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Résumé

Les récifs coralliens sont soumis a une augmentation de la fréquence, de l'intensité et
de la diversité des perturbations qui menacent la persistance des populations de coraux, ainsi
gue celle des espéces qui y sont associées. Les récifs de I'archipel de la Société en Polynésie
francaise ont réecemment connu deux perturbations majeures, une explosion démographique
de I'étoile de mer corallivoréAcanthaster planciet un cyclone. Dans ce contexte, ce
programme de recherche a porté sur I'étude de la dynamique des populations de coraux et des
principales communautés qui y sont associées sur la pente externe des iles de Moorea et de
Raiatea.

Les dynamiques des populations coralliennes et des communautés récifales sont
gouvernées par une combinaison de facteurs intrinséques propres aux espgecesX de
recrutement, vitesse de croissance, taux de mortalité, et susceptibilité aux facteurs de
régulation) et de facteurs extrinseéques caractéristiques de leur environregeu@lité de
I'habitat, degré de stress biotique et abiotique, fréquence et intensité des perturbations). En
Polynésie francaise, ces dynamiques sont fortement orientées par les perturbations naturelles
de grandes ampleurs qui influencent fortement la taille, la structure et la composition des
communautes.

Le premier volet de ce doctorat évalue I'impact de deux perturbations successives,
I'explosion démographique Atanthasteret le cyclone, sur la dynamique des communautés
récifales, et les conséquences sur la diversité et 'abondance des especes. Cette premiére partie
permet notamment de qualifier les modalités d’action de ces perturbations, ainsi que de
guantifier leurs effets a différentes échelles spatiales et temporelles. Sur chacune des iles
étudiées, les densitésAdanthasteront d’abord été observées sur une localité relativement
restreinte a la base du récif de la pente externe, ou les prédateurs ont fortement extirpé les
populations coralliennes avant de se propager successivement aux sites et profondeurs
adjacents, propageant ainsi progressivement la prolifération a 'ensemble du systeme récifal
insulaire. De méme, le&canthasteront montré des préférences alimentaires marquées selon
les taxa coralliens, avec les gensssropora, Montipora, autres genres scléractiniaires et
Pocillopora ont été préférentiellement dévorés avant que ces prédateurs n’impactent
significativement le genrBorites Le passage du cyclone a montré relativement peu d'impact
sur le recouvrement corallien sur des récifs déja fortement affectés paatgbastermais a
cependant fortement dégradé la structure physique des habitats récifaux auxquels sont
inféodées de nombreuses especes. Dans I'ensemble, le déclin corallien a résulté en une
augmentation de la couverture en turf algal suite a une libération de la pression de compétition
sur le substrat, et s’est répercuté dans le réseau trophique avec un effondrement des
assemblages de poissons corallivores (famille Chaetodontidae) et, a lI'inverse, un certain essor
des assemblages de poissons herbivores (famille Scaridae). Cette réponse de I'écosysteme, en
termes de remaniement des assemblages de consommateurs en faveur de la régulation algale
et la récupération corallienne, semble caractériser un écosystéme a fort potentiel de résilience.
Cependant, I'ampleur exceptionnelle des deux récentes perturbations, et la dérive progressive
de la structure des communautés coralliennes face a la récurrence des perturbations, s’averent
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préoccupantes quant au maintien des services écologiques et de la diversité des récifs de la
Polynésie francaise.

Le second volet de ce manuscrit examine plus spécifiquement la dynamique des
populations de coraux, sa variabilité spatiale et temporelle, et son lien avec les traits d’histoire
de vie des especes et avec les conditions environnementales. Cette seconde partie permet
notamment de qualifier la structure de taille et de quantifier les taux de recrutement, de
croissance et de mortalité des especes dominantes du paysage corallien en Polynésie
francaise, et d'identifier les stratégies de vie de ces Rodgllopora montre une stratégie de
type opportuniste, avec un fort investissement dans la production et la dispersion larvaire, et
une taille et une durée de vie relativement limitée des colonies. A I'inRosiges montre
une stratégie basée sur la persistance des colonies sur le récif, avec un faible taux de
colonisation des habitats, mais en contrepartie une longévité importante et une forte résistance
face aux perturbationsAcropora montre une stratégie encore distincte et basée sur la
compétition, avec un taux de recrutement intermédiaire et une forte vitesse de croissance,
mais cependant une susceptibilité importante aux perturbations. Avec leurs traits d’histoire de
vie respectifs, ces différents taxa coralliens montrent des habilités variées a se maintenir et a
dominer I'habitat récifal selon différents scénarios environnementaux.

Le troisieme volet de ce programme de recherche doctoral se concentre sur
I'élaboration d’'un modele mathématique qui permet de prédire la trajectoire des assemblages
coralliens sous divers scénarios environnementaux. Cette troisieme partie permet notamment
de simuler la dynamique des populations des principaux taxa scléractiniaires de Polynésie
francaise, (1) lors d'une phase de colonisation de I'habitat récifal, et (2) face a une
augmentation hypothétique de la fréquence des proliférations du prédasmihaster En
concordance avec les stratégies de vie des especes telles qu’identifiées au second volet de ce
manuscritPocillopora s'avere étre le meilleur colonisateur des habiatgpora domine les
assemblages sous un environnement relativement staBleritelsest le moins affecté par les
perturbations répétitives. La récurrence des perturbations affecte la structure et la pérennité
des assemblages coralliens.

Grace a une pression anthropique relativement faible et restreinte a quelques sites
particuliers, les récifs coralliens de la Polynésie francaise figurent parmi les plus résilients de
notre planéte. Cependant, a I'image d’autres récifs, les suivis a long terme montrent une
augmentation de la fréquence et de l'intensité des perturbations qui en viennent a menacer le
maintien des coraux, ainsi que des communautés récifales qui y sont associées. Aujourd’hui,
les récifs coralliens sont globalement en déclin, et semblent étre les précurseurs d’une
dynamique partagée par de nombreux eécosystemes naturels. Dans l'ére actuelle des
perturbations anthropiques et des changements climatiques globaux, I'investigation des
processus de régulation des communautés et des capacités de résilience s’avére primordiale
pour une gestion durable de ces écosystémes si précieux.

Mots clefs
Recrutement, Croissance, Mortalité, Régulation, Prédation, Compéfitanthaster planci
Cyclone, Biodiversité, Phase-shiModélisation, Changement climatique.



Abstract

Coral reefs are experiencing increased frequency, intensity, and diversity of
disturbances that threaten not only the corals themselves, but many associated species as well.
The reefs located in the Society archipelago, French Polynesia, recently underwent two major
disturbances: an outbreak of the corallivorous seaAst@nthaster plancand a cyclone. This
investigation focuses on the dynamics of coral populations and of the major associated
communities of the outer reef slopes of the islands Moorea and Raiatea in the context of these
two disturbances.

Coral population dynamics, as well as reef community dynamics, are governed by a
combination of intrinsic factors specific to speciegy(, recruitment, growth, and mortality
rates, and susceptibilities to various regulations) and extrinsic factors characteristic of their
environment €.g., quality of habitats, levels of biotic and abiotic stress, frequency and
intensity of disturbances). In French Polynesia, these dynamics are strongly influenced by
natural disturbances that affect the size, the structure, and the composition of communities.

The first section of this PhD estimates the impact of two successive disturbances, the
aforementioned Acanthasteutbreak and cyclone, on the dynamics of reef communities, and
evaluates their consequences for species diversity and abundance by detailing the progression
of these disturbances and quantifying their effects, including their spatial and temporal scales.
For the sea star outbreak, on both studied isl&cdsithasteidensities were first observed in
relatively restricted locations situated at the bottom of the outer reef slopes, where these
predators greatly depleted coral populations before moving successively to adjacent sites,
progressively spreading the outbreak to the whole insular reef system. Aside from this mode
of progressionAcanthasterdisplayed strong feeding preferences among coral taxa, with the
generaAcropora,Montipora, other scleractinians, aRdcillopora hierarchically preyed upon
before these predators significantly impacted the g&usges While the cyclone did not
display a significant impact on the coral cover of these reefs, which had already been highly
impacted byAcanthasterhowever, the cyclone did strongly damage the physical structure of
the reef habitats upon which many species rely. Overall, the decline of corals resulted in an
increase in the cover of turf algae, enabled by the relaxed competition for space, and it
indirectly affected the trophic chain leading to a collapse of corallivorous fish assemblages
(family Chaetodontidae) and a relative increase of herbivore fish assemblages (family
Scaridae). This response of the ecosystem, with respect to consumer pressures which favor
algae regulation and coral recovery, seems to characterize an ecosystem with high resilience
potential, however, the exceptional severity of recent disturbances and the progressive drift in
the structure of coral communities facing recurrent perturbations are of concern for the
maintenance of the ecological services and the diversity of reefs in French Polynesia.

The second section of this thesis investigates the spatial and temporal variability of
coral population dynamics and their link with species life history traits and environmental
conditions. This second part qualifies the size structure and quantifies the recruitment, growth,
and mortality rates of the dominant coral species in French Polynesia, and identifies the life
strategies of these tax@ocillopora displays an opportunistic strategy, with high production
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and dispersion of larvae, and small, relatively short-lived colonies. In conBastes
engages in a strategy based on the persistence of colonies on the reef, with a low rate of
habitat colonization counterbalanced by elevated longevity and high resistance to
disturbancesAcropora engages in a different strategy from bBttillopora andPorites

which is based on competition and which displays an intermediate recruitment rate and
relatively fast growth, but also high susceptibility to disturbances. Considering their
respective life strategies, these coral taxa must rely on different environmental scenarios for
their maintenance and for dominating reef habitats.

The third section of this doctoral investigation focuses on the elaboration of a
mathematical model that allows predicting the trajectory of coral assemblages under various
environmental scenarios. This third part simulates the population dynamics of the major
scleractinian taxa in French Polynesia both (1) during the colonization of the reef habitat, and
(2) in the face of a hypothetical increase in the frequencyaainthasteroutbreaks. In
accordance with the life strategies identified in the second section of this Beslkpora
appears as the best colonizer of reef habitatsppora dominates the assemblages in a
relatively stable environment, amtbritesis the less impacted by repeated disturbances. The
recurrence of disturbances affects the structure and the perennity of coral assemblages.

Thanks to the relatively low and spatially restricted anthropic pressures in French
Polynesia, coral reefs in this region are among the most resilient on our planet. As on many
reefs, however, long term monitoring programs show an increase in the frequency and
intensity of disturbances that threaten the maintenance of corals, as well as their associated
communities. Today, coral reefs are in decline globally, and they seem to be heralds of a
dynamic shared by many natural ecosystems. In the present era of anthropic disturbances and
global climate change, the investigation of community regulation and resilience processes
appears crucial for the durable management of these valuable ecosystems.

Key words
Recruitment, Growth, Mortality, Regulation, Predation, Competitidoanthaster plangi
Cyclone, Biodiversity, Phase-shift, Model, Climate change.
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Chapitre I. Introduction générale

I.1. Généralités sur les récifs coralliens et les coraux

Les récifs coralliens figurent parmi les écosystémes naturels les plus riches de notre
planéte en termes de biodiversité, de biodensité et de biomasse. lIs jouent un réle unique dans
la production et le maintien des stocks de nombreuses especes marines dont au moins une
partie du cycle de vie est liee a ces ecosystemes. Outre les aspects écologiques, les récifs
coralliens jouent un réle géologique en protégeant les cotes de I'érosion par I'assaut des
vagues, et un role socio-économique en fournissant des ressources aux populations humaines

dans de nombreuses régions du globe.

Un brin de systématique et de biologie

Les récifs coralliens constituent les plus imposantes bioconstructions de notre planeéte.
lls sont cependant batis par des organismes considérés comme relativement primaires (les
Cnidaires) qui sont a la base de I'embranchement des Eumétdz(gese 1). En effet, &

I'origine des édifices récifaux se trouve le corail, un organisme diploblastiysgmétrie

radiale (groupe des Radiaires) constitué d’'une cavité gastrovasculaire cemtragstomac)
entourée d'une couronne de tentacules munies de cellules urticantes (les cnidoblastes)
typiques du phylum des Cnidaires. Cet animal présente un cycle de vie en deux phases bien
distinctes, avec une phase de dispersion, qui chez les coraux se résume principalement au
stade larvaire sous forme de planula, et une phase polype benthique largement prédominante
(Figure 2). A I'exception de quelques taxa, la colonie corallienne « typique » est sessile et

composée de milliers d'individus génétiquement identiques, les pdlypes

! L’'embranchement des Eumétazoaires regroupe I'ensemble des animaux pluricellulaires & « vrai » tissu.
2 Les organismes diploblastiques se caractérisent par la présence de deux feuillets embryonnaires.
3 Les colonies coralliennes sont constituées de milliers de polypes issus de la duplication clonale d'un seul individu.

19



EUKARYOTA
METAZOA

75
A

Hemichordata <%,

' Echinodermata ¥
Chordata & ﬁi“

Gastropoda

Deuterostomia

Triploblasta

Mollusca

&
lb :

Bivalvia

Annelida 1:,'

Bilateria

Hexapoda | Arthropoda

.

Protostomia

Crustacea

Ecdysozoa Lophotrochozoa

Priapulida ,.;/ﬁ?
Anthozoa

Hydrozoa Cnidaria

—— Cubozoa ,@T
27 bR
Scyphozoa

"Coelenterata™

— Ctenophora

Diploblasta

Hexactinellida
98 Porifera
Demospongiae Y

Mk

Calcarea

Placozoa

Choanoflagellata

Ascomycota

Fungi

Basidomycota

Amoebozoa

Chromalveolata

Excavata

0.1

Figure 1. Arbre phylogénétique des Métazoaires.(animaux) montrant la position relative des Cnidaires
(Cnidaria) vis-a-vis des autres embranchements. D'aprés Schieztvalt€2009). Se reporter a Fagure 3 pour
plus de détails sur la phylogénie des Cnidaires.

20



Stade
Larvaire

PHASE
PELAGIQUE o
’ Planuia \
Dispersion Dispersion
Fixation et
Emission de gamétes e
ou de larves -—"‘\
Y S o
Stade
Recrue
/ Recrutement

Reproduction
(essentiellement sexuée,
mais aussi parthénogénétique

/ Stade
2 s Bourgesnnement
Juvénile
s /

Repr@uctmn asexuee
Stade Fragmentation
Adulte Fission
PHASE

BENTHIQUE
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larves pélagiques qui apres une phase de dispersion viennent se fixer sur le benthos et se métamorphoser pour
former de nouvelles colonies qui vont grandir et contribuer a la population adulte. D’aprés Penin (2007).

Bien que les Cnidaires soient des organismes relativement simples positionnés a la
base du régne animaFigure 1), leur phylogénieest encore peu connue (Fukaeti al.
2008). La taxinomie traditionnelle place les coraux sous la classe des Anthozoaires (Cnidaires
ne possédant pas de phase méduse ; Ehrenberg, 1831) qui regroupe deux sous-classes : les
Octocoralliaires (ou Alcyonaires) qui présentent une symétrie octoradiaireh(it radiales)
et les Hexacoralliaires (ou Zoanthaires) avec une symeétrie a six ou multiple Bgysie @).
Parmi les Hexacoralliaires figure I'ordre des Scléractiniaires (ou coraux durs) dont les polypes
ont développé la capacité a synthétiser un exosquelette en carbonate de calcium sous forme
d’aragonite. Récemment, les techniques génétiques modernes ont confirmé la mohdehylie
I'ordre des Scléractiniaires mais ont rejeté la monophylie au sein des familles et des genres
(Fukamiet al. 2008). Par ailleurs, les dernieres analyses laissent a penser que la classe des
Anthozoaires elle-méme n'est pas monophylétique (Ehsan Kayal, doctorant, lowa State

University, communication personnelle).

4 La phylogénie décrit les relations évolutives entre les espéces.
5 La monophylie caractérise un groupe d’espéces dont tous les constituants partagent un ancétre commun.
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Figure 3. Arbre phylogénétique des Cnidaires, d’aprés Coéinal. (2006). Les coraux scléractiniaires font parti
de la sous-classe des Hexacoralliaires, au sein de la classe des Anthozoaires.

L'accumulation de carbonate de calcium par les coraux est a I'origine de I'édification
des récifs coralliens (bioconstruction). La capacité de synthétiser un squelette calcaire n'est
cependant pas unique aux scléractiniaires et le terme corail est aussi communément utilisé
pour désigner les especes du geMilepora (corail de feu) de la sous-classe des
Hydrozoaires (classe des Médusozoaires possedant les deux phases polype et méduse) et le
corail bleu Heliopora sp.) appartenant aux Alcyonaires. Les coraux constructeurs de récifs
vivent en symbiose avec une algue unicellulaire, la zooxanthelle (dinoflagellé du genre
Symbiodiniup Situées dans I'endoderme, les zooxanthelles apportent au polype une grande
partie de ses besoins énergétiques sous forme de composés organiques issus de la
photosynthese (sucres et lipides principalement), et jouissent d’un habitat ou elles bénéficient
de I'apport de nutriments issus de la digestion de la matiére organique par les polypes (Veron
2000). Dans les eaux chaudes et limpides des tropiques, la symbiose confere a ces coraux dits
hermatypique’ une vitesse de croissance et une capacité de calcification suffisamment
élevées pour la formation des récifs coralliens dans des zones autrement bien trop instables et

pauvres en nutriments pour le développement d’espéces a faible vitesse de croissance.

8 Les coraux constructeurs sont qualifiés d’hermatypiques (du grec "herma" et “typoun" qui signifient "récif" et "constructeur"
respectivement), par opposition aux coraux ahermatypiques qui ne sont pas bioconstructeurs.
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Fonctions écologiques des coraux

En tant que principaux bio-constructeurs des récifs, les coraux scléractiniaires sont
tout d’abord des espéces dites « fondatrices » qui jouent un réle unique dans la création des
habitats auxquels sont inféodés de nombreuses especes. A I'échelle d'un récif, les coraux
jouent le rble d’'ingénieurs de I'écosysteme, et la présence, ainsi que la taille et la forme des
colonies contribuent a la complexité structurale des habitats (@orés1997 ; Stachowicz
2001). Cette complexité structurale joue un réle écologique important dans les processus de
régulation des communautés, en favorisant la formation de micro-habitats qui servent d’'une
part de refuges face a différents types de stress environnementaux (Hacker & Gaines 1997 ;
Lenihan et al. 2008 ; Crabbe 2010 ; Kagalal. sous presse), et qui facilitent d’autre part le
chevauchement des niches écologiques et le maintien d’'une forte biodiversité (Bruno et al.
2003 ; Crain & Bertness 2006). Outre leur importance dans I'édification des habitats récifaux,
les coraux jouent également un role majeur dans la production primaire et la transmission de
cette énergie a travers le réseau trophique. En effet, grace a l'activité photosynthétique de
leurs zooxathelles symbiotiques, les coraux participent a une part non négligeable de la
production primaire sur les récifs (Scott & Jitts 1977). L’assimilation de cette énergie par les
polypes sous forme de composés organiques permet la transmission de I'énergie du végétal a
I'animal, et celle-ci sera ensuite transmise a travers le réseau trophique par prédation sur les

coraux.

De nombreuses especes sont étroitement liées aux coraux. Les colonies coralliennes
abritent une faune endolithiquet foreuse diversifiée, composée principalement de vers,
mollusques, éponges, arthropodes et échinodermes (Chaaiotte4995 ; Chazottest al.

2002). D'autres espéces vivent en épifdune les colonies, tel que des vers, des mollusques,

des crustacés et des poissons (Steetaal. 2006 ; Feargt al. 2009 ; Schmitet al. 2009 ;

Stier et al. 2010). Les coraux comptent également un nombre relativement important de
prédateurs, aussi bien parmi les taxa de poissons que chez les invertébrés benthiques (Rotjan
& Lewis 2008). Ces corallivores peuvent étre classés en deux catégories selon la nature de la
prédation gqu’ils exercent sur les coraux (Penin 2007 ; Penin €0&0). Les corallivores

spécialistes exercent une prédation dite ciblée, qui consiste au prélévement du tissu vivant des

7 La faune endolithique vit & I'intérieur du substrat.
8 L"épifaune vit & la surface du substrat.
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colonies sans altération de leur squelette calcaire (Hiatt & Strasburg 1960 ; Glynn 1990 ; Cole
et al. 2011). A linverse, les prédateurs non-spécialistes exercent une prédation dite
accidentelle sur les colonies (Randall 1974 ; Glynn 1990) lors de morsures ciblant I'épi- ou
I'endofaune ou flore (Hiatt & Strasburg 1960 ; Rotjan & Lewis 2005). En général, ce type de
prédation affecte également la structure squelettique des coraux que les prédateurs ingéerent
avec le tissu vivant et les espéces épiphytes et endolithiques (Chatattel995 ; Chazottes

et al. 2002 ; Rotjan & Lewis 2008). D’autres organismes tels que des gastéropodes, des
polychétes, ou des poissons récifaux issus dautres famibes., (Tetraodontidae,
Monacanthidae, Balistidae) peuvent également présenter une prédation conséquente sur les
populations de scléractiniaires (Randall 1974 ; Glynn 1990 ; Rotjan & Lewis 2008).

Parmi les prédateurs spécialistes des coraux figurent un certain nombre d’espéeces
strictement corallivoresi.€., dont le bol alimentaire est composé exclusivement de coraux)
dont la survie est sensiblement liée a la santé des caoeayx ¢ertaines espéeces parmi les
poissons papillons, famille Chaetodontiddggure 4). Ces prédateurs hyper-spécialisés
constituent généralement de bons indicateurs de I'état de santé des récifs dont la moindre
variation a tendance a se répercuter sur ces populations (Berumen & Pratchett 2006 ; Pratchett
et al. 2006 ; Valavet al.2010). En outre, la spéciation des espéces sur le récif en est rendue a
un tel extréme que certains corallivores sont spécialisés dans la prédation d’'un genre, voir
d’'une espece unique de corail (McClanahan 1994 ; Abdul Gheffat. 2006 ; Pratchett
2007a ; Rotjan & Lewis 2008).
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Figure 4. Photographies illustrant la prédation exercée par un poisson corallirastodon reticulatus (haut) et
par une étoile de mer corallivofeanthaster plandfbas) sur une colonie corallienne du gdPoeillopora Sur
la photo du bas, en dessous de la coloniéabdlopora, une colonie dAcroporaen partie mortei €., mortalité
partielle) porte la cicatrice blanche caractéristique de la prédatioAamthaster. Aprés quelques semaines, le
squelette blanc dénudé du tissu vivant des polypes sera colonisé par les algues pour donner cet aspect noiratre
observé sur les colonies mortes que I'on distingue sur le pourtour de cette photographie.

© Photos Mohsen Kayal.

Parmi les corallivores strictes, certaines espéces montrent des explosions
démographiques sporadiques et chroniques dans diverses régions du globe, induisant une
mortalité massive des coraux. L’étoile de rAeanthaster plancfFigure 4) est probablement

le plus impressionnant et le plus dévastateur de ces prédateurs (Rotjan & Lewis 2008). Les
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processus a l'origine de ces proliférations sont encore largement méconnus. De plus en plus
d’études optent pour I'hypothése d’'un recrutement exceptionnel certaines années, en lien avec
une forte biomasse de phytoplancton dont se nourrissent les larves pélagiques de
I’ Acanthaster Ces pics d’abondance en phytoplancton sont généralement liés a un rejet
important de nutriments par les eaux fluviales dans les eaux océaniques cétieéresetBriodie

2005 ; Fabriciuset al. 2010) ou a une variation cyclique du climat marin (Houk et al. 2007).
Acanthaster plancmontre généralement une préférence alimentaire pour les coraux a forte
vitesse de croissance, notamment pour les espéeces issues de la famille des Acroporidae
(De’ath & Moran 1998 ; Pratchett 2007b ; Kayai al. sous presse). Les explosions
démographiques Acanthasterlaissent souvent derriere elles des récifs dénudés de coralil
vivant, ou des communautés coralliennes réduites aux genres de coraux massifs a faible taux
de croissance et moins appréciés de ce prédateur (Faure 1989 ; Rotjan & Lewis 2008 ;
Pratchetiet al. 2009 ; Kayaét al. sous presse).

Parmi les corallivores non-spécialistes figurent un nombre relativement important
d’organismes brouteurs qui exercent une prédation de type accidentelle sur les coraux lors de
morsures sur des espéces algales, voir sur leur faune épi- ou endolithique (Cleazaittes
1995, 2002 ; Mumby 2009 ; Penin et al. 2010). Au sein de ce groupe trophique des herbivores
récifaux se distinguent deux taxa majeurs que constituent d’'une part la classe des échinides
(i.e., oursins) parmi 'embranchement des échinodermes (Sammarco 1980 ; Rylaarsdam
1983), et d’autre part la famille des Scaridiee.,(poissons perroquets) parmi les espéces de
poissons (Mumby 2006 ; Mumby et al. 2006, 2007b). Ces herbivores sont généralement
reconnus pour jouer un role écologique essentiel au sein des communautés récifales, en
régulant les communautés algales qui constituent des compétiteurs majeurs des coraux (Box
& Mumby 2007 ; Mumby et al. 2007a ; Mumby & Harborne 2010 ; Valentine & Edgar 2010).
lls sont munis d’appareils buccaux spéciafisgsi leur permettent de raper la surface du
substrat et d’ingérer les algues qui y poussEigufe 5). Dans ce processus, ces brouteurs
ingerent également une part de substrat inorganique, et en le rejetant sous forme de particules
plus fines, ils participent & la bioérosion et au cycle des carbonates sur le récif (Clezottes
al. 1995, 2002).

° Dents pharyngales chez les Scaridae et lanterne d'Aristote chez les échinides.
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Figure 5. Photographies illustrant un poisson de la famille des Scaridae (haut gauche) et udiadesira
(haut droite), et I'impact de leurs morsures respectives sur les colonies de coraux (bas gauche et droite
respectivement). Le broutage des Scaridae laisse des cicatrices blanches a la surface des colonies. Le broutage
des oursins conduit & une érosion progressive des bordures a la base des colonies.

© Photos Mohsen Kayal.

Bien que de facon générale la prédation accidentelle des brouteurs affecte tous les
coraux, celle-ci a principalement un effet néfaste sur deux stades de développement des
coraux. La prédation accidentelle des brouteurs affecte tout d’abord le recrutement corallien
par abrasion ou ingestion des nouvelles re¢fums le substrat (Christiansen et al. 2009 ;
Penin et al.2011 ; Venera-Pontont al. 2011), et a de fortes intensités, le broutage peut
limiter localement le recrutement des coraux (Sammarco 1980 ; Penin et al. 2010). Au stade

adulté”, les morsures des espéces brouteurs n’affectent plus que partiellement les colonies qui

10 |es nouvelles recrues coralliennes ont une taille de I'ordre du millimétre
11| es colonies coralliennes adultes ont une taille de I'ordre du décimétre, voir du métre.
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généralement survivent a ce type de blessures (Mumby 2009). A ce stade de développement,
c’est principalement I'hyperactivité de bioérosion exercée par des densités importantes de
brouteurs qui peut affecter les colonies, notamment par fragilisation de la structure calcaire a
la base des colonieBiQure 5), et, & I'extréme, engendrer un effondrement des communautés
coralliennes (Bellwood et al. 2004 ; Mapstatal. 2007).

Un avenir incertain

Les récifs coralliens représentent depuis toujours des milieux riches en ressources pour
les populations humaines. De nombreux étres humains a travers le monde y puisent encore
aujourd’hui leurs besoins de subsistance, méme si dans de nombreuses régions la forte
croissance démographique, ainsi que la surexploitation des ressources naturelles, la
dégradation des habitats et la pollution qui 'accompagnent en viennent a menacer ce style de
vie ancestral. En effet, depuis quelques décennies, les récifs coralliens sont soumis a une
augmentation significative de la fréquence et de I'intensité des perturbations anthropiques et
naturelles (Hughest al. 2003 ; Pandolfet al. 2003 ; Bellwood et ak004 ; Adjeroud et al.

2009). Dans les écosystemes coralliens, les principales perturbations naturelles sont les
phénoménes de blanchissement des cdfa(@leason 1993 : Penin et al. 2007b), les
explosions démographiques de prédateurs (Faure 1989 ; Rotjan & Lewis 2008 ; Peatchett

al. 2009) et les épizooties d’especes-clefs (Hughes 1994), les marées anormalement basses
(Eakin & Glynn 1996), les crises dystrophiques associées aux blooms phytoplanctoniques
(Adjeroud et al. 2001), et les cyclones et tsunamis (Céteall 2002 ; Guillemoet al. 2010 ;
Rousseau et al. 2010). Les principales perturbations liées aux activités anthropiques sont la
déforestation et le lessivage des sols qui en résulte, les constructions littorales et les
extractions de matériaux provenant du récif qui induisent une hypersédimentation, la pollution
chimique et les rejets d’eaux usées, responsables notamment de I'eutrophisation des eaux, ou
bien encore la surpéche et la péche destructrice (Chabarat 2005 ; Kayal 2006 ;
Wilkinson 2008). La détérioration de la qualité des eaux et le réchauffement climatique global
seraient également a l'origine de la prolifération de diverses maladies affectant les coraux
(Richardson 1998 ; Ben-Haim & Rosenberg 2002).

12 e blanchissement des coraux traduit un déréglement physiologique face & un stress. Il se manifeste notamment par
I'expulsion des zooxanthelles symbiotiques et/ou de leurs pigments, qui laisse ainsi apparaitre le squelette calcaire blanc du

corail.
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A ce jour, le sort des écosystemes coralliens esbatgment considéré comme
préoccupant, et de nombreux récifs sont estimés étre a leur seuil maximal de tolérance face
aux stress que I'étre humain leur impose. D’apres les derniéres estimations a I'échelle
planétaire, 19 % des récifs de la planéete ont été complétement détruits depuis 1950, 15 % sont
dans un état critique avec une dégradation attendue dans les 10 a 20 prochaines années, 20 %
sont sérieusement menacés avec une perte probable sur les 2 a 4 décennies a venir, et 46 %
sont considérés en bonne santé (Wilkinson 2008). En général, le degré de menace sur les
récifs aujourd’hui est fonction de la proximité des grandes villes et des concentrations
humaines, ainsi que de I'historique des impacts anthropiques et du niveau de vie des
populations locales. En plus de leurs impacts directs a petite échelle, les activités anthropiques
menacent le devenir des récifs coralliens a I'échelle planétaire a travers des changements
climatigues globaux. Méme les récifs les plus isolés des étres humains pourraient connaitre
dans les décennies a venir une hausse de la température ou du niveau de la mer, une
augmentation du rayonnement solaire, ou encore l'acidification des océaret &Dr2005 ;
Hoegh-Guldberg et al. 2007 ; Wilkinson 2008). Ces menaces sur les récifs coralliens, a
I'image de I'ensemble des écosystemes naturels de notre planéte, pesent grandement sur le

maintien de la biodiversité.

Aujourd’hui, il est important d’identifier les menaces qui pésent sur les récifs
coralliens et de comprendre les processus qui assurent le maintien de leur forte biodiversité,
ainsi que ceux qui, au contraire, menent a son déclin. Dans cette démarche, il est primordial
d’étudier le fonctionnement des communautés naturelles, notamment dans les régions encore
peu affectées par I'activité humaine, et d’estimer la vulnérabilité et la capacité de résilience de

ces écosystemes face aux diverses perturbations.
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I.2. Contexte scientifique et bilan des connaissances

I.2.a. Dynamique des communautés et role des perturbations

En dehors des impacts anthropiques, les communautés récifales a travers le monde
sont régulierement soumises a diverses perturbations naturelles. A I'encontre des théories
initiales relatives a un état climax optimal de stabilité des communautés, ces perturbations, si
elles sont de fréquence et d'intensité intermédiaires, peuvent étre favorables a la productivité
récifale et au maintien d'une forte biodiversité. Cette théorie repose Istertiediate
Disturbance Hypothesiéhypothése de la perturbation intermédiaire) proposée par Connell
(1978). Elle postule qu'il existe au sein des écosystemes une gamme intermédiaire de
fréquence, d’'intensité et d’échelle spatiale de perturbations favorable au maintien d’une forte
biodiversité, et qui est située dans une fenétre environnementale comprise entre un milieu trop
stable ou les quelques espéces les mieux adaptées dominent par compétition, et un milieu trop
austére ou seules les espéces les plus résistantes prospéyerd 6). Cette hypothése
illustrée lors de sa publication par des exemples issus des écosystemes les plus diversifiés de
notre planete, les foréts tropicales et les récifs coralliens, est fondée sur la dynamique de
succession des communautés, elle-méme basée sur la notion de structuration et de fenétre

environnementale.

Le concept de fenétre environnementale repose sur la constatation qu’il existe pour
chaque espece, une gamme environnementale optimale pour laquelle I'espece présente des
préférences écologiques et est évolutivement adapédithess® optimale). La structuration
des communautés repose ainsi d’'une part sur les conditions abiotiques qui définissent les
seuils de distribution des espéces en fonction des contraintes physiques des écosystemes, et
d’autre part des interactions biotiques qui contrdlent le partage des habitats par les étres
vivants au sein des écosystémes (voir le modele de régulation des commun&igaseen).
L’'occupation des habitats par les especes induisant une modification des conditions biotiques
et/ou abiotiques, la colonisation des écosystemes « vierges » par les espéces impliqgue une

dynamique de succession et une maturation inévitable des commuRéyiés 6).

13 La fitness souvent référée comme valeur reproductive, correspond & la probabilité d'un génome de perdurer dans le temps.
La fitness d'un organisme se mesure par la survie, la croissance, la fécondité et la qualité des descendants.
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En théorie, un écosystéme « viergeexg(, dépeuplé suite a une perturbation) est tout
d’abord colonisé par des espéces dites « opportunistes » qui présentent une stratégie de vie de
type « r», avec un fort investissement dans la reproduction, mais en contrepartie une survie et
une durée de vie relativement faible (Pianka 1970 ; Connell 1978 ; Huston 1979 ; Parry 1981).
Ces espeéeces pionniéres sont de tres bons colonisateurs de par leur grand investissement dans
la reproduction et la dispersion de leurs descendants, mais sont relativement peu adaptées a la
compétition, notamment face aux especes dites « equilibriuon « spécialistes » qui
présentent une stratégie de vie de type »x Kavec un faible investissement dans la
reproduction compensé par un taux de survie et une compétitivité élevés pour dominer les
ressources au sein des habitats (Pianka 1972 ; Connell 1978 ; Huston 1979 ; Parry 1981). Le
processus de maturation des communautés va ainsi étre gouvernée par une succession
d’especes allant d’'une stratégie purement de type & une stratégie extréme de type x, K
pour au final se stabiliser avec la domination de I'espéce la plus compétitive et la plus
adaptée. Seule une perturbation pourra alors détréner I'espéce dominante, remettant « a zéro »
(i.e., écosysteme vierge) la colonisation des habitats, la dynamique de succession et la

maturation des communautés.

Y Intervalle de tolérance
: HIGH

R

| Optimum de t pour ¥
|

Ymax | = = = = =& = = =

Zone
Itale

, tolerance letale
intérieure

tolérance Bl
| supérieurs

DIVERSITY

I I
I 1
I 1
de | |
I 1
I |
I 1

LOW

topt. Température

DISTURBANCES FREGUENT INFREQUENT
SO0N AFTER A DISTURBANCE —————————————= LONG AFTER

DISTURBANCE LARGE >~ SMALL
Tb

-TI CANOPY
I
bT| “T \G g T

A. COLONIZING B. MIXED C. CLIMAX

Figure 6. lllustration de la notion de fenétre environnementale (graphique de gauche), de la théorie de la
perturbation intermédiaire et de la succession des communautés (graphiques de droite), d'aprés Connell (1978).
La photographie illustre I'état climax de stabilité environnementale tel que décrit par Connell, avec ici la
monopolisation mono-spécifique de I'habitat forestier et la présence d'un individu unique d'une autre espece.

© Photo National Geographic 2010.

31



A la suite du modele proposé par Connell (1978) sur les principes de la succession au
sein des communautés, Menge & Sutherland (1987) ont poursuivi plus loin I'exploration du
réle des facteurs environnementaux dans la régulation des communautés. D'apres leur modele,
les communautés naturelles sont régulées par différents types de facteurs environnementaux
selon un gradient de stress abiotique qui détermine la taille et la complexité trophique des
communautés au sein des habitalsgre 7). Suivant ce schéma, la régulation des
communautés est principalement dirigée par la prédation dans les habitats présentant des
conditions abiotiques bénignes, qui favorisent I'existence de réseaux trophiques développés et
la présence de prédateurs supérieles, (régulationtop-down par prédation). Dans les
habitats soumis a un stress abiotique intermédiaire qui ne permet pas I'existence d'un réseau
trophique développé, cette régulation est principalement modelée par la compétition entre les
especes sessiles situées a la base du réseau trophe&ueégulationbottom-up par
compétition pour lI'acces a des ressources limitantes). Dans les habitats les plus austeres, la
régulation des communautés repose principalement sur l'intensité du stress ahietigue (

régulation bottom-up en marge du seuil de tolérance des espéces).

PHYSICAL FACTORS COMPETITION PREDATION

HIGH

ENVIRONMENTAL STRESS

Figure 7. Schéma conceptuel sur le role de différents facteurs environnementaux dans la régulation des
communautés selon un gradient de stress abiotique (2 premiéres dimensions) et de recrtitédiemn(&on).
D'apres Menge & Sutherland (1987).
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Malgré les travaux de Connell (1978) sur la nécessité de I'occurrence de perturbations
pour le maintien d’une forte biodiversité, les suivis des écosystémes de la planéte soulignent
une augmentation inquiétante de la fréquence, de l'intensité et de la diversité des perturbations
sur les communautés dans de nombreuses régions (Nystain2000 ; Bellwood et al. 2004
; Adjeroud et al. 2005 ; Carilliet al. 2009). Ces perturbations ont tendance a pousser les
écosystémes, méme les plus résistants, au-dela de leur capacité de résliegésérer des
phase shiftS (Figure 8), ce qui engendre une altération durable des milieux naturels en
termes de biodiversité et de productivité (Nystetnal. 2000 ; Bellwood et al. 2004).

Overfishing of herbivores

Extra nutriant
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Overfishing of achinold
pradators

Macro akgae
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™% Sea urchin
barren siate \\
Rock

Figure 8. Schéma conceptuel du principe de stabilité des écosystenses susceptibilité gahase shift
d'aprés Bellwooet al. (2004). L'écosystéme est représenté par une hille qui, soit se maintien sur le haut du relief
symbolisant une bonne santé, soit dégringole le long du relief vers un état dégradé. Chaque perturbation fait
osciller la bille sur le relief, et en fonction de son intensité peut faire basculer I'écosystéme vers un état dégradé.

En raison de la gravité, la bille est naturellement attirée vers le bas de la pente méme sans perturbation, alors
gu'une énergie importante est nécessaire pour faire remonter la bille le long du relief vers un état en bonne santé.
La récurrence des perturbations naturelles et des divers stress sur les écosystemes a tendance a lisser le relief et &

favoriser I'effondrement des écosystémes vers un état durable de dégradation.

14 La résilience décrit la capacité d’'un écosystéme & retourner & son état initial suite & une perturbation tout en conservant ses
fonctions écologiques.

15 Phase-shift « changement de phase » en anglais, décrit un changement dans la structure ou la composition des
communautés ayant pour conséquence une modification des fonctions écologiques de I'écosystéme.
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[.2.b. Dynamique des populations coralliennes

La dynamique des populations de coraux est gouvernée par les processus de
recrutemerif, de croissance et de mortalité¢, qui montrent une grande variabilité spatio-
temporelle en lien avec les conditions environnementales et avec la diversité des traits
d’histoire de vie des especes (Bak & Engel 1979 ; Hughes 1984 ; Lins de Barros & Pires
2006b ; Edmunds 2010). La compréhension de la dynamique des populations et de ses
facteurs de régulation permet de mieux appréhender les trajectoires écologiques de ces
populations, et notamment d’estimer les tendances au maintien, a I'expansion, ou comme cela
est de plus en plus fréquemment observé, au déclin des populations. L’investigation de la
dynamique des populations constitue de ce fait, non seulement une base nécessaire a la
compréhension des mécanismes de structuration des populations de coraux, mais également
un outil de choix pour anticiper les changements futurs de ces communautés (Tanner 1999 ;
Mumby 2006 ; Mumby et al. 2006 ; Edmunds 2010), permettant notamment une meilleure

gestion des écosystemes coralliens.

Les moteurs de la dynamique des populations de coraux peuvent étre distingués en
facteurs intrinséques et extrinseques. Les facteurs intrinséques sont propres a la biologie et au
fonctionnement des populations et correspondent aux principaitsx d’histoire de vie des
especes tels que les stratégies reproductives, les capacités de dispersion larvaire, les processus
de recrutement, les taux de croissance ou les susceptibilités a la mortalité. Les facteurs
extrinséques sont les facteurs environnementaux au sens large, et incluent aussi bien les
facteurs physiques e(g., hydrodynamisme, sédimentation, luminosité) que biotiques
(essentiellement prédation et compétition), ainsi que les perturbations naturelles de grande
ampleur é.g., cyclones, phénoménes de blanchissement, explosions démographiques de

prédateurs).

18 Le recrutement correspond a l'arrivée d’un nouvel individu au sein d’'une population. Cet individu peut étre issu de la
reproduction de la population considérée, I'on parle alors d’auto-recrutement, ou alors d’une tierce population, dans quel cas

I'on parle d’'allo-recrutement.
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Les coraux scléractiniaires sont en grande majorité des organismes coloniaux et
sessiles, qui se distinguent par des longévités exceptionnelles et des cycles de vie complexes.
En plus de la reproduction sexuée qui se décline en plusieurs modes (fécondation interne
versusexterne, hermaphrodisnversusgonochorisme), ils disposent de différentes stratégies
de reproduction asexuée: bourgeonnement, fragmentation, fission et production
parthénogénétique de larvéslugheset al. 1992). Ces modes de reproduction asexuée
peuvent par exemple s’avérer des stratégies efficaces pour la colonisation d’un site a I'échelle
locale (Fosteet al. 2007 ; Lopez-Perext al. 2007). Des phénoménes de fusion entre colonies
sont également observés chez les coraux (Raymundo & Maypa 2004). Ces caractéristiques
biologiques des coraux complexifient grandement la relation entre I'age et la taille chez ces

organismes coloniaux (Hughes 1984 ; Hughes & Connell 1987 ; Babcock 1991).

Chez les coraux, le taux, ainsi que le type de mortalité sont étroitement liés a la taille
et au stade de développement des colonies (Rylaarsdam 1983 ; Penin 2007 ; Penin et al.
2010). Les stades larvaire et recrue présentent généralement les plus fortes mortalités totales.
A l'inverse, les colonies adultes de grande taille sont, en I'absence de perturbation majeure,
essentiellement affectées par des phénomenes de mortalité p#Badleock 1991). De
méme, la croissance (Hughes & Connell 1987 ; Chadwick-Furman et al. 2000) et la fécondité
des coraux (Babcock 1991 ; Hall & Hughes 1996 ; Lins de Barros & Pires 2006a) sont
fonction de la taille des colonies. Par conséquent, la taille des colonies constitue un critere
majeur pour I'étude de la dynamique des populations de coraux (Hughes 1984 ; Hughes &
Connell 1987 ; Babcock 1991).

Dans la nature, la distribution spatiale, la densité et le maintien des populations
coralliennes sont contrdlées par les caractéristiques du recrutement, ainsi que par différents
facteurs de mortalité pré- et post-fixation qui interagissent a différentes échelles spatiales et
temporelles (Harriott & Banks 2002 ; Karlseh al. 2004). Dans ce contexte, deux modeles
principaux ont été proposés (Caletyal. 1996 ; Carlon 2001 ; Penin 2007). D’'une part, le
modele de limitatiorfou régulation)par le recrutementécruitment limitation ouecruitment
regulation) stipule que I'intensité de I'apport larvaire et la mortalité ayant lieu au cours des
premiers temps de la vie benthique sont les facteurs essentiels dans la détermination de la
densité des populations. D’autre part, le modele de prédation/compétition postule que le

recrutement est suffisamment important pour saturer le milieu et que ce sont les événements
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post-fixation et la capacité limite du milieu en termes de ressources et d’espace qui structurent
les populations adultes. Loin d’étre antagonistes, la contribution relative de ces deux modeles
varie en réalité selon les conditions environnementales, I'échelle spatio-temporelle, ainsi

gu’en fonction des traits d’histoire de vie des taxa considérés (Smith 1992 ; Hghles

1999 ; Vermeij 2006). Par ailleurs, la régulation des populations benthiques sur des sites
présentant dimportants flux larvaires semble étre densité-dépendante, tandis que la
dynamique sur des sites non-saturés par I'apport de nouveaux individus serait plutét densité-
indépendante (Doherty & Fowler 1994 ; Steele 1997; Carlon 2001 ; Shima & Osenberg 2003).

Les scléractiniaires sont des organismes longeévifs pouvant perdurer plusieurs
décennies sur le récif (Babcock 1991). La régulation de ces populations peut intervenir a
différentes étapes de leur cycle de vie par limitation du recrutement (Sammarco 1980 ; Miller
& Hay 1996 ; Fearon & Cameron 1997 ; Dunstan & Johnson 1998 ; Vermeij 2006 ; Penin
2007), par inhibition de la croissance (Stimson 1985 ; Tanner 1997 ; Miller & Hay 1998 ;
Lirman 2001 ; River & Edmunds 2001), par mortalité partielle ou totale des colonies (Sato
1985 ; Jompa & McCook 2002 ; Nugues & Roberts 2003 ; Lapid & Chadwick 2006 ; Smith et
al. 2006 ; Anthony & Connolly 2007), ou encore par inhibition de la fécondité (Tanner 1995 ;
Hugheset al. 2007). Cette régulation exercée sur les colonies peut étre considérée en termes
de dépenses énergétiques face aux stress induits par leur environnement, une énergie qui ne
pourra plus étre allouée aux besoins métaboliques et a la reproduction (Rogers 1979 ;
Rinkevich & Loya 1983 ; Chornesky 1989 ; Tanner 1995 ; Lapid & Chadwick 2006 ;
Anthony & Connolly 2007). Cette perte d’énergie se traduit par une baissdithedaet a
terme peut conduire a la mort de I'organisme (Tanner 1997). Malgré leurs codts directs
importants sur les organismes a I'échelle de lindividu, les facteurs de régulation peuvent
indirectement bénéficier aux espéces a I'échelle des populations et favoriser la coexistence des
especes, la diversité et la productivité (Connell 1978 ; Karlson et al. 2004 ; Idjadi & Karlson

2007 ; Kayal et al. sous presse).
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Face aux pressions liées au développement démographique et aux activités
anthropiques, les derniéres décennies ont été particulierement néfastes pour les récifs
coralliens dans de nombreuses régions du globe (Connell 1997 ; McClanahan et al. 2002 ;
Lesser 2007). En paralléle, les efforts de conservation se sont multipliés et de nombreux récifs
font I'objet de suivis a long terme (Tannetral. 1994 ; Connelet al. 2004 ; Adjeroud et al.

2009). Cette surveillance accrue des recifs ne permet cependant pas d’établir de prédictions
satisfaisantes sur leur évolution a I'échelle annuelle ou décennale. La construction de modéles
mathématiques prédictifs basés sur des données de dynamique des populations de coraux
permettent en revanche de projeter I'évolution écologique d’'une population dans le temps et
de prédire sa trajectoire sous différents scénarios environnementaux (Hughes 1984 ; Fong &
Glynn 2000). Outre son intérét dans la compréhension des mécanismes de régulation des
populations, la modélisation de la dynamique des populations de coraux constitue un intérét
majeur pour la gestion et la conservation des écosystemes coralliens, notamment afin

d'anticiper la dérive de ces communautés dans un environnement en plein changement.

La modélisation de la trajectoire des populations coralliennes est relativement récente.
Jusqu’alors, différents modeles ont été développés pour explorer les processus de
structuration (Hughes 1984 ; Fong & Glynn 1998 ; Tanner 1999), la trajectoire des
populations coralliennes (Fong & Glynn 2000 ; Rieghl. 2009 ; Edmunds 2010) ou encore
la dynamique des communautés récifales (Taehed. 1996 ; Mumby et al2006, 2007b ;

Mumby & Hastings 2008). Cependant, la pertinence des prédictions issues de ces premiers
modeles reste a étre vérifiée, tandis que de nouvelles approches restent a étre explorées, et de
nombreuses améliorations peuvent encore étre apportées dans ce domaine afin d’améliorer les
performances et la précision des prédictions pour anticiper I'évolution écologiques des

communautés naturelles.
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I.3. Les récifs de Polynésie francaise

[.3.a. Situation géographique

La Polynésie francaise représente un vaste tegitmiarin de 2 500 000 Knte
superficie, au caeur de I'Océan Pacifique. Ce territoire comprend 4 Z00ektarre émergée
répartie en 119 files sur 5 archipels : Société, Tuamotu, Marquises, Gambier et Australes.
Cette forte fragmentation géographique, combinée a la faible démographie d'environ 250 000
habitants inégalement répartis sur les iles, et les grandes distances d'océan ouvert qui séparent
ces territoires du reste du mondeglre 9) font des iles de la Polynésie francaise des

environnements uniques pour I'étude du fonctionnement des écosystemes naturels.

I.3.b. Historique des investigations et continuité des recherches

Depuis prés de 40 ans, l'implantation d'une station de recherche de I'Ecole Pratique des
Hautes Etudes (EPHE) permet un suivi continu des récifs coralliens de Moorea dans l'archipel
de la Société. Cette station initialement établie en partenariat avec le Muséum National
d'Histoire Naturelle (MNHN) en 1971, a évolué en Centre de Recherches Insulaires et
Observatoire de I'Environnement (CRIOBE) en 1981 et est associée au Centre National de la
Recherche Scientifique (CNRS) depuis 2006. Depuis 2008, le CRIOBE bénéficie également
d'un label du Service d’Observation de I'Institut National des Sciences de I'Univers (INSU)
pour son action de surveillance de I'environnement a grande échelle a travers le Pacifique.
Aujourd’hui 'USR 3278 CNRS-EPHE CRIOBE est reconnue sur un plan international pour
son travail passeé et présent en écologie récifale. Cet historique de recherche sur les récifs de
Moorea a fortement contribué a faire de cette ile un laboratoire grandeur-nature et un modele

unique pour I'étude des récifs coralliens.

Depuis I'mplantation de 'EPHE a Moorea, la connaissance en écologie récifale et
particuliéerement I'étude des communautés coralliennes n’a cessé d’évoluer. Dans un premier
temps, les travaux ont principalement porté sur l'inventaire des organismes et I'exploration de

ces milieux fascinants et encore méconnus que représentaient les récifs coralliens dans les
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années 1970. Dans les années 1990, des travaux sur la caractérisation des habitats et la
structuration des communautés benthiques, ainsi que sur les paysages récifaux ont permis une
meilleure compréhension des principaux facteurs qui influencent la distribution des especes
autour de Ile de Moorea (Adjeroud 1996 ; Chancerelle 1996). Depuis les années 2000, ces
études ont été complétées par un suivi a long terme du recrutement corallien sur Ille de
Moorea (Adjeroud et akR007a), et par un réseau de suivi de la dynamique des communautés
récifales a I'’échelle du Pacifigue Sud (Adjeraetdal. 2005, 2009). En 2007, un programme

de recherche doctoral a porté sur le réle du recrutement dans la structuration et le maintien des
populations de coraux en Polynésie francaise (Penin 2007 ; Penin et al. 2007a, 2010). C’est
dans la continuité logique de ces décennies d’investigation que la présente étude porte sur la

dynamique des populations de coraux sur les récifs de la Polynésie francaise.

[.3.c. Choix des sites d'étude

Afin de considérer le fonctionnement écologique des récifs du vaste systeme insulaire
et fragmenté que représente la Polynésie francaise, une approche hiérarchique multi-échelle a
été utilisée pour appréhender la dynamique des populations de coraux a différentes échelles
spatiales au sein de l'archipel de la Société (Hugteal. 1999 ; Karlson et al. 2004 ;
Adjeroud et al. 2005). Les échelles locale, insulaire et régionale ont ainsi été considérées par
I’échantillonnage de 15 stations distribuées selon 3 profondeurs (6, 12 et 18 m) sur 3 sites
autour de I'lle de Moorea (parmi les lles du Vent), et 3 profondeurs sur 2 sites autours de I'ile
de Raiatea (parmi les lles sous le Vent) située a environ 180 km au Nord-Ouest de Moorea
(Figure 9). Les stations étudiées se situent en pente externe océanique ou la couverture et la
diversité du peuplement corallien sont maximales (Adjeroud 1997) et présentent diverses
caractéristiques selon différents gradients environnementaux, ainsi que des chronologies de
perturbations contrastées (Adjeroat al. 2005, 2007b ; Penin et al. 2007b). Par ailleurs,
I'ensemble de ces stations font l'objet de suivis au sein de différents programmes de
recherches, ce qui permet d'incorporer la présente étude dans une continuité d'investigations
menées au sein de 'USR 3278 CNRS-EPHE CRIOBE pour appréhender le fonctionnement
des récifs coralliens de cette région.
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© Images satellites Google Earth.

[.3.d. Historique des perturbations

De par leurs vastes superficies et répartitions géographiques, les territoires de la
Polynésie francaise sont exposés a une multitude de perturbations naturellabldaal 1
résume les principales perturbations naturelles qui ont été documentées sur les 30 dernieres
années. Sur cette période, I'lle de Moorea a connu 7 phénomeénes de blanchissement corallien,
2 cyclones et 2 épisodes de prolifération du prédateur corall&oaathaster planciA
I'image de Moorea, de nombreuses iles de la Polynésie francaise sont frappées regulierement
par des perturbations diverses au cours du temps. Un des objectifs de la présente étude est de
guantifier I'impact de ces perturbations successives et variées sur la dynamique des

populations de coraux, et au-dela sur la dynamique des communautés récifales.

40



Tableau 1. Caractéristiques des principales perturbations naturelles documentées en Polynésie francaise.
D’apres Adjeroud eal. (2005).

Date / Période

lles documentées

Intensité / Remarques

Blanchissements

mars - mai 1983
mars - avril 1984
1987

mars - juillet 1991
avril - mai 1993
mars - aolt 1994

mars - ao(it 1998

Société (TahMoorea)
Société (Tahiti, Bora Bora)
Société (TahitiMoorea), Tuamotu (Manihi)
Sociétédfoorea)
Société (Tahiti)

Société (TahiMoporea, Tetiaroa), Tuamotu (Rangiroa)

modéré, di au cyclordeena
modéré
modéré
majeur
mineur

majeur

Société (Tahiti, Tetiaroa), Tuamotu (Rangiroa, Tikehmaajeur

Mataiva, Takapoto, Aratika, Nengo Nengo)

avril - ao(t 2002 Sociétéporea, Raiateg) majeur
2003 Société Koorea) modéré
2007 Société Koorea) modéré
Cyclones
Thamar mars 1981 aucune fle affectée
Fran mars 1981 Australes
Nano janvier 1983 Tuamotu, Marquises majeur
Orama février 1983 Tuamotu majeur
Reva mars 1983 Tuamotu
Veena avril 1983 Société (est de Tahiti), Tuamotu,
William  avril 1983 Tuamotu
Ima février 1986 aucune fle affectée
Sally décembre 1986 sud des Australes
Cilla mars 1988 sud des Australes
Peni février 1990 sud des Australes
Wasa décembre 1991 Sociét®est de Moorei), Australes majeur
Martin  octobre 1997 Sociét®(est de Raiate, Bora Bora)
Osea novembre 1997 Sociét®(est de Raiate, Bora Bora)
Pam décembre 1997 ouest des Australes
Véli  février 1998 Tuamotu modéré
Oli  février 2010 SociétéNord de Mooreg, Raiateg, Bora Bora) majeur
Proliférations d’Acanthaster planci
1979 - 1984 Moorea majeur
2003 - 2010 Sociétdfoorea, Raiatee, Tahaa, Bora Bora, Maupiti) majeur
Crises dystrophiques
? Tuamotu (Taiaro)
avril 1983 SociétéMoorea) dd au cyclon&/eena
1988 Tuamotu (Mataiva)
mars 1994 Tuamotu (Hikueru)

décembre 2001

Société (Sud de Bora Bora)
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I.4. Objectifs du programme de recherche doctoral

Ce programme de recherche porte sur la dynamique des populations de coraux
scléractiniaires des récifs de Polynésie francaise. Il a pour but d'explorer le réle des processus
de recrutement, de croissance et de mortalité dans la structuration, la dynamique et le
maintien de ces populations. Il s'agit également d'examiner la contribution relative de certains
facteurs intrinseques (traits d'histoire de vie des especes) et extrinseques (prédation et
compétition), ainsi que des perturbations de grande ampleur (cyclone et explosion
démographique Acanthasteplanci) dans la variabilité spatio-temporelle de la dynamique de
ces populations. Enfin, cette étude se propose de simuler, par une approche de modélisation
mathématique a partir des données acquises dans ce travail, différents scénarios d’évolution
des communautés coralliennes a I'échelle décennale, et ce afin de mieux appréhender les
capacités de résistance et de résilience de ces récifs. Ce travail s'est basé sur des suivis
saisonniers et interannuels des taux de recrutement, de croissance, et de mortalité des colonies
au sein des populations, et a concerné les trois principaux genres de coraux des assemblages
de pentes externes de ces réchsrépora, Pocillopora etPoriteg. Les échelles spatiales
abordées sont régionale (entre les iles de Moorea et Raiatea dans I'archipel de la Société),
insulaire (différents sites par ile) et locale (différentes profondeurs par site). Les résultats issus

de ce travail sont présentés et analysés selon les trois sections suivantes :

Dynamique des communautés récifales face aux perturbations (Chapitre II)
Ce premier volet décrit le déroulement des perturbations naturelles qui ont affecté les
récifs étudiés au cours du suivi de la dynamique des populations de coraux, et leurs

implications pour la dynamigue des communautés récifales.

Dynamique des populations de coraux (Chapitre 111)
Ce second volet porte sur l'investigation de la allité spatio-temporelle de la
dynamique des populations de coraux en relation avec les conditions environnementales, et

I'identification des traits d’histoire de vie des principaux taxa.

Trajectoire des populations et résilience corallienne (Chapitre V)
Ce dernier volet porte sur la simulation des trajees des assemblages coralliens

selon différents scenarios de perturbations et sur I'évaluation de leur capacité de résilience.
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Chapitre 1. Dynamique des communautés récifales face aux perturbations

II.1. Contexte scientifique et objectifs

La dynamique des populations est gouvernée par une combinaison de facteurs
intrinseques propres aux especes considérées, et de facteurs extrinséques relatifs a
I'environnement dans lequel elles se trouvent. Tandis que les facteurs intrinseques orientent la
dynamique des populations dans une fenétre de variation délimitée par des limites
physiologiques ou métaboliques des espeeeas, (une vitesse de croissance ou un taux de
fécondité), les facteurs environnementaux exercent, selon leur nature et leur intensité, un
forcage plus ou moins important sur la trajectoire des populatogs (ne perturbation peut

entrainer une mortalité importante au sein d’'une population).

Les récifs coralliens de la Polynésie francaise montrent des historiques riches et variés
en termes de perturbations naturell€ableau 1). Ces perturbations influencent grandement
la structure, la dynamique et le fonctionnement des communautés corallieigues (1), et
se répercutent souvent sur de nombreux organismes situés le long de la chaine trophique via
des voies d’interactions directes et indirectes (Berumen & Pratchett 2006 ; Geatsm
2008). Dans un systeme complexe tel celui des récifs coralliens, I'effondrement d’'une
communauté ou d’'un groupe trophique peut engendrer un bouleversement dans I'ensemble de
I’écosystéme via des voies de régulatimitom-up (régulation proie-prédateur ; Ellison et al.
2005 ; Halford & Caley 2009)op-down (régulation prédateur-proie ; Esetsal. 1998 ;
Myerset al. 2007 ; Heithaust al. 2008 ; Prugket al. 2009), ou encomgasp-waist{régulation
proie-prédateur et prédateur-proie a la fois, par des organismes situés en milieu de chaines
trophiques ; Cury & Shannon 2004 ; Bakun 2006), surtout lorsqu’'un groupe ayant une

fonction écologique clef est affecté.
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A titre d’exemple, dans les Caraibes, les récifs de la Jamaique, en bonne santé et
jouissant d’'un recouvrement corallien important (> 70 %) dans les années 1970, ont éte
touchés dans les années 1980 par le passage de deux oufdiganen 1980 eGilbert en
1987), et par une maladie affectant les oursins du dgiadema qui a fortement décimeé les
populations de ces herbivores récifaux. Le fort déclin corallien face aux deux ouragans
successifs, associé a la forte mortalité des principales espéces d’herbivores dans cette région,
a généré un changement de phase brutal, avec des récifs encore aujourd’hui dominés par les
macro-algues et caractérisés par une plus faible biodiversité et produétigiiée(10). De
plus, la surpéche des poissons herbivores (autres protagonistes majeurs de la régpdation
down des algues sur les récifs) et 'importante eutrophisation des eaux dans cette région (perte
de la régulatiorbottom-up des algues) ont fortement contribué a favoriser ce changement de
phase vers une dominance durable des communautés algales (Natsat6@000 ; Bellwood
et al. 2004 ; Mora 2008 ; Mumby & Steneck 2008).
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Figure 10. Graphique illustrant la variation du recouvrement en corail vivant et en macro-algue sur les récifs de
la Jamaique face aux perturbations historiques qui ont affecté cette région dans les années 1980.
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Durant le déroulement de ce programme doctoral, deux perturbations majeures ont
affecté les récifs étudiés : une explosion démographique du prédateur Acanthastest planci
cyclone Tableau 1,Figure 11). L'occurrence de ces deux perturbations sur les récifs étudiés
a constitué une opportunité unique pour (1) quantifier 'impact de ces perturbations sur les
communautés coralliennes et la faune associée, et (2) appréhender les processus qui sont a
I'origine desphase shiftsou qui orientent le déclin ou la résilience des récifs coralliens.
L'objectif de ce chapitre est également d’évaluer le contexte environnemental dans lequel
s’est déroulé le suivi quantitatif de la dynamique des populations des cofa@hépitre
[11'). Il s’agit plus précisément de quantifier pour chaque station et pour chaque pas de temps
etudié, lintensité de différents facteurs environnementaux, et notamment d’identifier les
périodes de relative stabilité, et a I'inverse les périodes de perturbations. Ces informations
seront ensuite utilisées dans les chapitres suivants afin d’évaluer I'impact de différents
facteurs extrinseques sur la dynamique des populations de cotdapitte 11l ), et
d'observer leurs conséquences sur la trajectoire des communautés corallbapése(1V ).

Les données antérieures a 2007 utilisées dans le présent chapitre proviennent
d’échantillonnages effectués au sein de I'équipe par Mehdi Adjeroud, ou dans le cadre de la

thése de Lucie Penin.
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Figure 11.Photographies prises sur le terrain (site de Vaipahu, profondeur de 6 m) illustrant le paysage récifal
avant (haut, novembre 2007) et aprés le passagkcdashaster (centre, octobre 2009), et aprés le passage du
cycloneOli (bas, mai 2010).

© Photos Mohsen Kayal.
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I1.2. Méthodologie

Afin d'étudier la dynamique des communautés récifales face aux perturbations, les
assemblages de différents composants clefs (coraux, autres invertébrés sessiles, algues,
poissons) ont été suivis dans le temps aux stations de Moorea, et dans une moindre mesure sur
I'lle de Raiatea. Les communautés benthiques sessiles ont été échantillonnées par mesure du
taux de recouvrement des principaux groupes fonctionnels. Les coraux durs (scléractiniaires +
Millepora) ont été discriminés par genre, et les communautés algales ont été distinguées en
macro-algue (algues érigées), turf algal (gazon algal) et algues calcaires encroltantes. Les
communautés vagiles ont été échantillonnées par comptage des densités des individus, avec
les Acanthaster plancet certaines espéces de poissons papillons (famille Chaetodontidae)
comme principaux représentants des macro-corallivores, et les oursins et les poissons
perroquets (famille Scaridae) comme principaux herbivores. Ce suivi de la dynamique des
communautés récifales a Moorea et Raiatea a été effectué entre septembre 2007 et juin 2010
au cours dex 50 plongées en scaphandre autonome d'une durée moyenne de 100 min,

représentant une immersion individuelle d’environ 85 h.

[I.2.a. Recouvrement benthique

Le pourcentage de recouvrement du substrat par les différentes catégories biotiques et
abiotiques du benthos a été estimé par la méthodenduintercept TransediLIT) en mai
2005 (Penin 2007), et par la méthode du quadrat aléatoire pour les échantillonnages de juillet
2008, septembre 2009 et juillet 2010. Ces deux méthodes d’estimation du recouvrement
génerent des résultats relativement similaires, bien que le LIT permette un échantillonnage
plus rapide mais moins détaillé, vis-a-vis de la méthode du quadrat qui elle permet de
multiplier le nombre de répliquats statistiques et d’atteindre une plus grande résolution
d’échantillonnage. Le LIT consiste a mesurer le long d'un transect, ici de 50 m de long, la
longueur interceptée par chaque catégorie du substrat, et ensuite a calculer la part relative du
recouvrement pour chaque catégorie sur la longueur totale du transect. Le LIT a été répliqué
trois fois a chaque station lors de I'échantillonnage de 2005. La méthode du quadrat aléatoire
consiste a positionner un quadrat, ici de 1 m2, aléatoirement sur le substrat, et de recenser le
recouvrement a l'intérieure de cette surface. Ici, la nature du substrat a été quantifiée sous 81
points déterminés par une grille de 10 cm de maille au sein de chaque quadrat (Adjeroud et al.
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2005). Le quadrat aléatoire a été répliqué 10 fois a chaque station pour les échantillonnages de
2008, 2009 et 2010.

Deux indices ont été utilisés afin de quantifier la diversité des genres coralliens. La
richesse génériqueG] a été calculée en dénombrant les différents genres recensés par
echantillonnage. L'indicéd’ de Shannon a été calculé a I'échelle du genre en appliquant la

formule :

&

H'= —Zfﬂ':l“?ﬂ:

i=1

avec p la proportion du genredans le milieu, jo=n / N.

[1.2.b. Estimation des densités

A chaque station, les comptages des densitéscadthaster et de poissons
(Chaetodontidae corallivores et Scaridae) éte effectués dans trois transects-couloirs de 200
mz2 (50 x 4 m) établis paralléles a la cote (Pratchett 2005b ; Berumen & Pratchett 2006). Parmi
les principales especes de Chaetodontidae rencontrées en pente externe récifale en Polynésie
francaise, quatre sont des corallivores stri€@s ornatissimusC. reticulatus C. trifascialis
C. lunulatus; et six autres sont majoritairement corallivofesC. auriga, C. lunula, C.
pelewensis C. ulietensis C. unimaculatus C. quadrimaculatus(Harmelin-Vivien &
Bouchon-Navaro 1983 ; Sano 1989 ; Pratchett 2005a). Ces 10 espégae (12)
représentent une part importante de la biomasse des Chaetodontidae dans I'archipel de la
Société (Bouchon-Navaro 1981 ; Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro 1983). L’ensemble
des poissons herbivores de la famille des Scaridae ont été recensés sans distinction de
'espece. La taille des poissons recensés a systématiquement été relevée par estimation
visuelle lors des comptages, et la biomasse des populations a été calculée en utilisant les

formules reportées dans le Tableau 2.

17 Sont considérées comme majoritairement corallivores les espéces dont 50 & 70 % du bol alimentaire consiste en polypes de
corail.
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Figure 12.Poissons de la famille des Chaetodontidae ciblés en tant que corallivores dans le cadre de cette étude.
(a) C. ornatissimugs(b) C. reticulatus, (cX. trifascialis, (d)C. lunulatus (e) C. auriga (f) C. lunulg (g) C.
pelewensis, (hE. ulietensis, (iC. unimaculatus(j) C. quadrimaculatus

© Photos Fishbase.

Tableau 2.Indicesa etg utilisés dans la relation taillé,(en cm) - poidsW, en g) pour le calcul de la biomasse
des poissons selon la formWé =« L ”. Le nombren indique la taille de I'échantillon utilisé par les auteurs pour
le calcul de la relation.

Taxa a p Référence n
Chaetodon ornatissimus 0,0338 3,203 Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro 1983 13
Chaetodon reticulatus 0,0245 3,381 Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro 1983 10
Chaetodon trifacialis 0,0258 2,969 Kulbicki et al 2005 23
Chaetodon lunulatus 0,0311 2,976 Kulbicki et al 2005 189
Chaetodon auriga 0,0404 2,829 Kulbicki et al 2005 246
Chaetodon lunula 0,0089 3,716 Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro 1983 13
Chaetodon pelewensis 0,0153 3,297 Kulbicki et al 2005 26
Chaetodon ulietensis 0,0311 2,874 Kulbicki et al 2005 36
Chaetodon unimaculatus 0,0533 2,833 Kulbicki et al 2005 13
Chaetodon quadrimaculatus 0,0556 2,964 Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro 1983 11
Scaridae (famille) 0,0222 2,971 Kulbicki et al 2005 668

Deux indices ont été utilisés afin de quantifier la diversité des especdsadeodon
corallivores. La richesse spécifiqus)(a été calculée en dénombrant les différentes especes
observées par unité d'échantillonnage$péce observé par transect de 260 Izindice H’

de Shannon a été calculé a I'échelle de I'espece en appliquant la formule :

5
H'= _Zfﬂ': In p,
=1

avec p la proportion de I'especedans le milieu, p=n / N.
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Les densités d’oursins ont été quantifiees a chaque station dans quatre transects-
couloirs de 20 M (10 x 2 m) établis paralléles & la cote. Sur I'ensemble des stations de la
pente externe de Moorea, les assemblages d’oursins sont dominés dans l'ordre hiérarchique
par les espécegchinostrephus aciculatugA. Agassiz 1863),Echinometra mathaei
(Blainville 1825), Echinothrix calamaris(Pallas 1774) eEchinothrix diadema (Linnaeus
1758). Ces assemblages ont montré une relative stabilité dans le temps en termes de
composition relative, et par conséquent seule la densité totale des populations de ces quatre

especes est reportée dans ce manuscrit.

[I.2.c. Indice de rugosité du substrat

La rugosité du substrat a été évaluée sur I'ensemble des stations de Moorea par la
méthode de la chaine et du transebia{ne and tape Cette méthode consiste & comparer la
distance ) parcourue par une chaine sur le substrat en suivant la topographie benthique avec
la longueur d’'un transect déployé sur la méme distance au dessus du substrat (McCormick
1994). L’indice de rugositélR) a été calculé selon la formuléR = dchaine / diransect avec
dransect= 10 m. Cet échantillonnage a été répliqué quatre fois a chaque station en juillet 2008
(avant le passage du cyclo@di) et février 2010 (post-cyclone). Etant donnée la vitesse de
croissance tres lente des coraux, le fait que la prédatiorAckasthastersur les coraux
n'impacte pas directement leur squelette calcaiigufe 11), et en se basant sur nos
observationsn situ, les valeurs de rugosité sont considérées comme étant similaires sur la
période non-cyclonique (entre juillet 2008 et le passage du cyClbren février 2010) pour

chacune de nos stations.
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[1.2.d. Analyses statistiques

Le pourcentage de recouvrement des différentes catégories du substrat a été comparé
entre les stations de Moorea et les différentes années a l'aide d’'une ANOVA a quatre
facteurs fixes site profondeur date et substrat Le recouvrement en corail vivant (ensemble
des scléractiniaires Millepora) a été comparé entre les stations et les années a l'aide d’'une
ANOVA a trois facteurs fixes site, profondeuret date Les densités écanthasterl’indice
de rugosité du substrat, les densités et les biomasses de poissons (Sdahdatdobnk les
indices de diversité degShaetodon corallivores (richesse spécifiquéletle Shannon), ainsi
gue les densités des échinides ont été comparées entre les différents échantillonnages de
Moorea a l'aide d’ANOVAs a trois facteurs fixessite, profondeur et date En cas de
différences significatives détectées par ANOVA, les différentes combinaisons de groupes
sous-jacents ont été comparéesposteriori par un test de comparaison apparigsast
Significant DifferencegLSD) de Fisher. Les corrélations entre les différentes variables
guantifiées dans ce chapitre ont été étudiées a I'aide de régressions linéaires selon la méthode
des moindres carrés. Afin de ne considérer que les tendances majeures a I'échelle de
I'ensemble des stations de Moorea, ces régressions ont été tracées sur les valeurs moyennes

calculées par site et par date d’échantillonnage.

Afin de satisfaire aux critéres de normalité et d’homoscédasdticitquis pour les
analyses en modele linéaire généralisé, les données de pourcentage de recouvrement
benthique ont été transformées selon la fonction aroginPe méme, les données de densités
d’Acanthasterde poissons (Scaridae @haetodon) et d’échinides, ainsi que les données des
indices de diversité (richesse spécifiqueHetde Shannon) ont été transformées selon la
fonction logk+1). L’'ensemble des tests statistiques a été conduit a un seuil de signifieativité
= 0,05. Les tests reportés dans ce chapitre ont été effectués a I'aide du logiciel StatView pour
Windows, SAS Institut Inc. Version 5.0.

8| 'homoscédasticité définit I'uniformité de la variance de I'erreur dans un ensemble de valeurs observées.
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11.3. Résultats

II.3.a. Explosion démographiqueA¢anthaster planci

Périodicité et amplitude de la prolifération

Les premieres densitésAtlanthaster plandissues de cette vague de prolifération ont
été observées a 18 m sur le site de Tiahura en octobre 2003. Ce n’est qu’en mai 2004 que ces
prédateurccommencent a affecter le site de Vaipahu également situé sur la cote Nord de
Moorea, et en mars 2006 le site de Haapiti sur la cote Ouest de I'lle. Sur chacun de ces sites,
les densités &canthasteront montré une dynamique analogue, avec une invasion du récif
par le bas de la pente externe et une migration progressive vers les zones moins profondes
avec le tempsHigure 13). Ainsi, les stations localisées a 18 m de profondeurs ont toujours
été affectées en amont des stations a 12 m, puis a 6 m de profondeur. De méme, la durée de la
perturbation (durée de présence des individdsahthastera montré une variation selon les
stations considérées, avec pour I'lle de Moorea, un maximum de 72 mois a Tiahura 18 m
(octobre 2003 - octobre 2009) et un minimum de 30 mois a Haapiti 6 m (mars 2007 -
septembre 2009).
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Figure 13.Graphiques illustrant la dynamique (temps, axe X) des densitéarthastefaxe Y, moyenne +
SE, ind.200 i) aux stations de I'lle de Moorea (dans I'ordre \&ip [V], Tiahura [T] et Haapiti [H]). Les
courbes de densité sont cumulées sur les 3 profondeurs (de haut en bas 6, 12 et 18 m) de facon a illustrer la
densité totale observée sur chaque site a chaque comptage. Se repéitgira 1 pour les stations de I'lle de
Raiatea.
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La Figure 14 représente pour chaque station de Moorea, les densités cumulées en
Acanthastebservées sur 'ensemble de la période de prolifération. Cette représentation nous
permet de discriminer les stations selon la date de début de la perturbatiataie d’'arrivée
des densités de prédateurs) ou encore l'intensité globale de la perturbatiaefsité totale
de prédateurs observée). Sur une échelle temporelle, la station Tiahura 18 m est affectée en
premier lieu par la prolifération (octobre 2003) et se distingue des stations Vaipahu 18 m et
Tiahura 12 m (mai et octobre 2004 respectivement). Suivent ensuite les stations Vaipahu 12 m
affectée en décembre 2005, et Vaipahu 6 m, Tiahura 6 m, ainsi que Haapiti 18 m et 12 m,
toutes affectées des mars 2006. Enfin, la station Haapiti 6 m n’est touchée qu’un an plus tard
en mars 2007. En terme d’intensité, le plus grand nombkeadthastera été observé a
Vaipahu 6 m, avec une densité cumulée (densité moyenne cumulée de 83,3 in@200 m
environ deux fois plus importante que sur les stations Vaipahu 12 m et 18 m, et Tiahura 6 m,
12 m et 18 m, et cinq fois plus importante qu'a Haapiti 12 m et 18 m. La station Haapiti 6 m
est la moins affectée par la prolifération, avec une densité moyenne cumulée de 4,7 ind.200
m? (Figure 14).
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Figure 14.Graphique illustrant le cumul des densités moyennksadithaster (ind/200m?) observées par station
sur 'ensemble de la durée (temps ; axe X) de la perturbation. Les comptages aux stations de Raiatea ne
recouvrant pas la globalité de la perturbation, les valeurs sont présentées a titre indicatif. Les stations suivies
peuvent étre catégorisées en différents groupes selon la date dwedgbdate d’arrivée deAcanthaster) ou
encore l'intensité de la perturbation.
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En ce qui concerne les stations de l'lle de Raiatea, les comptages des densités
d’Acanthastereffectués au cours de la présente étude ne recouvrent pas I'ensemble de la
période de prolifération. En effet, d’aprés des sources locales (notamment du Dr Thierry
Lison de Loma, USR 3278 CNRS-EPHE CRIOBE, communication personnelle), les premiers
individus d’Acanthastely auraient été observés dans la zone de Uturoa en 2004. Cependant,
les densités seraient restées relativement faibles durant I'ensemble de la période de
prolifération (a I'exception d'une vague de forte densité en 2005) sur ce site dont le taux de
recouvrement en corail vivant a toujours été trés faible sur les 15 dernieres années (Lison de
Loma, observations personnelles). A Miri Miri, les échantillonnages effectués dans le cadre
de cette étude coincident avec I'arrivée des individAsatithasteret se poursuivent au-dela
de la fin de la période de prolifératidrigure 13). D’apres I'ensemble de ces informations, la
prolifération aurait donc duré approximativement 4 ans sur le site de Uturoa (2004 - 2008)
avec une intensité proche de celle observée a Haapiti 6 m, et 2 ans a Miri Miri (2007 - 2009)
avec une intensité proche de celle observée a Vaipahlrgyord 14).

Dynamique de propagation de la prolifération

A [l'échelle insulaire, la prolifération de#canthaster présente une dynamique
relativement similaire sur Moorea et Raiatea. Sur chacune de ces iles, les densités s'‘observent
tout d’abord dans une zone relativement restreinte a la base de la pente externe récifale (en
dessous des 20 m de profondeur, dans la zone de Tiahura a Moorea, et probablement aux
alentours du site Uturoa a Raiatea), et se propagent ensuite par migration des individus vers
les autres sites et autres profondeurs, affectant ainsi les différentes stations séquentiellement
selon leur localisation Higure 13). Durant leur migration trans-récifale, les prédateurs
montrent un comportement grégaire, avec des arrivées d’individus par vagues et des pics de
densités variables selon les sites, les profondeurs et les pas de temps cofisilie@s 8).

Les valeurs maximales des pics de densité observés a Moorea atteignent 30.3 + 6.1 SE
ind.200 n? & 6 m sur le site de Vaipahu en mai 2008, et 38.0 + 3.0 ES ind:2@01&m sur

le site de Miri Miri a Raiatea en novembre 2007. Selon les sites suivis, le passage d'une (cas
de Vaipahu et de Miri Miri) ou de plusieurs vagues de densités de prédateurs (cas de Tiahura

et de Haapiti) est observée durant la période de prolifératigaré 13).
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Tableau 3.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité deanthastea Moorea selon trois facteurs
fixes : Site Profondeur(Depth) etDate (Period). Données transformées enxedy.

Tableau ANOVA pour Log(dA.planci+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 6,270 3,135 133,764 <0001 267,528 1,000
Depth 2 ,343 171 7,308 ,0008 14,617 ,950
Period 23 25,411 1,105 47,143 <,0001 1084,296 1,000
Site * Depth 4 ,962 ,240 10,259 <,0001 41,036 1,000
Site * Period 46 6,356 ,138 5,896 <0001 271,223 1,000
Depth * Period 46 6,954 ,151 6,450 <,0001 296,707 1,000
Site * Depth * Period 92 7,183 ,078 3,332 <0001 306,511 1,000
Résidu 432 10,124 ,023

[1.3.b. Passage du cyclone tropical Oli

Dans la journée du 4 février 2010, le cyclone trop@ialpassait a environ 250 km au
Sud-Ouest de Moorea (distance de I'ceil) selon une trajectoire Nord-Ouest/Skaghst (
15). Avec des rafales de vent soufflant jusqu’a 150 Riiéhpassage de ce cyclone a généré
des vagues atteignant 7,9 m de hauteurs (périodicité de 12 s) qui ont affectées Moorea et
Raiatea selon une direction Nord-Ouest. Cette forte houle a affecté les stations étudiées en
brisant et arrachant un grand nombre de colonies de corail du subsgiae (11), et en
modifiant considérablement le paysage récifal en terme de topographie et de rugosité (voir
I'effet du facteurAnnéedans leTableau 4). LaFigure 16 présente pour les différentes
stations, les indices de rugosité mesurés en 2008 avant le passage du cyclone et en 2010 aprés
celui-ci. A I'exception de Haapiti 6 m, toutes les stations étudiées montrent une chute
significative de la rugosité du substrat (se reporter &igare 16 pour les valeurs de

significativité des tests statistiques).
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Figure 15. Photographie satellite du cyclo®di le 4 février 2010 en Polynésie francaise. © Image National
Oceanic and Atmospheric Administration. Le cadre jaune sur la photographie indique la position de I'archipel de
la Société avec les lles du Vent (Tahiti et Moorea) au Sud-Est, et les lles sous le Vent (Huaine, Raiatea, Tahaa et
Bora Bora au Nord-Ouest). Les trainées de vents tourbillonnant engendrées par les bras du cyclone ont généré la

forte houle qui a touché les cétes Nord-Ouest des Tles.
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Figure 16.Graphique illustrant les valeurs de I'indice de rugosité mesuré aux différentes stations de Moorea

avant (2008) et aprées (2010) le passage du Cy&tinkes chiffres au dessus des histogrammes indiquent la

significativité p issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure@@3082010) a chaque station
(combinaison des sites Vaipahu [V], Tiahura [T] et Haapiti [H], et des profondeurs 6, 12 et 18 m).
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Tableau 4.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de l'indice de rugosité mesuré a Moorea, selon trois facteurs
fixes : Sitg Profondeur(Depth) etAnnég(Year, avant [2008fersusapres [2010] le passage du Cycl@ig.

Tableau ANOVA pour Rugo (C/T)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 ,351 ,175 24,767 <,0001 49,535 1,000
Depth 2 ,895 447 63,146 <0001 126,292 1,000
Year 1 1,432 1,432 202,212 <,0001 202,212 1,000
Site * Depth 4 ,087 ,022 3,071 ,0237 12,282 775
Site * Year 2 ,246 ,123 17,341 <,0001 34,682 1,000
Depth * Year 2 ,053 ,026 3,727 ,0305 7,455 ,656
Site * Depth * Year 4 ,035 ,009 1,242 ,3042 4,968 ,355
Résidu 54 ,382 ,007

[1.3.c. Impacts des perturbations sur les communautés benthiques

Le recouvrement benthiqgue montre une forte variabilité entre les échantillonnages de
2005, 2008, 2009 et 2010 aux stations de Moorea (voir I'effet du fadtenge et son
interaction avec le factelBubstratdans leTableau 5). Dans les sections suivantes, nous
verrons dans quelle mesure ces variations sont liées aux deux perturbations qu’ont connu les
récifs sur cette période, et quels sont leurs impacts sur les principaux groupes benthiques et
sur différents assemblages de la faune associée.

Tableau 5.Résultats d’ANOVA pour la variabilité du taux de recouvrement du substrat a Moorea, selon quatre
facteurs fixes :Site Profondeur (Depth),Année (Year) et Substrat(Category). Données transformées en
arcsinusx.

Tableau ANOVA pour AR(Prop)
ddl  Somme des carrés Carré moyen Valeurde F  Valeur de p Lambda Puissance

Site 2 ,003 ,001 ,176 ,8385 ,352 ,077
Depth 2 ,093 ,046 5,512 ,0041 11,024 ,865
Year 3 ,821 274 32,542 <,0001 97,627 1,000
Category 11 92,545 8,413 1000,530 <,0001 11005,829 1,000
Site * Depth 4 ,031 ,008 ,937 4416 3,746 ,293
Site * Year 6 ,085 ,014 1,676 ,1228 10,054 ,641
Site * Category 22 3,021 ,137 16,333 <,0001 359,322 1,000
Depth * Year 6 ,073 ,012 1,452 ,1908 8,713 ,566
Depth * Category 22 7,021 ,319 37,952 <,0001 834,952 1,000
Year * Category 33 15,309 464 55,171 <,0001 1820,635 1,000
Site * Depth * Year 12 ,056 ,005 ,558 ,8769 6,694 ,329
Site * Depth * Category 44 3,806 ,087 10,288 <,0001 452,652 1,000
Site * Y ear * Category 66 1,659 ,025 2,990 <,0001 197,318 1,000
Depth * Year * Category 66 6,261 ,095 11,282 <,0001 744,630 1,000
Site * Depth * Year * Category 132 6,151 ,047 5,542 <,0001 731,490 1,000
Résidu 3132 26,336 ,008
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Recouvrement en corail vivant

Le taux de recouvrement en corail vivant (scléractiniaires + Millgp@nae fortement
entre les stations et entre les années considérées (voir respectivement I'effet de l'interaction
Site x Profondeuret du facteurAnnéedans leTableau 6). Dés 2005, le recouvrement en
corail vivant est variable spatialement entre les 9 statligsire 17), et présente des valeurs
comprises entre des minima 23,8 % (+ 1,7 SE) pour Tiahura 18 m et 30,5 % (+ 0,4 SE) pour
Haapiti 6 m, aux maxima de 48,2 % (£ 1,9 SE) pour Tiahura 6 m et 64,2 % (+ 3,0 SE) pour
Vaipahu 18 m. A noter que le recouvrement minimal en corail vivant en 2005 est observé a
Tiahura 18 m, station alors la plus fortement touchée pafAdasthaster(se reporter a la
Figure 14).

Sur une échelle temporelle, le recouvrement en corail vivant est toujours maximal en
2005 sur chacune des stations étudiées, et diminue avec les années pour atteindre des minima
de 3,3 % en 2009 (x 1,1 SE) a Vaipahu 18 m et 3,5 % (+ 0,4 SE) a Tiahura 18 m, et des
maxima de 17,3 % (+ 3,0 SE) a Haapiti 6 m et 19,6 % (x 3,5 SE) a Tiahura 6 m. En 2010,
avec I'impact conjugué du cyclor@li, le recouvrement corallien est au plus bas avec des
minima de 0,7 % a Vaipahu 12 m (£ 0,3 SE) et a Tiahura 12 m (£ 0,4 SE), et des maxima de
8,2 % (x 1,6 SE) a Haapiti 6 m et 8,6 % (x 2,0 SE) a TiahuraFguarge 17).

La chute du recouvrement corallien au cours de la période d'étude ne présente pas la
méme cinétique selon les stations et les pas de temps conskigugs (7). Sur I'ensemble
des observations, le recouvrement corallien montre une corrélation négative avec la densité
cumulée des Acanthastebservés aux stations depuis le début de la proliférdgignre 18).
Ainsi, les communautés coralliennes montrent un déclin progressif a partir de la date d’arrivée
des densités dcanthaster des dates d’arrivée qui sont elles-mémes séquentielles sur les
différentes stationg~{gures 13 et 17).
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Figure 17.Graphique représentant le taux de recouvrement en corail vivant (scléractiniitiepera ;
moyenne + SE) aux stations de Moorea (combinaison des sites Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha], et des
profondeurs 6, 12 et 18 m) sur les quatres années échantillonnées (2005, 2008, 2009 et 2010). Les astérisques a
droite des histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages successfs (* pour
<0.05, **p < 0.01, *** pourp < 0.001, avep la significativité issue du test LSD de Fisher pour chaque paire
de mesure). Les valeurs de richesse générique ainsi que de I'indice de diversité de IShsonbimdiquées
respectivement en dessous et au dessus des histogrammes.

Tableau 6.Résultats d’ANOVA pour la variabilité du taux de recouvrement du corail vivant (scléractiniaires +
Millepora) a Moorea, selon trois facteurs fixesSite Profondeur (Depth) etAnnée (Year). Données
transformées en arcsinusV

Tableau ANOVA pour AsinRoot(LC)
ddl  Somme des carrés Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 ,058 ,029 1,827 ,1630 3,653 ,366
Depth 2 1,084 ,542 33,987 <,0001 67,975 1,000
Year 3 8,159 2,720 170,490 <,0001 511,469 1,000
Site * Depth 4 ,436 ,109 6,826 <,0001 27,304 ,996
Site * Year 6 ,250 ,042 2,611 ,0178 15,666 ,856
Depth * Year 6 ,697 ,116 7,284 <,0001 43,705 1,000
Site * Depth * Year 12 ,465 ,039 2,429 ,0052 29,151 ,970
Résidu 261 4,163 ,016
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Figure 18.Graphique illustrant la relation entre le recouvrement en corail vivant (axe Y, moyenne + SE,
données transformées en arcsify)et la densité cumulée écanthastedepuis le début de la prolifération
(axe X, cumul du nombre moyen d'individus par 200 données transformées en bogf]) aux stations de
Moorea. La formule de la droite de régression linéaire, le ccefficient de corrélation R2 et les signifipafvités
coefficient directeurh ordonnée a l'origine) sont indiqués sur le graphe. Chaque point sur le graphe (n = 36)
représente la valeur issue d’'un échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou
Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m).

A Moorea, le déclin de la couverture corallienne s’accompagne d'une baisse
significative de la diversité des genres, aussi bien en termes de richesse générique que selon
I'indice H' de ShannonHigures 17 et 19).
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Figure 19.Graphiques illustrant la relation entre le recouvrement en corail vivant (axe X, moyenne = SE,
données transformées en arcsifiset dans I'ordre les indices de diversité richesse généridtiedet Shannon
(axe Y, données transformées enyod]]) aux stations de Moorea. La formule des droites de régression linéaire,
les ccefficients de corrélation R2 et les significativit€a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont
indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 36) représente la valeur issue d’un échantillonnage
(2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la
couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle
gu’'observée au cours de cette étude.
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Le passage du cyclon®li quant a lui a généré une forte perturbation physique,

comme en témoignent les impacts sur le paysage réEifpré 11) et sur la rugosité du

substrat aux différentes statiodsgure 16). Cependant, I'impact de cette perturbation sur la

communauté corallienne en termes de recouvrement, de richesse générique et de diversité

selon lindiceH’ de Shannon a probablement été atténué sur des stations déja fortement

affectées par le passage au préalable des dengkésnthaster(Figure 17), et aucun de ces

indices ne montre une corrélation significative avec la variation de l'indice de rugosité

(Figure 20).
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Figure 20. Graphiques illustrant la relation entre 'indice de rugosité (axe X, moyenne + SE), et dans l'ordre le
recouvrement en corail vivant (axe Y, moyenne + SE, données transformées eni;simss que les indices
de diversité corallienne richesse génériqud’ele Shannon (axe Y, données transformées epHbp[aux
stations de Moorea. La formule des droites de régression linéaire, les coefficients de corrélation R2 et les
significativitésp (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur
les graphes (n = 18) représente la valeur issue d’un échantillonnage (avant ou aprés le passage du cyclone) sur un
site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour I'indice de rugosité, I'axe X est
illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.
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Recouvrement par genre corallien

Au sein des communautés coralliennes de Moorea, les différents taxa ne montrent pas
la méme susceptibilité aux perturbations, ce qui résulte en une extirpation séquentielle des
genres sur le récif. L&igure 21 illustre la relation entre le recouvrement des principaux
genres coralliens et le recouvrement total en corail vivant (scléractinidildepora). Cette
représentation permet de visualiser comment les populations des différents taxa évoluent au
cours du déclin du recouvrement corallien suite a la prédatioclsthaster et d’ainsi

évaluer la susceptibilité relative de chaque genre face a cette perturbation.

Le genreAcropora est le plus affecté et son taux de recouvrement montre sur
I'ensemble des stations de Moorea une relation en deux phases au fil du déclin cogallien (
avec la chute du recouvrement corallien sur I'axe X), avec une premiére phase de chute rapide
jusqu’a extinction (déclin du recouvrementAeropora [axe Y] jusqu’a 0 %), et une phase
de stagnation des valeurs autour de 0 % en dessous de ceFgpuit 21). Face a la
prédation desAcanthaster le genreAcropora est ainsi rapidement extirpé du récif et son
recouvrement est hypothétiquement nul en dessous d’'une couverture corallienne (axe X) de
19,3 % (intercepte de la régression avec I'axe X a ancsirf/455 + 0,027 SH) < 0,0001).

Le genreMontipora est le second affecté par la prédation desnthaster avec une
extirpation & un recouvrement en corail vivant total de 6,1 % (arcsi®y250 + 0,048 Sk

< 0,0001), suivi par les autres genres coralliens & 5,2 % (axcsif\230 + 0,056 SEy =

0.0002) etPocillopora a 2,2 % (arcsirw/= 0,150 + 0,021 SEp < 0,0001).Porites est le
dernier genre affecté par lescanthasteravec une extirpation a 0,8 % de corail vivant
(arcsin = 0,092 + 0,051 SE, p = 0,0791), tandis que I'Hydrozoaire Millepora n'a pas montré
de déclin avec la chute du recouvrement coraillldgure 21). Le taux de recouvrement des
différents taxa de coraux ne montre aucune corrélation avec l'indice de rugosité du substrat
(Figure 22).
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Figure 21.Graphiques illustrant la relation entre le taux de recouvrement des principaux genres de coraux (dans
I'ordre Acropora Pocillopora Porites,Montipora autres genres confondusMitiepora ; axe Y, moyenne +
SE, données transformées en arcsigiust/le recouvrement total en corail vivant (axe X, moyenne * SE,
données transformées en arcsihQisux stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les
ccefficients de corrélation R2 et les significativipg® coefficient directeuth ordonnée a I'origine) sont indiqués
sur les graphes. Pour chaque genre, chaque point sur le graphe (n = 36) représente la valeur issue d’'un
échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12
ou 18 m). Pour le genvcropora les données sont divisées en deux groupes distincts afin de discriminer les
échantillonnages effectués pré- et post-extirpatiorAdespora(se reporter au texte). Pour le geltentipora,
les données sont divisées en deux groupes distincts afin de discriminer les échantillonnages de Haapiti 6 m ou ce
genre est particulierement prépondérant au sein de la communauté corallienne des autres stations. Pour la
couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle
gu'observée au cours de cette étude.
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Figure 22. Graphiques illustrant la relation entre le taux de recouvrement des principaux genres de coraux (dans

I'ordre Acropora Pocillopora Porites,Montipora autres genres confondusMitiepora ; axe Y, moyenne +
SE, données transformées en arcsigust/I'indice de rugosité du substrat (axe X, moyenne * SE). Les
formules des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R? et les signifipgtvitgefficient
directeurb ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Pour chaque genre, chaque point sur le graphe (n
= 18) représente la valeur issue d'un échantillonnage (avant ou aprés le passage du cyclone) sur un site (Vaipahu,
Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour I'indice de rugosité, I'axe X est illustré en sens
inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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La différence de susceptibilité des taxa face a la prédatioAaaghasterésulte en
une forte variabilité spatio-temporelle de la composition taxinomique du recouvrement
corallien sur la période d'étudeigure 23). En 2005, 8 des 9 stations de Moorea étaient
dominées par les genrésropora (Vaipahu 18 m et Tiahura 12 m) Bacillopora (Vaipahu
6 m et 12 m, Tiahura 6 m, Haapiti 6 m, 12 m et 18 m). Seule la station Tiahura 18 m, alors
déja fortement affectée par la prolifératiorAdanthasterse distingue a cette datBiqure
13), avec une communauté corallienne dominée par un assemblage en autres genres coralliens
confondus(Figure 23). En terme de diversité, la richesse générique est alors comprise entre
des minima de 4 genres a Haapiti 6l e Shannon = 1,00) et 6 genres a Haapiti 18/'m (
= 1,35), et des maxima de 9 genres a Vaipahu 18 nx (1,43) et Tiahura 6 nH{ = 1,34) et
12 m @H’ =1,33), et 12 genres a Tiahura 18Hh € 1,96) Figure 17).

Selon les années, les différentes stations montrent une dynamique relativement
similaire face a l'arrivée des densités de I'étoile de mer. Dés qu’une station est touchée, le
premier genre affecté esdicroporg qui dés lors est rapidement extirpé de la communauté
corallienne, suivi du genr®lontipora, des autres taxa confondus et Besillopora, avant
gue les prédateurs ne s’attaquent Baxites (Figures 21 et23). Ainsi, sur I'ensemble des
stations de Moorea, le recouvrement en corail vivant bascule d’'une communauté dominée par
les genresAcropora ou Pocillopora en 2005, a une communauté quasi-exclusivement
dominée par le genrBorites en 2010. Cette mortalité progressive des genres a de fortes
conséquences sur la diversité corallienne, avec un déclin de la richesse générique sur la
majorité des stationg-jgure 19) pour atteindre en 2010 des minima de 2 genres a Vaipahu 12
m (H’ de Shannon = 0,66) et Tiahura 12\ € 0,65), et des maxima de 6 genres a Vaipahu
6 m H = 0,92), ainsi gu'a Haapiti 6 m et 18 id’(= 1,16 et 1,29 respectivemenBidure
17).
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Figure 23. Graphique illustrant les taux de recouvrement des principaux genres coralliens (de haut en bas,
Acropora Montipora, Pocillopora, Porites, autres genres confondudMdtepora ; moyenne + SE) aux 9

stations de Moorea (combinaison des sites Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha], et des profondeurs 6, 12

et 18 m) sur les quatre années échantillonnées (2005, 2008, 2009 et 2010). Les astérisques a droite des

histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages successifp € @o&; **

p < 0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Les couleurs des
astérisques correspondent aux couleurs des histogrammes pour chagque genre pour les transitions négatives
(diminutions). Les transitions positives (augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire.

Dynamiques des communautés non-Madréporaires

Face aux densités Atanthasterla chute du taux de recouvrement en corail vivant
s’accompagne sur l'ensemble des stations par une augmentation du recouvrement en
organismes et catégories de substrat autres que les coraukeduedgues, éponges, coraux
moux et sables et débris). Le taux de recouvrement de ces autres catégories du substrat ne
varie cependant pas de la méme facgon suite au passage des prédateurs corallvigne® La
24 illustre la relation entre le recouvrement des catégories « non-corail » du substrat et le
recouvrement total en corail vivant (scléractiniairdditepora). Cette représentation permet
de visualiser comment la composition benthique évolue au fil du déclin du recouvrement
corallien suite a la prédation désanthasteret au passage du cyclo@di, et d'évaluer
I'impact de ces perturbations sur le paysage récifal. A I'échelle de I'ensemble des stations de
Moorea, seuls les recouvrements en turf algal et en sables et débris montrent une relation
significative avec le déclin en corail vivant, avec pour ces deux catégories de substrat une
relation négative avec le recouvrement coralli@gyre 24). Sur cette figure, les valeurs des
interceptes des droites de régression avec I'axeeY, [es ordonnées a l'origine des droites)

nous indiquent la proportion du substrat occupée par ces catégories avec l'extirpation des
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bY

coraux (pourcentage de recouvrement du substrat par chaque catégorie a une couverture
corallienne hypothétique [axe X] de 0 %). Ainsi, la mortalité des coraux tend a délaisser un
paysage récifal dominé a 45,0 % par le turf algal (intercepte de la régression avec l'axe Y a
arcsinly = 0,735 + 0,063 SEp < 0,0001) et & 32,4 % par les sables et débris (agcsiny

0,605 * 0,059 SE, p < 0,0001).
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Figure 24.Graphiques illustrant la relation entre le taux de recouvrement des catégories « non-corail » du
substrat (dans I'ordre, macroalgue, turf algal, algue calcaire encrotante, éponge, corail mou et sables et débris ;
axe Y, moyenne + SE, données transformées en arcgjretdd recouvrement en corail vivant (axe X, moyenne

+ SE, données transformées en arcsiruanx stations de Moorea. Les formules des droites de régression
linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les significatiyat@scoefficient directeurh) ordonnée a l'origine)

sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 36) représente la valeur issue d’'un
échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12
ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique
de déclin telle gu'observée au cours de cette étude.
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A I'échelle de I'ensemble des stations de Moorea, les recouvrements des différentes
catégories « non-corail » du substrat ne montrent pas de corrélation significative avec l'indice
de rugositéFigure 25).
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Figure 25.Graphiques illustrant la relation entre le taux de recouvrement des catégories « non-corail » du
substrat (dans I'ordre, macroalgue, turf algal, algue calcaire encrotante, éponge, corail mou et sables et débris ;
axe Y, moyenne * ES, données transformées en arcg)retdindice de rugosité du substrat (axe X, moyenne
+ SE) aux stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les coefficients de corrélation R? et
les significativité (a coefficient directeurt) ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point

sur les graphes (n = 18) représente la valeur issue d’'un échantillonnage (avant ou apres le passage du cyclone)
sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour I'indice de rugosité, I'axe X
est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette
étude.
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Avec le déclin massif du recouvrement corallien sur I'ensemble des stations, le
paysage récifal des pentes externes de Moorea montre un changement radical pour passer en
guelques années d’'un systeme dominé par les coraux scléractiniaires eRigos (17 et
23) a un systéme largement dominé par le turf algal (Vaipahu 6 m et 12 m, Tiahura 6 m,
Haapiti 6 m), les algues calcaires encrodtantes (Tiahura 18 m, Haapiti 12 m et 18 m) et les
sables et débris (Vaipahu 18 m, Tiahura 12 m) en ZBigQre 26).
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Figure 26.Graphique illustrant les taux de recouvrement des catégories « non-corail » du substrat (de haut en
bas, macroalgue, turf algal, algue calcaire encrodtante, éponge, corail mou et sables et débris ; moyenne + SE)
aux 9 stations de Moorea (combinaison des sites Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha], et des profondeurs
6, 12 et 18 m) sur les quatre années échantillonnées. Les astérisques a droite des histogrammes indiquent les
transitions significatives entre deux échantillonnages successifs (ppodi05, **p < 0.01, *** pourp <
0.001, ave issu du test LSD de Fisher pour chague paire de mesure). Les couleurs des astérisques
correspondent aux couleurs des histogrammes pour chaque catégorie pour les transitions négatives (diminutions).
Les transitions positives (augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire. Les astérisques de
couleur rouge indiquent I'apparition de substrats sur des stations ou ils n’étaient pas présents a I'échantillonnage
précédent.
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11.3.d. Effets en cascade des perturbations sur la faune associée

Dynamique des populations de Chaetodontidae corallivores

Les assemblages d€haetodon corallivores de Moorea montrent une grande
variabilité dans I'espace et dans le temps au cours de cette étude, aussi bien en terme de
densité que de biomasse (voir l'effet des facteBitg Profondeur et Date et leurs
interactions dans IéBableaux 7 et8 respectivement). En 2005, les densités varient entre 6,7
+ 1,7 SE ind.200 fha Haapiti 6 m (biomasse totale de 866,8 + 353,6 SE g.2)@i9,3 +
3,0 SE ind.200 fA & Vaipahu 12 m (1531,2 + 481,4 SE g.200) rfFigure 27). En automne
2007, les densités et les biomasses sont similaires a celles de 2005 sur I'ensemble des stations
a I'exception de Tiahura 18 m qui montre une chute significapive @.001) de 13,7 (x 1,5
SE) ind.200 rif en 2005 & 3,7 (+ 2,7 SE) ind.200°ran 2007 (biomasse totale de 877,4 +
203,2 SE g.200 thet 95,0 + 48,3 SE g.200 Tmespectivement, p = 0,0056).

A partir de 2008, le déclin deShaetodon corallivores s'étend progressivement a
I'ensemble des stationkifure 27) en suivant la chute du recouvrement coralkégures 17
et 28). Ainsi a Moorea, les stations situées en amont de la vague de prolifération des
Acanthaster(proche de la zone de Tiahura et plus en profondeur) sont affectées avant les
stations localisées en aval de celles-ci (se reporteFaglae 13 pour un détail sur I'arrivée
séquentielle des densitésAdanthastermux différentes stations). En mai 2010, les densités de
Chaetodon corallivores varient entre les minima de 0 ind.20@ Maipahu 12 m (biomasse
totale = 0 g.200 f) et 0,3 (+ 0,3 SE) ind.200 fré Tiahura 18 m (4,8 * 4,8 SE g.200) et
les maxima de 2,7 (+ 1,8 SE) ind.20G @ Tiahura 12 m (biomasse 40,8 + 20,4 SE g.28D m
et 3,3 (+ 0,7 SE) ind.200 fr& Haapiti 6 m (172,0 + 46,1 SE g.200)nfFigure 27).
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Figure 27.Graphiques illustrant la dynamique (temps, axe X) des densités (graphes de gauche, moyenne + SE)
et des biomasségraphes de droite, moyenne + SE)&raetodorcorallivores aux stations de Moorea (dans
I'ordre Vaipahu [V], Tiahura [T] et Haapiti [H]). Les courbes sont cumulées sur les trois profondeurs (de haut en
bas 6, 12 et 18 m) de facon a illustrer la densité et la biomasse totale observées sur chaque site a chaque
comptage (somme des valeurs issues des comptages aux trois profondeurs). Les astérisques indiquent les
transitions significatives entre deux échantillonnages successifs (ppodi05, **p < 0.01, *** pourp <
0.001, ave@ issu du test LSD de Fisher pour chague paire de mesures). Afin d'illustrer les tendances sur la
globalité de la période d’observation, la significatiyitde la comparaison des valeurs entre la premiére et la
derniere observation est indiquée pour chaque station. Les transitions significatives positives (augmentations)
sont indiquées en bleu et les transitions significatives négatives (diminutions) en rouge. Se regdéigare la
A5 pour les graphes des stations de I'lle de Raiatea.

Tableau 7. Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité @metodoncorallivores a Moorea, selon
trois facteurs fixes Site Profondeur (Depth) dbate (Period). Données transformées enxedy.

Tableau ANOVA pour Log(dChaetodon+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 1,194 ,597 9,768 ,0001 19,535 ,989
Depth 2 , 745 372 6,096 ,0030 12,192 ,893
Period 6 12,428 2,071 33,905 <,0001 203,429 1,000
Site * Depth 4 1,276 ,319 5,221 ,0006 20,885 ,973
Site * Period 12 2,144 179 2,924 ,0013 35,094 ,988
Depth * Period 12 1,167 ,097 1,592 ,1020 19,100 ,809
Site * Depth * Period 24 2,032 ,085 1,386 ,1269 33,262 ,916
Résidu 126 7,698 ,061
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Tableau 8.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la biomasse @baetodorcorallivores a Moorea, selon

trois facteurs fixes Sitg Profondeur (Depth) dbate (Period). Données transformées enxed).

Tableau ANOVA pour Log(BMChaetodontn+1)

ddl  Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Site 2 5,765 2,883 6,984 ,0013 13,969 ,935
Depth 2 5,989 2,994 7,255 ,0010 14,510 ,944
Period 6 53,619 8,936 21,652 <,0001 129,914 1,000
Site * Depth 4 9,592 2,398 5,810 ,0003 23,241 ,986
Site * Period 12 9,728 ,811 1,964 ,0328 23,570 ,902
Depth * Period 12 3,988 ,332 ,805 ,6446 9,662 ,446
Site * Depth * Period 24 10,763 ,448 1,087 ,3683 26,078 ,807
Résidu 126 52,003 413
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Figure 28.Graphiques illustrant la relation entre le recouvrement en corail vivant (axe X, moyenne * SE,
données transformées en arcsibQiet dans I'ordre la densité (ind.200°)et la biomasse (g.2007ndes
Chaetodorcorallivores (axe Y, moyenne + SE, données transformées gnldgaux stations de Moorea. La
formule des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les signifipaivitéstficient
directeur b ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 36) représente
la valeur issue d’'un échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en
une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a
représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.

En termes de diversité, le déclin de la couverture corallienne s’accompagne a I'échelle
de Moorea d'une baisse significative de la diversité des espedcesagéodon corallivores,
aussi bien en richesse spécifique que selon I'indicde ShannonHjgure 29). Cette baisse
de diversité corrélée a la chute du recouvrement corallien induit une forte variabilité spatio-
temporelle de la diversité des espece€taetodon corallivored-{gure A2) selon les deux
indices richesse spécifiqudgbleau 9) etH' de ShannonTableau 10). Le déclin en
diversité deChaetodon prédateur est également relié au déclin de la diversité en coraux, en

terme de richesse spécifiqgue mais pas d’indicddHShannonHigure 30).
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Figure 29.Graphiques illustrant la relation entre et le recouvrement en corail vivant (axe X, moyenne + SE,

données transformées en arcsiiet dans I'ordre la richesse spécifique et I'indice de diverrige Shannon
desChaetodons corallivores (axe Y, moyenne + SE) aux stations de Moorea. Les formules des droites de

régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les significapyigésoefficient directeurh ordonnée a

I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 36) représente la valeur issue d’'un
échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12
ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique

de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.

Tableau 9. Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la richesse spécifique des assemblagdmet®don
corallivores a Moorea, selon trois facteurs fix&ite Profondeur (Depth) dbate (Period).

Tableau ANOVA pour nGeneraChaet
ddl Somme des carrés Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 4,519 2,259 2,359 ,0987 4,718 457
Depth 2 23,947 11,974 12,503 <,0001 25,006 ,998
Period 6 100,571 16,762 17,503 <,0001 105,017 1,000
Site * Depth 4 12,815 3,204 3,345 ,0122 13,381 ,839
Site * Period 12 14,444 1,204 1,257 ,2525 15,083 ,681
Depth * Period 12 18,571 1,548 1,616 ,0950 19,392 817
Site * Depth * Period 24 33,556 1,398 1,460 ,0936 35,039 ,933
Résidu 126 120,667 ,958

Tableau 10.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de l'indice de diversité de Shannon de€haetodon
corallivores a Moorea, selon trois facteurs fix8ste Profondeur (Depth) dbate (Period).

Tableau ANOVA pour HChaet
ddl Somme des carrés Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 ,304 ,152 1,093 ,3382 2,187 ,230
Depth 2 3,407 1,703 12,254 <,0001 24,509 ,998
Period 6 10,350 1,725 12,409 <,0001 74,456 1,000
Site * Depth 4 1,876 ,469 3,374 ,0117 13,497 ,843
Site * Period 12 1,314 ,109 ,788 ,6625 9,450 ,435
Depth * Period 12 1,855 ,155 1,112 ,3560 13,347 ,612
Site * Depth * Period 24 4,695 ,196 1,407 ,1164 33,775 921
Résidu 126 17,515 ,139
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Figure 30.Graphiques illustrant la relation entre les indices de diversit€hkestodor(axe Y, moyenne + SE)

et des coraux (axe X, moyenne, données transformées &€rl]Jpodhns I'ordre richesses spécifiquesiete
Shannon, aux stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation
R2 et les significativitép (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque
point sur les graphes (n = 36) représente la valeur issue d'un échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un
site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la diversité corallienne, I'axe X est
illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.

Durant leur déclin, les assemblages GClegaetodoncorallivores ne montrent pas de
changement distinct en termes de dominance, avec, sur l'ensemble de la période
d’'observation et dans l'ordre hiérarchique, les espé&tepelewensigdensité maximale
observée @ = 14 + 1,7 SE ind.200 1), C. reticulatus(dmax = 6,0 + 3,2 SE ind.200 A), C.
quadrimaculatus(dmax = 4,3 + 2,0 SE ind.200 7), C. ornatissimugdmax = 2,7 + 1,5 SE
ind.200 n¥) et C. unimaculatugdmay = 4,0 + 4,0 SE ind.200 7) ; les espéce€. ulietensis
(dmax = 1,3 + 0,7 SE ind.200 A), C. lunula(dmax = 1,7 + 1,2 SE ind.200 ), C. lunulatus
(dmax= 0,7 = 0,7 SE ind.200 1), C. trifacialis (dmax = 0,7 *+ 0,3 SE ind.200 ) et C. auriga
(dmax= 0,3 + 0,3 SE ind.200 A) étant les moins représentéEi(ire 31).

Parmi les espéces les plus représentées sur la pente externe des récifs deOvioorea,
ornatissimus C. reticulatus C. pelewensiset C. unimaculatus montrent une chute
significative en densité~{gure A3) et en biomassd-igure A4) corrélées au déclin corallien,
tandis que pour les populations @e quadrimaculatusette relation n’est pas significative.
Parmi les especes plus rarement observées, $eulkeifacialis montre une diminution

significative avec la mortalité des coraux.
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Figure 31.Graphique illustrant les densités des différentes espedc@isadgtodonsorallivores aux 9 stations de

Moorea (combinaison des sites Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha], et des profondeurs 6, 12 et 18 m) sur
la période 2005-2010. Les astérisques a droite des histogrammes indiquent les transitions significatives entre
deux échantillonnages successifs (* ppstr0.05, **p < 0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de

Fisher pour chaque paire de mesure). Les couleurs des astérisques correspondent aux couleurs des histogrammes
pour chaque espéce pour les transitions négatives (diminutions). Les transitions positives (augmentations) sont
indiquées par des astérisques de couleur noire. Les astérisques de couleur rouge indiquent les espéces qui sont

observées sur des stations ou elles n’étaient pas présentes a I'échantillonnage précédent.

Le déclin desChaetodon corallivores a Moorea ne montre pas de corrélation
significative avec la variation de l'indice de rugosité du substrat, ni en termes de taille des
populations avec les mesures de densité et de biomasse, ni en terme de diversité avec les

indices de richesse spécifique etdd’ ShannonFigure 32).

Sur I'lle de Raiatea, une tendance similaire a celle de Moorea est observée a 6 et 12 m
sur le site de Miri Miri avec une chute des densitéesCHaetodon corallivores suite au
passage de&canthasteFigure A5). A l'inverse, a Miri Miri 18 m ainsi qu’a 12 m sur le site
Uturoa préalablement affecté par des perturbations passées, les densités de poissons
corallivores, biens que faibles, présentent une augmentation significative sur la durée des
observations. En termes de diversité, les assemblagesad#odon corallivores ne montrent
pas de tendance distincte sur I'lle de Raiaftégufe A6).

76



0.8

0.4

Chaetodon density (ind/200m?), Log(y+1)

06 | HTl TL

y = 0.228x + 0.1351

Ruaosity index

Chaetodon biomass (g/200m?), Log(y+1)

25

154

y = 0.2263x + 1.0831

T_']. —E—

0.2 2 - 0.5 - 2 =
R°=0.0416 '|' '|' J_l R* = 0.0057 =i —ty
p(a) = 0.4172 [ - —— p(a) = 0.7650
b) = 0.7227 p(b) = 0.3029
0 PO T T T l% —t T 0 T T " T
2 1.8 1.6 1.4 1.2 2 1.8 1.6 1.4 1.2

Ruaosity index

y = 1.0555x - 0.1111 y = 0.3875x - 0.2036
€35 R? = 0.0801 1 R? = 0.0808
S p(a) = 0.2551 ag p(a) = 0.p531
QQ 34 p(b) = 09287 S p(b) = 0.p547
g, S 0.8
g 2
g § 06 s
£ S
] T
1.5
by 5 04
=4 o
g g
g £ 0.2 -
g 05 o
<
O
0 : 0 : it
2 1.8 1.6 1.4 1.2 1 2 1.8 1.6 1.4 1.2 1

Rugosity index Rugosity index

Figure 32. Graphiques illustrant la relation entre I'indice de rugosité du substrat (axe X, moyenne + SE) et dans
I'ordre la densité (ind.200 %) données transformées en lpgf]), la biomasse (g.200 mdonnées transformées
en logfy+1]), et les indices de diversité richesse spécifiquap(200 rif) etH’ de Shannon (calculé & partir nle
sp.200 rif) desChaetodorcorallivores (axe Y, moyenne + SE) aux stations de Moorea. La formule des droites
de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les significgiya&wefficient directeurh
ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les gnaph8$ (eprésente la valeur
issue d'un échantillonnage (avant ou apres le passage du cyclone) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en
une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour l'indice de rugosité, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a
représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.

Dynamique des populations de Scaridae

Les assemblages de poissons herbivores de la famille des Scaridae montrent de
grandes variabilités dans I'espace et dans le temps sur la période d’observation, et ce aussi
bien en termes de densité que de biomasse (se reporter a I'effet des &itaeRrefondeur
Date et a leurs interactions atbableaux 11 etl2 respectivement). A Moorea, les sites de
Vaipahu et Tiahura présentent des densités et des biomasses plus importantes (LSD de Fisher,
p < 0,0001) et plus équitablement réparties sur les différentes profondeurs qu’a Haapiti ou la
majeure partie de la densité se concentre dans la zone desHigune 33). Les sites de
Raiatea présentent quant & eux des densités et des biomasses de Scaridae plus importantes,
notamment au site de Miri Miri (densités de I'ordre de 2 fois plus importantes qu'a Utuora, 4

fois plus qu’a Vaipahu et Tiahura, et 6 fois plus importantes qu’a Haapiti ; Figure A7
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Au cours du temps, les assemblages de Scaridae montrent une augmentation en densité
et/ou en biomasse sur I'ensemble des sites suivis, a I'exception de Miri Miri ou I'on n'observe
pas de variation significative-igures 33 etA7). Les densitésHigure 34) et les biomasses
(Figure 35) de Scaridae ne montrent pas de corrélations significatives avec le recouvrement
benthique, ni avec lindice de rugosité du substrat a I'échelle de I'ensemble des stations de
Moorea Figure 36).
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Figure 33.Graphiques illustrant la dynamique (temps, axe X) en densité (graphes de gauche, ifd.200 m
moyenne + SE) et en biomagsgaphes de droite, g.200moyenne + SE) des poissons herbivores de la
famille des Scaridae sur les stations de Moorea (dans I'ordre Vaipahu [V], Tiahura [T] et Haapiti [H]). Les
courbes sont cumulées sur les trois profondeurs (de haut en bas 6, 12 et 18 m) de facon a illustrer la densité et la
biomasse totale observée sur chaque site a chaque comptage (somme des valeurs issues des comptages aux 3
profondeurs). Les astérisques indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages successifs (*
pourp < 0.05, *p < 0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure).
Afin d'illustrer les tendances sur I'ensemble de la période d’observation, la signifigatiétta comparaison
des valeurs entre la premiére et la derniére observation est indiquée pour chaque station. Les transitions
significatives positives (augmentations) sont indiquées en bleu et les transitions significatives négatives
(diminutions) en rouge. Se reporter &lgure A7 pour les graphes des stations de I'lle de Raiatea.
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Tableau 11.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité des poissons de la famille des Scaridae a

Moorea, selon trois facteurs fixeSite Profondeur (Depth) dbate (Period). Données transformées enxedj.

Tableau ANOVA pour Log(dScaridae+1)

ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
Site 2 4,846 2,423 27,810 <,0001 55,620 1,000
Depth 2 3,001 1,500 17,221 <,0001 34,442 1,000
Period 5 1,704 ,341 3,911 ,0027 19,554 ,943
Site * Depth 4 3,467 ,867 9,948 <,0001 39,792 1,000
Site * Period 10 1,411 ,141 1,620 ,1104 16,200 757
Depth * Period 10 1,224 122 1,405 ,1877 14,051 ,679
Site * Depth * Period 20 2,979 ,149 1,710 ,0424 34,198 ,945
Résidu 108 9,409 ,087

Tableau 12.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la biomasse des poissons de la famille des Scaridae a

Moorea, selon trois facteurs fixeSite Profondeur (Depth) dbate (Period). Données transformées enxed|.

Tableau ANOVA pour Log(BMScaridae)

ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
Site 2 12,602 6,301 23,043 <,0001 46,086 1,000
Depth 2 4,383 2,191 8,014 ,0006 16,028 ,964
Period 5 2,173 ,435 1,589 , 1693 7,945 ,530
Site * Depth 4 15,098 3,774 13,803 <,0001 55,214 1,000
Site * Period 10 7,163 , 716 2,619 ,0068 26,195 ,952
Depth * Period 10 3,522 ,352 1,288 ,2463 12,879 ,630
Site * Depth * Period 20 8,099 ,405 1,481 , 1030 29,618 ,898
Résidu 108 29,532 273
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Figure 34.Graphiques illustrant la relation entre la densité (ind.280des poissons de la famille des Scaridae
(axe Y, moyenne *+ SE, données transformées egbp[et le recouvrement en corail vivant, macro-algue, turf
algal, algue calcaire encroltante et sable et débris (axe X, moyenne + SE, données transformées & arcsinus
aux stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les
significativitésp (a coefficient directeurh) ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur
les graphes (n = 36) représente la valeur issue d’'un échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site
(Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est
illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.
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Figure 35.Graphiques illustrant la relation entre la biomasse (g.28)0des poissons de la famille des Scaridae
(axe Y, moyenne + SE, données transformées eyidp[et le recouvrement en corail vivant, macro-algue, turf
algal, algue calcaire encro(tante et sable et débris (axe X, moyenne + SE, données transforméesed) arcsinus
aux stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les ceefficients de corrélation R2 et les
significativitésp (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur
les graphes (n = 36) représente la valeur issue d’'un échantillonnage (2005, 2008, 2009 ou 2010) sur un site
(Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est
illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.
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Figure 36.Graphiques illustrant la relation entre l'indice de rugosité du substrat (axe X, moyenne + SE) et la
densité (ind.200 i) et la biomasse (g.2007ndes poissons herbivores de la famille des ScataaeY,
moyenne + SE, données transformées erytdd] aux stations de Moorea. La formule des droites de régression
linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les significatiyit@scoefficient directeuth ordonnée a l'origine)
sont indiqués sur les graphes. Pour l'indice de rugosité, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter
la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.

Dynamique des populations d’échinides

Les assemblages d’oursins montrent une forte structuration spatiale des densités selon
les sites et les profondeurs, et une relative stabilité dans le temps (se reporter a l'effet des
facteursSite Profondeur Date et a leurs interactions atableau 13). Sur I'ensemble de la
période de suivi, le site de Tiahura présente les densités les plus faibles avec un minimum de
0 ind.20 n¥ & Tiahura 18 m en février 2010, tandis que le site de Haapiti présente les plus
fortes densités avec un maximum de 26,3 (+ 2,8 SE) ind:28 haapiti 6 m en mars 2010.

La distribution des densités d’oursins selon le gradient de profondeur est variable selon le site
considéréigure 37).

A I'échelle de I'ensemble des stations de Moorea, les densités d’oursins ne montrent
pas de corrélation significative avec le recouvrement en corail vivant, macro-algue, turf algal,
algue calcaire encrodtante, sables et débris, ou encore avec l'indice de rugosité du substrat
(Figures 38 et 39).
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Tableau 13.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité des oursins a Moorea, selon trois facteurs fixes
. Sitg Profondeur (Depth), dbate (Period). Données transformées enxedyj.

Tableau ANOVA pour Log(dUrchin+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Site 2 4,191 2,096 31,709 <,0001 63,418 1,000
Depth 2 6,619 3,309 50,077 <,0001 100,153 1,000
Period 3 ,370 ,123 1,867 ,1396 5,600 ,462
Site * Depth 4 4,105 1,026 15,530 <,0001 62,119 1,000
Site * Period 6 ,902 ,150 2,275 ,0416 13,653 775
Depth * Period 6 ,203 ,034 511 ,7987 3,067 ,197
Site * Depth * Period 12 ,989 ,082 1,247 ,2615 14,959 ,669
Résidu 108 7,138 ,066

50 50

V6 p =0.6458

10 V12 p =0.7622 T6 p =0.5720

Tvi8p =0.1238 404 T12p =0.1649
T18p =0.0748

30 30 |
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Figure 37.Graphiques illustrant la dynamique (temps, axe X) des densités (ind,20ayenne + SE) des
oursins aux stations de Moorea (dans I'ordre Vaipahu [V], Tiahura [T] et Haapiti [H]). Les courbes sont
cumulées sur les trois profondeurs (de haut en bas 6, 12 et 18 m) de facgon a illustrer la densité totale observée sur
chaque site a chaque comptage (somme des valeurs issues des comptages aux 3 profondeurs). Les astérisques
indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages successifs [f*p015, **p < 0.01, ***
pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Afin d'illustrer les tendances
sur la globalité de la période d’observation, la significatpitle la comparaison des valeurs entre la premiéere et
la derniére observation est indiquée pour chaque station. Les transitions significatives positives (augmentations)
sont indiquées en bleu et les transitions significatives négatives (diminutions) en rouge.

83



1.6 1.6
1.4 {y = 0.4869x + 0.6373 y = 0.4763x + 0.6934
R?=0.07 R?=0.0351
129 L= 0_1822'—5—' ’{" = p(a) = 0.3497
+ +
= p(b) < 0.0001 k3 p(b) < 0.0001
(=] 1 (=)
g TT M g
— e { I -
2 0.8 1 HE =i N "{1 2
(%) ; (%}
5 + 5
S 0.6 1 -r—'[—< S
£ £
S 0.4 s
o) % S
0.2 +
0 . . . — 0 . . . .
1 0.8 0.6 0.4 0.2 0 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1
Arcsinroot(LiveCoral) Arcsinroot(MacroAlgae)
1.6 1.6
1.4 4 y = 0.514x + 0.5009 1.4
R? = 0.0634 i
o121 p(a)=0.2050 + o 124 ,.P_‘{
+ +
b) = 0.0377
g 1] PO 3 1
o o
| |
2 0.8 2 0.8 -
(%) [%2]
5 5
< 0.6 o 0.6
< c y = -0.4882x + 1.0572
S 04 S 04 R? = 0.0262
5 = p(a) = 0.4195
0.2 0.2 p(b) = 0.0042 T
—e—
0 . L . . 0 . . . .
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1
Arcsinroot(Turf) Arcsinroot(CCA)
1.6
1.4 y =-0.6611x + 1.1023
{ R? = 0.1256
o 1.2 %’? p(a) = 0.0697
% p(b) < 0.0001
> 1
o
)
2 0.8
(%2}
5
< 0.6
<
S 0.4
> i
0.2 LT
0 . . . . .
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1 1.2
Arcsinroot(Rubble+Sand)

Figure 38.Graphiques illustrant la relation entre la densité des oursins (axe Y, ind.20ayenne + SE,
données transformées en lpgl]) et le recouvrement en corail vivant, macro-algue, turf algal, algue calcaire
encrodtante et sable et débris (axe X, moyenne + SE, données transformées en>drasisgations de
Moorea. La formule des droites de régression lin€aire, les ccefficients de corrélation R2 et les significgtivités
coefficient directeurh ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 27)
représente la valeur issue d’'un échantillonnage (2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti)
en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a
représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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Figure 39.Graphique illustrant la relation entre I'indice de rugosité du substrat (axe X, moyenne + SE) et la
densité des oursins (axe Y, ind.23,moyenne + SE, données transformées ery+dd) aux stations de
Moorea. La formule de la droite de régression linéaire, le ccefficient de corrélation R2 et les signifipaivités
coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur le graphe. Chaque point sur le graphe (n = 18)
représente la valeur issue d’'un échantillonnage (avant ou aprés le passage du cyclone) sur un site (Vaipahu,
Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour I'indice de rugosité, I'axe X est illustré en sens
inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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I1.4. Discussion et perspectives

Il.4.a. Modalités d'action des perturbations naturelles

Explosion démographique d’Acanthaster planci

Pour de nombreux récifs, les explosions démographiguesadthaster plancsont
parmi les perturbations les plus dévastatrices pour les communautés coralliennes (Blystrom
al. 2000). Bien gu’observées sur une grande échelle géographique a travers I'lndo-Pacifique,
les mécanismes responsables de leur occurrence sont a ce jour encore mal connus (Birkeland
1982 ; Dulvy et al2004 ; Brodieet al. 2005 ; Houk et al. 2007 ; Fabricies al. 2010). De
méme, peu d'études ont jusqu’alors examiné les facteurs qui influencent leur développement
ou qui régulent leur impact sur les populations coralliennes en milieu naturel @agkl

Sous presse).

La prolifération dAcanthasterobservée lors de la présente étude a montré une
dynamique similaire sur les deux iles étudiées, Moorea et Raiatea. Sur chacune de ces iles, la
prolifération a démarré a partir d'une zone bien distincte, d’ou les densités d’étoiles de mer se
sont propageées vers le reste du récif par migration des indidys€ 40). Localisés sur le
site de Tiahura a Moorea et aux alentours du site Uturoa a Raiatea, ces « points d’origine » se
trouvent sur les deux iles au pied de la pente externe récifale, dans la zone des 20-35 m de
profondeur ie., entre la profondeur maximale considérée dans la présente étude et la limite
supérieure de la plaine sableuse qui s’étend au pied du récif). Cette observation coincide avec
I'hypothese proposée par Johnson et al. (1991) selon laquelle les explosions démographiques
d’Acanthasterprennent origine dans les zones profondes a la base des récifs, ou les
recouvrements en débris coralliens et en algues calcaires encroltantes sont élevés. Ces
travaux suggerent que l'algue calcalrighothamnium pseudosoruproduirait des signaux

chimiques qui favoriseraient I'installation des larves planctonigéesadthaster
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A limage de ses proies, Atanthaster planciprésente un cycle de vie bentho-
pélagique, avec une phase de dispersion larvaire dans la colonne d’eau et une phase benthique
prédominante sur le récif. Aprés installation sur le substrat, les lanAsardhaster
jusqu’alors planctoniphages se métamorphosent pour former des étoiles de mer (Moran 1990).
Suite a un phénomene de recrutement localisé et massif, tel que ceux supposés responsables
des proliférations observées sur les récifs,Aeanthasterdemeurent probablement sur le
méme site durant plusieurs années, période pendant laquelle les juvéniles se nourrissent tout
d’abord d’algues calcaires encrodtantes et restent hautement cryptiques (Yamaguchi 1974 ;
Kettle & Lucas 1987 ; Zann et al. 1987). Apres environ un an, les juvéniles de 1-3 cm
montrent un changement dans leur régime alimentaire en devenant corallivore, et c’est
gu’'aprés 2 ans et une taille d’environ 15-20 cm que ces individus sont aptes a la reproduction

et présentent un comportement moins cryptique (Kettle & Lucas 1987 ; Zann et al. 1987).

La migration defAcanthasteradultes sur le récif semble motivée par la recherche de
nourriture qui pousse les individus a se déplacer a la recherche de nouvelles proies. En effet,
durant les épisodes de prolifération, les densités élevées de ce prédateur conduisent dans un
premier temps a un déclin massif et localisé des populations coralliennes sur le site de
recrutement (ici Tiahura 18 m sur I'lle de Moor€aure 17). L'instinct de prédation force
probablement alors les étoiles de mer a quitter leur habitat initial vers des zones a
recouvrement corallien élevé (Keesing & Halford 1992 ; Keesing & Lucas 1992), propageant

successivement la prolifération aux sites et profondeurs adjaEeguise(40).

Cette migration a lieu de facon grégaire avec des densités variables dans I'espace et
dans le temps. Le déplacement de ces groupes d’individus se fait, selon les sites, au cours
d'une ou de plusieurs vagues ascendantes le long de la pente ré€idaie (13). Les
densités ici observées sont parmi les plus importantes reportées dans la littérature (maxima de
30.3 = 6.1 SE ind.200 Tha Moorea, soit 151 650 ind.Km et 38.0 + 3.0 SE ind.200 &

Raiatea, soit 190 000 ind.Kf)) bien au dela du seuil maximal de coexistence durable avec les
coraux estimé & environ 1 000 ind&kniKeesing & Lucas 1992). Face & ces hordes de
prédateurs, les populations de coraux des pentes externes de Moorea ont montré un déclin
drastique, avec une chute du recouvrement corallien de 40 a 60 % en 2005 a < 5 % en 2009, et
a <1 % en 2010 avec I'impact complémentaire du cycineCette chute du recouvrement

corallien s'est accompagnée d'une réduction de la diversité des communautés coralliennes.
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Figure 40.Schéma conceptuel décrivant la propagation des densiéanthaster plandelle qu’'observée sur
les récifs de Moorea. Les axes Z schématisent le gradient de profondeur le long de la pente externe récifale de
I'lle. Les chiffres indiquent les localisations successives oAidasthaster sont observés dans le terhpkes
Acanthaster sont initialement observés au pied de la pente externe sur le site de Tiahura (20-35 m de
profondeur)2) les étoiles de mer migrent vers les sites et profondeurs sous-jacents suite au déclin du
recouvrement locaB) lesAcanthastercontinuent leur migration vers les zones non-affectées et proliféerent dans
ces autres zones récifales. La localisation des sites d'étude autour de Moorea est également indiquée.

Plusieurs hypothéses ont été avancées pour expliquer les proliférafocasttiaster
sur les récifs. Certains travaux ont identifié les blooms phytoplanctoniques comme favorisant
une survie importante et un recrutement massif des larves zooplanctonigéesutkbsister
Ces blooms résulteraient d’'une augmentation de la concentration en nutriments dans les eaux
océaniques suite au lessivage des sols (Bretdid. 2005 ; Fabriciust al. 2010) ou encore a
la variation cyclique des climats océaniques (Houk et al. 2007). La prolifération observée sur
les iles de la Polynésie francaise pourrait concorder avec cette hypothése, étant donné que
dans un premier temps, seules les iles hlnésdes lessivages de sols sont fréquents ont été
touchées par ces explosions démographiques. Cependant aucune information sur d'éventuelles
augmentations en nutriments et sur des blooms phytoplanctoniques n'est disponible pour
étayer cette hypothese. Dans diverses régions du globe, la prolifération initcdatdaster

se propage progressivement a différents récifs par une succession d’explosions

19 |es fles hautes sont des fles relativement jeunes caractérisées par la présence de montagnes volcaniques, et qui contrastent
avec les atolls qui se caractérisent par la présence d'un lagon et ne présentent que trés peu de terres émergees
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démographiques dites secondaires et présumées résultant de la reproduction des populations
issus de la prolifération initiale (Brodet al. 2005 ; Houk et al. 2007 ; Fabriciessal. 2010).
Dans ces conditions, une propagation dans les prochaines années de la prolifération des

Acanthasteaux autres iles et atolls de Polynésie est envisageable.

Passage du cyclone tropical Oli

Le passage du cyclo@i en février 2010 n’a pas montré d’'impact significatif sur un
recouvrement corallien déja fortement affecté par la proliférationAdasthaster(Figure
17). Le cyclone a cependant engendré une chute significative de la rugosité du substrat sur la
majorité des stationd={gure 16) en brisant et arrachant un nombre important de colonies
coralliennes Figure 11). Cette perte de la complexité de I'habitat par destruction des
squelettes de colonies mortes et vivantes peut cependant avoir d’importantes conséquences
sur la résilience et la diversité corallienne (Stimson 1985 ; Coenall 2004 ; Norstromet
al. 2007), ainsi que sur diverses communautés récifales (Ohman & Rajasuriya 1998 ; Spalding
& Jarvis 2002 ; Grabowslgt al. 2008 ; Graharat al. 2008). Dans le prochain chapitre de ce
manuscrit, nous verrons en détails dans quelle mesure le passage du Gjickoaéecté la
dynamique des populations de coraux sur la pente externe des récifs de Moorea, et les

conséquences que cela peut avoir sur la capacité de résilience de ces récifs.

II.4.b. Impacts des perturbations sur la dynamique des communautés récifales

Communautés benthiques

La prédation exercée par l&santhasterengendre un changement progressif au sein
des communautés benthiques, avec la transition d’'un paysage dominé par les coraux a un
paysage dominé par les algues. Cet essor des communautés algales suite au déclin de leurs
principaux compétiteurs (les coraux) se traduit par une augmentation du recouvrement en turf
algal, tandis que le recouvrement en macro-algue et en algue calcaire encroltante reste
inchangé. Cette observation va a I'encontre de ce qui a été observé dans différentes régions du
globe ou la mortalité massive des coraux a laissé place a un paysage récifal dominé par les
macro-algues qui ont rapidement prolifére, inhibant par compétition un éventuel retour vers
une dominance corallienne (Nystréeh al. 2000 ; Bellwood et al. 2004 ; Rousseau et al.
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2010). Sur les pentes externes des récifs de Polynésie francaise, les eaux tropicales océaniques
pauvres en nutriments (régulatibattom-up) et la relative forte pression de prédation par les
herbivores (régulatioop-down) semblent restreindre la biomasse algale a une croissance
sous forme de turf (Lewist al. 1987 ; Smith et al. 2010).

Cette regulation des communautés algales a une forme de croissance restreinte au turf
avait déja été observée sur les récifs des pentes externes de Moorea lors des précédents
évenements de mortalité massive des coraux, et pourrait en partie expliquer la forte résilience
corallienne observée dans cette région (Adjeroud et al. 2009). En effet depuis les années
1980, il s’agit du troisieme épisode intense de mortalité corallienne enregistré a Moorea, avec
une vague de prolifération Altanthasteobservée de 1979 a 1984 et le passage d'un cyclone
et d'un blanchissement en 199Malfleau 1). Ces perturbations passées ont fait chuter le
recouvrement corallien de45 a 10 %, et 50 a 20 % respectivement, mais suite & chacune
de ces perturbations les assemblages de coraux ont pu «récupérer » et la couverture
corallienne est revenue a des valeurs équivalente au seuil pré-perturbation en moins de 10 ans
(Bouchon 1985 ; Adjeroud et al. 2009). Bien que les derniéres perturbations aient affecté les
récifs avec bien plus de sévérité que par le passé, I'historiqgue de résilience et la capacité de
recrutement post-perturbation observée dans cette régfioilClfapitre 11l ) laissent penser
gue ces récifs pourraient récupérer, au moins a un certain point, dans les décennies a venir.

Parallélement a l'augmentation des recouvrements en turf algal faisant suite a la
mortalité des coraux, nos travaux montrent également une hausse du recouvrement en sables
et débris, probablement issus d'une érosion progressive des squelettes de coraux morts
(Spalding & Jarvis 2002).

Face a la prédation déganthasterles différents taxa de coraux n’ont pas montré une
susceptibilité analogue. Le genteropora a été le plus affecté et ses populations ont été
rapidement extirpées des assemblages de coraux. Les plus affectées sont ensuite les espéeces
du genreMontipora (également de la famille des Acroporidae), des autres genres confondus
et dePocillopora, avant que leAcanthasteme s’attaquent a défaut au geRarites Cette
extirpation séquentielle des proies est communément observée dans les relations proie-
prédateur (Kvitek et al. 1992) et la hiérarchie observée coincide avec les préférences
alimentaires reportées pouAtanthaster planc{De’ath & Moran 1998 ; Pratchett 2007b ;

Kayal et al. sous presse). Au sein des communautés coralliennes, la prédation préférentielle
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desAcanthastesselon les différents genres a engendréhifi des assemblages de survivants,

avec I'émergence deoritescomme nouveau genre prédominant. Cette relation avait déja été
observée de par le passé sur les récifs de Moorea (Bouchon 1985 ; Faure 1989), ainsi que dans
d’autres régions (Rotjan & Lewis 2008 ; Pratclettal. 2009).

Effet en cascade des perturbations sur la faune associée

Nos résultats montrent clairement que la prolifération Afsnthastera un impact
indirect tres marqué sur les assemblage€lkdaetodon corallivores de la pente externe de
Moorea, dont la densité, la biomasse et la diversité sont fortement corrélées au recouvrement
corallien. De méme, la diversité de ces corallivores est sensiblement liée a la diversité
corallienne. Par le passé, ces assemblag&hdetodon avaient déja montré des fluctuations
en lien avec la variation du recouvrement corallien (Adjeroud et al. 2002 ; Berumen &
Pratchett 2006). Cette association sensible entre les populatiorGhatodon et le
recouvrement corallien a été soulignée dans diverses régions du globe, ce qui fait de ces
poissons de bons indicateurs de I'état de santé récifal (Castostt 1995 ; Berumen &
Pratchett 2006 ; Pratchedt al. 2006 ; Graharat al. 2008 ; Valavet al. 2010).

Méme en dehors des assemblages de corallivores, de nombreuses especes de poissons
montrent un lien fort avec le recouvrement corallien (Ohman & Rajasuriya 1998 ; Spalding &
Jarvis 2002 ; Graharet al. 2008 ; Feary et al. 2009 ; Halford & Caley 2009) et la diversité
desChaetodon tend généralement a refléter la diversité totale en poissons récifaux (Kulbicki
& Bozec 2005). Sur Ile de Raiatea, les population€Haetodon de faibles profondeurs sur
le site Miri Miri montrent une dynamique de déclin similaire a celle observée a Moorea,
tandis qu’a 18 m sur ce site ainsi qu’'a Uturoa, ces assemblages semblent étre plutét en début
de phase de résilience.

A linverse des corallivores, les assemblages herbivores de Scaridae montrent une
hausse en densité et/ou en biomasse durant la période d'étude, et ce pour I'ensemble des sites
de Moorea. Une telle hausse de I'herbivorie en réponse a l'essor de la biomasse algale
consécutive a la mortalité massive des coraux est communément observée en milieu corallien
(Spalding & Jarvis 2002 ; Rousseau et al. 2010), notamment suite a des phénoménes de

prolifération dAcanthaster planc{Moran 1990). Il est intéressant de noter que dans notre
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étude, cette hausse de I'herbivorie concerne les poissons (Scaridae), alors que les assemblages

d’échinides ne montrent pas de variations significatives durant la période d'étude.

La dynamique des assemblagesGi@etodon corallivores et de Scaridae dénote une
forte régulationbottom-up de ces espéces sur les récifs de pente externe de Polynésie
francaise, ou I'abondance des proies semble déterminer a court terme la biomasse des

consommateurs au sein de ces différents groupes trophiques.

Structure et dynamique des communautés récifales

Les récifs de Polynésie francaise sont soumis a des perturbations naturelles récurrentes
qui influencent fortement la dynamique des communautés coralliennes. Les coraux jouent un
réle central dans ces écosystemes, et cette dynamique corallienne entraine directement ou
indirectement une modification d'autres communautés récifales dont la composition, la
structure et la dynamique sont sensiblement associées au recouvrement corallien. Ainsi, suite
a une perturbation de grande ampleur, du #panthasterou cyclone tels qu'observés au
cours de la présente étude, la mortalité massive des coraux engendre une réaction en chaine
qui se propage dans diverses communautés récifales via des voies d'interaction trophiques ou
compétitives entre les espéeces, et résulte en I'effondrement ou I'essor des difféerentes
populations. Sur les récifs de Moorea et de Raiatea, a I'image de différentes iles en Polynésie
francaise, le déclin corallien suite a la prolifératioAcdnthastera engendré un déclin de
leurs prédateurs, les poissons de la famille des Chaetodontidae, et un essor de leurs
compétiteurs directs, les algues, par libération du substrat occupé par les coraux. Ce
développement algal semble avoir a son tour généré une augmentation des populations de
poissons herbivores de la famille des Scaridague 41). Cette réponse de I'écosystéeme
récifal, en termes de capacité d’ajustement de la biomasse des consommateurs a différents
niveaux du réseau trophique, contribue probablement a I'élaStieité |a forte résilience des
récifs de cette région (Adjeroud et al. 2009), notamment via une variation des pressions de
régulation des communautés benthiques, avec une diminution de la corallivorie en faveur de
I'herbivorie, ce qui peut favoriser un retour vers un systeme a dominance corallienne (Mumby
et al. 2007b ; Mumby & Harborne 2010).

20| "¢lasticité décrit la vitesse d’'un écosystéme & retourner & son état initial suite & une perturbation.
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Cependant, malgré la forte résilience des récifs de Polynésie francaise en termes de
couverture corallienne totale, la récurrence chronique des perturbations tend a géstéfer un
progressif dans la composition relative des différents genres coralliens au sein de ces
communautés, et notamment a favoriser I'essor graduel des coraux massifs deogéese
au détriment des autres taxa (Adjeroud et al. 2009, la présente étude). Cette dérive de la
composition corallienne pourrait avoir des implications a long terme sur la structure des
communautés et les fonctions écologiques des récifs de cette région (Ohman & Rajasuriya
1998 ; Norstronet al. 2007 ; Pratchett 2007a).
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Figure 41.Représentation schématique des principaux forcages et interactions entre les communautés récifales
de pente externe a Moorea suite au passage de perturbations de grande ampleur. La péitarthtsier
induit une mortalité massive des coraux par prédation (interaction trophique) mais n’affecte pas la structure tri-
dimensionnelle (3D) des récifs. La mortalité des coraux favorise I'essor de la couverture algale par libération du
substrat occupé (interaction compétitive). Le déclin corallien engendre I'effondrement des assemblages de
poissons corallivores, tandis que I'essor algal favorise les communautés herbivores (interactions trophiques). Le
passage du cyclone tropical engendre, par destruction des colonies corallienne (perturbation abiotique), une
chute de la complexité structurale de I'habitat récifal vers une bi-dimensionnalité (2D), et encore une fois une
occupation du substrat par les algues (interaction compétitive). Cette perte de la qualité de I'habitat en termes de
complexité structurale, et de disponibilité et diversité des refuges a probablement de fortes implications sur le
fonctionnement, la régulation et la résilience de nombreuses communautés au sein de ces récifs coralliens.

© Photos Mohsen Kayal, Marc Jouve-Villard.
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[l.4.c. Perspectives

Cette premiere partie du programme de recherche doctoral a permis de quantifier, avec
une résolution spatio-temporelle inégalée, la dynamique de déclin des communautés
coralliennes face a deux perturbations de grande ampleur, une explosion démographique
d’Acanthaster plancet un cyclone. Elle a permis non seulement d’identifier les taxa de
coraux les plus susceptibles face a ces perturbations, mais également d’évaluer le lien entre la
dynamique de ces especes « fondatrices » et diverses assemblages jouant un role clef dans le

fonctionnement des communautés récifales.

Ces premiers résultats soulévent cependant diverses questions, notamment sur la
dynamique de résilience des communautés coralliennes et des différents assemblages. Une
guestion cruciale est, par exemple, de déterminer dans quelle mesure les relations inter-
communautés observées au cours de la dynamique de perturbatioen(phase de déclin
corallienne) sont similaires a celles d’'une dynamique de résiliemceef phase d’essor
corallienne) ? La résilience des communautés étant fondée sur des processus de recolonisation
des habitats, les différentes espéces vont probablement montrer des dynamiques de résilience
fortement dissociées dans l'espace et dans le temps, selon leurs traits d’histoire de vie
respectifs €.g., en fonction des stratégies reproductives, des capacités de dispersion larvaire et
de la connectivité entre les populations, des processus de recrutement, des taux de croissance

ou des susceptibilités a la mortalité).

Les chapitres suivants de ce manuscrit tenteront de répondre au moins en partie a ces
guestions, notamment en ce qui concerne la trajectoire des populations pour les principaux
taxa scléractiniaires. En revanche, la dynamique de résilience des diverses assemblages
associés ne pourra étre examinée qu’a travers la continuité desisusitis de ces recifs
durant la phase de recolonisation. La connaissance de cette dynamique de résilience des
communautés récifales, bien qu'elle soit difficile a appréhender, constituerait une avancée
majeure dans la compréhension des processus de maintien de la biodiversité au sein des

habitats naturels.
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Chapitre Ill. Dynamique des populations de coraux

[1l.1. Contexte scientifique et objectifs

La dynamique des populations de coraux est principalement gouvernée par les
processus de recrutement, de croissance et de mortalité, qui reposent sur les performances
individuelles des membres constitutifs des populatides, chaque individu présente une
certaine aptitude au recrutement, a la croissance et a la survie). Ces performances
individuelles sont fortement variables, d’'une part selon des facteurs intrinséques propres aux
especes considérées, ce que I'on définit par les traits d’histoire de vie des taxa, et d’autre part
selon des facteurs extrinseques caractéristiques de leur environnement. L’agencement des
traits d’histoire de vie des espeéces, en termes d’investissemesuscompromis dans le
recrutement, la croissance ou la survie des individus, peut étre résumé sous l'appelation
« stratégie de vie », ce qui va nous permettre de distinguer les espéces a stratégies
colonisatrices, des espéces compétitrices ou encore résistantes aux perturbations. Le succes de
ces différentes stratégies dans la nature repose fortement sur les conditions
environnementales, selon la position relative des habitats le longs de gradients de stress
biotiques €.g., prédation et compétition) et abiotiquesy( luminosité, hydrodynamisme,
sédimentation, température), position que l'on peut caractériser en termes de qualité de
I'habitat. La trajectoire des populations de coraux est ainsi orientée par une interaction
complexe entre de nombreux facteurs dont, faute de temps, un nhombre restreint seront étudiés

au cours de ce programme doctoral.

Le chapitre précédent de ce manuscrit a porté sur la caractérisation des perturbations
naturelles qui ont affectées les récifs des iles de la Société (Polynésie francaise) sur la période
d'étude. Cette premiéere partie a permis de définir le contexte environnemental dans lequel se
sont déroulées les investigations de la dynamique des populations de coraux sur les pentes
externes de Moorea et de Raiatea, et I'impact de ces événements a I'échelle des principales
communautés récifales. Le présent chapitre porte plus précisément sur la quantification des
parametres vitaux des corauxe(, taux de recrutement, de croissance et de mortalité), grace a
des suivis saisonniers et interannuels des performances individuelles des colonies sur le récif.

Bien entendu, ces performances sont fortement influencées, d’'une part par les conditions
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environnementales décrites danleapitre Il de ce manuscrit, et d’autre part par l'identité
taxinomique et les traits d’histoire de vie des espéces considérées. Afin de tenir compte de ces
variabilités intrin- et extrinseques, la dynamique des populations coralliennes a été suivie sur
différents taxa représentant les genres dominants dans cette région, et a diverses échelles
spatiales et temporelles.

Durant la période de ce programme doctoral, les communautés coralliennes de la pente
externe récifale de Moorea et de Raiatea ont été fortement touchées par deux perturbations
consécutives, une prolifération du prédatéaanthaster planc{octobre 2003 a février 2010)
et un cyclone tropical (février 2010). Ces deux perturbations ont differé dans la nature,
I'intensité et I'échelle spatio-temporelle de leurs impacts sur les récifs, et les différents taxa
coralliens ont montré des susceptibilités contrastées a ces deux perturlzdti@izapitre
II). Le présent chapitre examine de plus prés la dynamique des populations des principaux
taxa coralliens de cette région afin (1) d’explorer plus spécifiguement l'importance des traits
d’histoire de vie et la susceptibilité des taxa face a ces perturbations, et (2) de quantifier la
réponse des populations en termes de recrutement, de croissance et de mortalité sous divers
gradients environnementaux. Ce chapitre central constitue ainsi le coeur de ce programme de
recherche doctoral en quantifiant les taux des principaux parametres vitaux des coraux, et
représente un lien entre Ghapitre Il de ce manuscrit portant sur le forcage externe exercée
par les perturbations sur les communautés coralliennesCaalgtre 1V sur la prédiction de

la trajectoire des populations de coraux sous divers scénarios environnementaux.
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[11.2. Méthodologie

[11.2.a. Modéles d'étude

La dynamique des populations de coraux a été étudiée sur une période de 2 ans (mars
2008 - mars 2010) par un suivi du recrutement, de la croissance et de la mortalité des coraux
appartenant aux trois principaux taxa de scléractiniaires rencontrés en Polynésie francaise.
Dans l'archipel de la Société, les communautés coralliennes sont dominées par les familles
Acropidae, Pocilloporidae et Poritidae qui représentent a elles trois environ 70% des colonies
et la majeure partie du recouvrement corallien (Penin 2007 ; Penin et al. 2007a ; Adjeroud et
al. 2009, la présente étude). Les geriPesillopora etPoritesy sont les seuls représentants
des familles Pocilloporidae et Poritidae, respectivement. La famille des Acroporidae est
majoritairement représentée par le geAwopora, tandis que les genré&gontipora et
Astreopora sont également rencontrés dans cette région (Penin et al. 2007a).

La dynamique des populations de coraux a été ssivides principales especes au
sein de ces trois genres dominants. Le g@wllopora a été représenté par les espé&es
verrucosa etP. meandrina, aux colonies sub-branchuBgyyre 42). Ces deux especes
difficilement distinguables entre elles lors d’observationsitu sont sensiblement proches en
ce qui concerne leur morpho-anatomie, écologie et biologie, et sont méme assimilées a une
méme espéce par certains auteurs. Pour ces raisons, ces deux especes ont été confondues dans
le cadre de cette étude. Le gedeopora a été représenté par globiceps aux colonies
branchues Rigure 42). Le genrePorites a été représenté par les especes massives
australiensisP. lobata, eP. lutea, qui ont unenorphologie, une biologie et une écologie tres

similaires.

Figure 42.Photographies illustrant une colonieRiecilloporameandrina(a), dAcroporaglobiceps (b) et de
Porites sp. (c). © Photos Mohsen Kayal.
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l1l.2.b. Stratégie d’échantillonnage

En raison d’'un certain nombre de contraintes logistiqees.,(colts économique,
temporelle et humain) et d’intempéries naturelleg).( destruction de transects permanents
lors du passage du cyclone), les stations étudiées ont été échantillonnées a différentes
fréequences et duréesgbleau 14). Les stations du site Tiahura (6, 12 et 18 m), ainsi que les
stations a 12 m de profondeur sur les sites Vaipahu et Haapiti ont été échantillonnées sur les 2
années de cette étude (mars 2008 - mars 2010) avec une périodicité de 6 mois. Afin d’alléger
I'effort d’échantillonnage, le suivi des stations a 6 et 18 m sur les sites Vaipahu et Haapiti a
été restreint a deux visites, en juin 2008 et juin 2009 respectivement. Le suivi sur I'lle de
Raiatea a été restreint a 12 m de profondeur sur les sites Uturoa et Miri Miri, avec une

périodicité de 6 mois entre mars 2008 et septembre 2009.

Le passage du cyclon®li (février 2010) ayant arraché les piquets marquant les
emplacements des transects permanents a Tiahura 6 m, les données de dynamique des
populationsi(e., taux de recrutement, de croissance et de mortalité) n’ont pu étre obtenues sur
ce site pour la derniére période de suivi (septembre 2009 - mars Zab®au 14). La taille,
ainsi que la structure de taille des populations ont cependant pu étre échantillonnées sur cette

station en mars 2010 par linstallation de nouveaux piquets sur la zone d’étude.

Tableau 14.Table récapitulative des dates d’échantillonnage de la structure et de la dynamique des populations
de coraux sur les stations de Moorea et de Raiatea. Les chiffres romains (I-V) indiquent les dates
d’échantillonnage telles que référées dans le manuBcoit profondeur en m. *Pour la station Tiahura 6 m, la
destruction des transects permanents par le passage du ddlare février 2010 restreint I'acquisition des
données a la structure de taille des populations sur la période septembre 2009 - mars 2010.

Site Prof | I I \Y \%

Vaipahu 6 juin 2008 juin 2009
12 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009 mars 2010
18 juin 2008 juin 2009

Tiahura 6 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009 mars 2010*
12 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009 mars 2010
18 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009 mars 2010

Haapiti 6 juin 2008 juin 2009
12 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009 mars 2010
18 juin 2008 juin 2009

Uturoa 12 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009

Miri Miri 12 mars 2008 septembre 2008 mars 2009 septembre 2009
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[11.2.c. Suivi de la dynamique des populations de coraux

L'engrenage de la dynamique des populations

La structure de taille, ainsi que la dynamique des populations de coraux ont été suivies
avec une périodicité de 6 a 12 moialfleau 14). Ce suivi a eu lieu par cartographie et
mesure de la taille de toutes les colonies vivantes et visibles a I'eeil nu présentes dans trois
transects-couloirs permanents de (b9 x 1 m) paralléles & la cote et séparés d’au moins 2
m (Penin et al. 2007a). Poécropora dont les densités se sont avérées plus faibles sur la
période de cette étude, notamment en raison de sa sensibilité a la prédaficardeaster
(cf., Chapitre II'), un quatrieme transect permanent a été ajouté sur les stations de Moorea. A
I'inverse, par souci de colt temporel, un seul transect a été échantillonné pour les genres bien

représentéBocillopora et Poritesaux stations 6 et 18 m sur les sites Vaipahu et Haapiti.

L’échantillonnage de la dynamique des populations de coraux a permis d’'une part de
guantifier la taille i(e., densité et surface totale des colonies) et la structure de itaille (
distribution en taille des colonies) des populations considérées a chaque date
d’échantillonnage, et d’autre part de mesurer les taux de recrutement, de croissance et de
mortalité des colonies entre les échantillonnages consécutifs. L’analyse de la taille et de la
structure de taille des populations permet d’évaluer la dynamique en densité et en composition
en taille des colonies dans le temps. Le taux de recrutement évalue l'arrivée de nouvelles
cohortes dans une population. Il a été mesuré a chaque pas de temps par recensement de tous
les nouveaux individus non-présents lors de I'échantillonnage précédent, et ne résultant
visiblement pas d’une reproduction asexugg.( fragmentation, fission) ou d’une migration
(i.e., arrivée d’'une colonie adjacente dans la zone d'étude). Les nouvelles recrues ont
typiguement une taille de I'ordre du centimétre, ce qui correspond a un peuplement juvénile
de colonies ageées d’environ un an. Le taux de croissance mesure la variation de la taille des
colonies. Chez les coraux, il peut étre positif par développement des col@njesdissance)
ou négatif par mortalité partielle des colonies.{ décroissance ; Hughes al. 1992). Ces
deux types de transitions ont été quantifiés de facon distincte sur les colonies survivantes
entre deux échantillonnages successifgure 43). Le taux de mortalité évalue le nombre de
colonies affectées par une mortalité totale. Celui-ci a été mesuré par le nombre de colonies

vivantes non-recensées lors d’'un échantillonnage consécutif.
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Figure 43.Schéma conceptuel des différents types de transition qu’une colonie corallienne peut présenter a
chaque pas de temps sur le récif. La dynamique de traisiigfinit le type de transition.€, croisssance,
mortalité partielle ou mortalité). La cinétique de transffiaiéfinit la vitesse ou I'intensité de la transitiur le
laps de temps considémd, la croissance peut étre lente, intermédiaire ou rapide).

Estimation de la dynamique de transition

A chaque pas de temps, chaque colonie sur le récif a une probabilité de croitre, de
décroitre ou de mouriF{gure 43). Ces probabilités sont variables selon un grand nombre de
facteurs intrin- et extrinseques, cependant elles demeurent quantifiables a I'échelle d’un taxon
sur un site et dans un laps de temps déterminé. La dynamique de transition permet de
guantifier la probabilité de chacun de ces événements en calculant la relation entre la taille
d’'une colonie et sa probabilité de croissance, de mortalité partielle et de moRigjitee (

44). Cette relation a été calculée pour chaque population et a chaque pas de temps considéré
en tracant la courbe de probabilité de chacune de ces transiisosla taille des colonies.

2l La dynamique de transition quantifie la probabilit¢ d'une transition sur un laps de temps détermiméo{ssgnce,
mortalité partielle ou mortalité).
2 La cinétique de transition quantifie la vitesse (ou l'intensité) d'une transition sur un laps de temps déterminé (e.g.

croissance ou mortalité partielle).
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Pour ce faire, la gamme de taille des colonies a été balayée avec une fréquené2 suobile

une fenétre mobile de 10 colonies avec un chevauchement de 5, ou la fréquence de croissance,
de mortalité partielle et de mortalité a été quantifiee.,(dénombrement du nombre de
colonie présentant chaque type de transition). La relation entre la taille des colonies et chaque
probabilité de transition a ensuite été obtenue en tracant les courbes de proteabisi

taille des colonies a l'aide de régressions linéaires selon la méthode des moindres carrés.
Lorsque le nombre de colonies au sein d’une population était trop faible pour calculer cette
relation €.g, cas dAcropora sur certains échantillonnages), une fenétre mobile plus restreinte

de 5 colonies avec un chevauchement de 2 a été utilisée.
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Figure 44.Graphique de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille des colonies Serface
cnt, axe X, logk+1]) et la probabilité (axe Y, logif]) de croissance (G, courbe verte), de mortalité partielle
(PM, courbe orange) et de mortalité (D, courbe rouge). Chaque point sur le graphe correspond a une probabilité
calculée a I'aide d'une fréquence mobile sur une fenétre de 10 colonies avec un chevauchement de 5. L'exemple
illustré ici correspond a la population Berites Por) échantillonnée entre mars et septembre 2(108) @
Haapiti 12 m (H12), n = 58 points calculés a I'aide de la fréquence mobile pour chaque courbe. Avec
'augmentation de la taille, les colonies montrent une chute de la probabilité de mortalité et une augmentation de
la probabilité de mortalité partielle. La probabilité de croissance est ici quasi-constante sur I'ensemble de la
gamme de taille.

2 |a fréquence mobile utilise le principe de la moyenne mobile appliquée au calcul d'une fréquence ou d’'une probabilité. La
moyenne mobile est une méthode statistique qui consiste a calculer la moyenne d’une variable sur des gammesmiscrétes de
valeurs définies par une fenétre mobile qui balaye le jeu de données.
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Estimation de la cinétique de transition

La cinétigue de transition permet de quantifier la vitesse (ou lintensité) d'une
transition en calculant la relation entre la taille initiale et la taille finale des coléngsd
43). Cette relation a été calculée pour chaque population et a chaque pas de temps considéré
en tracant la courbe de taille finalersusla taille initiale des colonies pour chaque transition
(i.e., croissance, mortalité partielle et mortalité) a l'aide de régressions linéaires selon la
méthode des moindres carrdsigure 45). La cinétique de mortalité étant invariable (la
surface finale des colonies étant toujours égale a°) quelle que soit la taille initiale des
colonies), la courbe de cinétigue de mortalité n’est pas illustrée sur les graphes dans ce

manuscrit.
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Figure 45.Graphique de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille initiale (sSifipee cnf,
axe X, logjk+1)) et la taille finale (surfacgt+1] en crd, axe Y, logj+1]) des colonies pour la croissance (G,
courbe verte) et la mortalité partielle (PM, courbe orange). La taille finale des colonies étant toujours égale a
zéro pour la mortalitéJt+1] = 0), cette relation n’est pas illustrée ici. Chaque point sur le graphe correspond a
une colonie observée sur les 2 échantillonnages successifs. L'exemple illustré ici correspond a la population de
Porites Por) échantillonnée entre mars et septembre 2t108)(@ Haapiti 12 m (H12), n = 104 et 103 colonies
pour la courbe de croissance et de mortalité partielle respectivement.

Estimation de la taille des colonies

Comme pour la plupart des études de structure de tailles chez les coraux, la taille des
colonies a été estimée par mesure du diamétre maximaldg plus grand diametre

perpendiculaire au diametre maximé) €t de la hauteur maximalé)( La surface ) a
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ensuite été calculée a l'aide de formules géométriques correspondant a la morphologie
générale des colonies (Meestetsal. 2001 ; Lins de Barros & Pires 2006a ; Adjeroud et al.
2007hb). Les colonies deocillopora verrucosa et P. meandringigure 42) ont été assimilées

a une forme sphérigue (Adjeroud et al. 2007b), et la surface de ces colonies a été calculée
selon la formule géométrique :

S=4x1 <[£—_;_ﬁJ

Les colonies dAcropora globiceps Porites australiensisP. lobata, etP. lutea
(Figure 42) ont été assimilées a une forme cylindriqgue a base ellipsoidale (Adjeroud et al.

2007b), et la surface de ces colonies a été calculée selon la formule géométrique :

5 T Lx]lx]
= — w9
_1r

Afin de conserver une vision concrete de la taille des colonies a partir de mesures en
cn? telles que reportées dans ce manuscrif;adeleau 15 donne en exemple les ordres de

grandeur de la taille d’éléments « communément rencontrés dans la vie de tous les jours ».

Tableau 15.Taille de divers objets et organismes en comparaison de la taille des colonies coralliennes reportée
dans ce manuscrit. Sont indiqués le diametre maximal (&), la surface calculée sur la base d’une morphologie
sphérique, la méme surface aprés transformationx-+#agj( et les caractéristiques des colonies de corail d'une
taille équivalente. La désignatioiimmeétre hypothétiquau travers de ce manuscrit fait référence au diametre (@)
d’'une sphere de taille équivalente a la colonie considérée.

Objet @ (cm) Surface (Scn¥) log(St1) Caractéristique du corail de taille équivalente
Fourmi 0,3 0,28 0,11 minuscule juvéniles 6 mois

Pépin d'orange 0,5 0,79 0,25 trés petit juvénile;y 6 mois
Cacahuete 0,8 2,01 0,48 petit juvénileg 1 an

Olive 2 12,57 1,13 juvénile

Balle de golf 4.3 58,09 1,77 juvénile

Balle de tennis 6.5 132,73 2,13 jeune adultesy 3-5 ans ?
Pamplemousse 10 314.16 2.50 adulte

Ballon de football 22 1 520,53 3,18 grand adulte

Chat 50 7 853,98 3,90 grand adulte

Chien 100 31 415,93 4,50 trés grand adulte, 50-100 ans ?
Humain 175 96 211,28 4,98 trés grand adulte, centenaire ?
Eléphant d'Afrique 700 1539 380,40 6,18 gigantesque adulte, millénaire ?
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[11.2.d. Analyses statistiques

La taille et la structure de taille des populations ont été examinées a l'aide des
principaux descripteurs statistiques d’une distribution en fréquence : valeurs minimale,
maximale et moyenne, déviation standard, erreur standard, coefficient de variation, asymétrie
et aplatissement de la distribution en taille des colonies, ainsi que surface totale des colonies
échantillonnées (Bak & Meesters 1998 ; Meesteia. 2001 ; Lins de Barros & Pires 2006b ;
Adjeroud et al. 2007b). La comparaison de la taille totale des populations étant déja explorée
dans leChapitre Il de ce manuscrit en termes de recouvrement total, ces analyses ne seront
pas présentées dans le présent chapitre. La corrélation entre les valeurs des descripteurs de la
structure de taille des populations et différents facteurs intrin- et extrinseques quantifiés dans
les Chapitres Il etlll de ce manuscrite(g., densité de prédateurs, recouvrement corallien,
taille moyenne des colonies au sein des populations) a été testée a l'aide de régressions
linéaires selon la méthode des moindres carrés. Afin de ne considérer que les tendances
majeures a I'échelle de 'ensemble des stations de Moorea, ces régressions ont été tracées sur

les valeurs moyennes calculées par site et par date d’échantillonnage.

Etant donné le nombre inégal des observations sur les différentes stations suivies
(Tableau 14), les données de recrutement ont été comparées a l'aide de plusieurs ANOVAs
distinctes sur des sous-ensembles de données, permettant notamment des analyses
multifactorielles conduites dans des plans équilibrés. La variabilité du taux, ainsi que la
composition relative du recrutement a été testée entre les stations, périodes et taxa a l'aide
d’ANOVAs selon une combinaison des facteurs fix&ste Profondeur Station,Période et
Taxa (se référer directement aux tables d’ANOVA dans la seRésnltatsde ce chapitre).

Suite a la détection d’'une différence significative par ANOVA, les différentes combinaisons

de groupes sous-jacents ont été compaaéessterioripar un test de comparaison appariée

Least Significant Differences (LSD) de Fisher. La corrélation entre le taux et la composition
relative du recrutement et différents facteurs intrin- et extrinséques quantifiés dans les
Chapitres Il et lll de ce manuscrit a été testée a l'aide de régressions linéaires selon la
méthode des moindres carrés. Afin de ne considérer que les tendances majeures a I'échelle de
I'ensemble des stations de Moorea, ces régressions ont été tracées sur les valeurs moyennes
calculées par site et par date d’échantillonnage. La taille des nouvelles recrues observées a été

comparée entre les trois taxa considérés a I'aide d’'une ANOVA a un facteur.

104



Etant donné le nombre inégal des observations sur les différentes stations suivies
(Tableau 14), les données de dynamique et de cinétique de transition ont été comparées a
I'aide de plusieurs ANCOVASs sur des sous-ensembles de données, permettant notamment des
analyses multifactorielles conduites avec des plans équilibrés. La variabilité de la distribution
des courbes de probabilité.g., Figure 44), ainsi que de cinétique.g., Figure 45) de
transition versus la taille des colonies a été testée entre les stations, les périodes
échantillonnées et les taxa a I'aide d’ANCOVAs selon une combinaison des facteurs fixes :
Site Profondeur Station,Périodeet Taxa, et la covariabl8i surface initiale des colonies (se
référer directement aux tables d’ANCOVA dans la secRésultats de ce chapitre). Ces
ANCOVAs ont permis de tester des differences dans la position (décrite par I'ordonnée a
I'origine) et dans l'inclinaison (décrite par le coefficient directeur) de ces courbes. Suite a la
détection d’'une différence significative par ANCOVA, les différentes combinaisons de
groupes sous-jacents ont éventuellement été tedstgesterioripour la détection des régions
de significativité i.e., régions de la covariab® [surface initiale des colonies] ou les courbes
de probabilité ou de cinétique de transition different). Ce test apparié a consisté a transformer
la covariable $i) par une variable dynamiqué&i(— z), avec z€ [Sinin; Sinad avec un
incrément de 0,1 ; et a tester pour chaque valeur)da gignificativité de la différence de
I'ordonnée a l'origine des deux distributions a I'aide d'une ANCOVA. La corrélation entre les
descripteurs des courbes de probabilité et de cinétique de tranisitipndefficient directeur
et ordonnée a l'origine) et différents facteurs intrin- et extrinseques quantifiés dans les
Chapitres Il et lll de ce manuscrit a été testée a l'aide de régressions linéaires selon la
méthode des moindres carrés. Afin de ne considérer que les tendances majeures a I'échelle de
I'ensemble des stations de Moorea, ces régressions ont été tracées sur les valeurs moyennes

calculées par site et par date d’échantillonnage.

Afin de vérifier les criteres de normalité et d’homoscédasticité requis pour les
analyses en modéle linéaire généralisé, les données de pourcentage de recouvrement
benthique et de composition relative du recrutement corallien ont été transformées selon la
fonction arcsin(x). De méme, les données de densitéanthasterde poissons (Scaridae
et Chaetodon) et de recrues coralliennes, ainsi que les données de biomasse de poissons et de
taille de colonies ont été transformées selon la fonctiox4dy( La forme des distributions
de la dynamique de transitione(, probabilités de croissance, de mortalité partielle et de

mortalité) a été examinée a l'aide du logiciel CurveExpert, et une transformatior) lagité
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appliqguée a ces données étant donnée la forme sigmoidale de ces distributions. Cette

transformation suit I'équation :
.

e

logit(x] = In (1

Etant donné que la fonction logit n’est pas définit pour les valeurssdeet x= 1, ces
valeurs ont été remplacées dans les jeux de données par (0,025) et (1 — 0,025) respectivement
avant d’appliquer la transformation logit( L’ensemble des tests statistiques a été conduit a
un seuil de significativitéx = 0,05. Les tests reportés dans ce chapitre ont été effectués a
I'aide des logiciels StatView pour Windows version 5.0 (1992-1998) ©SAS Institut Inc.,
CurveExpert version 1.40 (1995-2009) ©Daniel Hyams, et R version 2.12.0 (15.10.2010),
©The R Foundation for Statistical Computing.

111.3. Résultats

Au cours de ce suivi de la dynamique des populations de coraux a Moorea, et dans une
moindre mesure a Raiatea, un total de 16 910 colonies ont été cartographiées et mesurées dont
1 460Acropora, 8 38@Pocillopora et 7 07@Porites Ces échantillonnages ont été effectués au
cours de~ 550 plongées en scaphandre autonome d'une durée moyenne de 100 min,

représentant une immersion individuelle d’environ 915 h.

[11.3.a. Structure de taille des populations

Sur les stations suivies, les populations de coraux montrent une dérive progressive au
cours du temps vers de plus petites tailles de colofiabldau 16, Figure 46). Cette
tendance est d’autant plus importante lorsque I'on considere une espece plus susceptible a la
prédation deé\canthaster(i.e., dans I'ordre hiérarchiquicropora,Pocillopora puisPorites
cf., Chapitre 11). Les paragraphes qui suivent décrivent dans quelle mesure la structure de
taille des populations est affectée par divers paramétres intrin- et extrinseques quantifiés dans
les Chapitres Il etlll de ce manuscrit.
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Tableau 16. Statistiques descriptives de la structure de taille (suSaee cni, log[x+1]) des populations de

coraux Acropora[Acr], Pocillopora[Pod et Porites Por]) de la station Haapiti (Ha) 12 m sur I'lle de Moorea.

Les dates d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, 1l septembre 2008, Ill mars 2009,
IV septembre 2009, V mars 201€f.( Tableau 14. Prof profondeur en my nombre de coloniesS log(x+1) de

la surfaceS, ISminetISmaxvaleurs minimale et maximal&smoymoyenne SD déviation standardSE erreur
standard,CV coefficient de variationAsymasymétrie Appl aplatissementiStotal somme de la surface des
colonies échantillonnées. Se reporteableau Al pour les statistiques descriptives de la structure de taille de
'ensemble des stations suivies.

Site Prof Date Taxa n ISmin  ISmax ISmoy SD SE CV  Asym  Appl IStotal
Ha 12 | Acr 121 0.00 3.77 1.55 0.88 0.08 0.57 0.57 2.77 187.26
Ha 12 | Poc 329 0.05 3.67 1.90 0.94 0.05 049 -0.37 1.87 625.07
Ha 12 | Por 301 0.00 4.01 1.53 1.16 0.07 0.76 0.32 1.90 459.72
Ha 12 1l Acr 87 0.02 3.42 1.55 0.93 0.10 0.60 0.16 2.13 134.59
Ha 12 Il Poc 235 0.13 3.29 1.74 0.95 0.06 055 -0.09 1.67 409.55
Ha 12 1l Por 319 0.00 4.17 1.31 1.13 0.06 0.86 0.58 2.15 419.27
Ha 12 1] Acr 65 0.01 3.57 1.50 0.93 0.11 0.62 0.60 2.30 97.35
Ha 12 1] Poc 162 0.11 3.19 1.30 1.00 0.08 0.77 0.61 1.81 210.32
Ha 12 1] Por 321 0.01 4.04 1.22 1.01 0.06 0.83 0.72 2.66 393.22
Ha 12 v Acr 42 0.24 3.09 1.22 0.77 0.12 0.63 0.66 2.45 51.37
Ha 12 \Y Poc 150 0.15 3.19 1.19 0.86 0.07 0.73 1.05 2.82 177.82
Ha 12 \% Por 280 0.01 3.99 1.21 1.01 0.06 0.83 0.75 2.61 339.71
Ha 12 \Y Acr 46 0.06 3.01 1.19 0.82 0.12 0.69 0.57 2.36 54.59
Ha 12 \% Poc 216 0.11 3.04 1.03 0.61 0.04 059 1.11 4.21 222.84
Ha 12 \Y Por 244 0.02 4.07 1.42 0.93 0.06 0.66 0.49 2.50 345.52
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Figure 46.Graphiques illustrant la structure de taille (surf@ea cnd, log[x+1]) des populations de coraux
(Acropora[ACR],Pocillopora[PO(C et Porites POR]) de la station Haapiti (Ha) 12 m sur I'lle de Moorea. Les
dates d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, |l septembre 2008, Il mars 2009, IV
septembre 2009, V mars 2010.(Tableau 19. Les statistiques descriptives de ces distributions sont résumées

dans leTableau 16 Se reporter aliableau Al et & laFigure A8 pour les statistiques descriptives et les
graphiques de la structure de taille de I'ensemble des stations suivies.
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Gamme de taille des colonies

La gamme de taille des colonies indique I'étendue de la fenétre deSailleShad
observée au sein d'une population, aSda surface des colonies en’ci@ur I'ensemble des
echantillonnages, la taille des colonies varie dans I'intervalle&stebjE [0,004 ; 3,77] pour
Acropora G € [0,009 : 5 899,03] cfn Haapiti 12 m mars 2008 pour les deux observations),
log(S+1)€ [0,036 ; 3,67] pouPocillopora S € [0,087 ; 4 656,63] cfy Vaipahu 12 m mars
2009 et Tiahura 18 m mars et septembre 2008, et Haapiti 12 m mars 2008 respectivement) ; et
log(S+1) € [0,002 ; 5,40] pouPorites (S € [0,005 ; 248 734,35] ¢ Vaipahu 12 m mars
2009, Tiahura 18 m mars 2008 et Haapiti 12 m septembre 2008, et Haapiti 18 m juin 2008
respectivement)Tableau 16,Figure 46). Se reporter aliableau 15 pour un référentiel de

I'ordre de grandeur de la taille des colonies.

Pour les trois taxa considérés, la taille maximale des colonies au sein des populations
chute avec le déclin du recouvrement en corail viviaigiufe 47). Une relation positive entre
la taille maximale des colonies et le recouvrement du méme genre est obserna epea
et Pocillopora, mais pas avdeorites (p > 0,05). La taille maximale des colonies ne montre
pas de corrélation avec le cumul des densitdsatithasterobservées depuis le début de la
prolifération (estimateur de I'avancement de la perturbatioanthastey, pour aucun des

trois taxa Figure 47).
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Figure 47.Graphiques illustrant pour les stations de Moorea la relation entre la taille maximale des colonies au
sein des populations (m8xaxe Y, logj+1]) et la densité moyenne cumuléefaranthaster observée depuis le
début de la prolifération (CurAdplanci axe X, logk+1]), le recouvrement en corail vivant (LiveCoral, axe X,
arcsin/x) et le recouvrement respectif Aoropora PocilloporaetPorites (axe X, arcsivx). La formule des
droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2? et les significatiatésefficient directeurh
ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 23) représente la valeur
issue d'un échantillonnage (mars 2008, mars 2009 ou mars 2010, ou alors juin 2008 ou juin 2009 selon les
stationscf., Tableau 19 sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la
couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle
gu’observée au cours de cette étude.

Taille moyenne des colonies

Sur I'ensemble de ce suivi, la taille moyenne des colonies montre une grande
variabilité selon les populations et les pas de temps échantillofiaddedu 17). Sur
I'ensemble des échantillonnages, les coloniésrdpora ont une taille moyenne de 18¢(l)
= 1,00 (+ 0,02 SE)X = 104,72 + 10,67 SE &ret sont significativement plus petites que les
colonies dePocillopora (LSD de Fishep < 0,0001) avec une taille intermédiaire de $xl)
= 1,15 (+ 0,01 SE)Y = 142,39 + 3,81 SE &net que les colonies deorites (p < 0,0001)
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avec une plus grande taille de I8¢{) = 1,30 (+ 0,01 SE)Y = 576,91 + 49,45 ¢ les
colonies dePocillopora et dePorites se distinguant également entre ellps<(0,0001). Se

reporter aulrableau 15 pour un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille des colonies.

Tableau 17.Résultats d'ANOVA pour la variabilité de la taille moyenne des colonies sur 'ensemble des stations
et pas de temps considérés selon deux facteurs EBdwmntillonnaggSiDeSa) efTaxa

Tableau ANOVA pour Log(S+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

SiDeSa 40 1028.600 25.715 35.910 <.0001 1436.407 1.000
Taxa 2 71.586 35.793 49.984 <.0001 99.967 1.000
SiDeSa * Taxa 80 538.177 6.727 9.394 <.0001 751.547 1.000
Résidu 16787 12021.045 716

Au sein des différentes populations échantillonnées, la taille moyenne des colonies
varie dans l'intervalle log+1) € [0,38 ; 2,23] pourAcropora S € [1,95 ; 479,89] c
Tiahura 18 m mars 2009 et Vaipahu 6 m juin 2009, respectivemen§;Hbg [0,58 ; 2,19]
pour Pocillopora S € [16,90 ; 584,20] cf Vaipahu 12 m mars 2009 et Vaipahu 6 m juin
2008, respectivement), et I&¥1)e [0,77 ; 1,84] poulPorites (S € [19,80 ; 1 864.69] ch
Miri Miri 12 m septembre 2008 et Tiahura 12 m mars 2008, respectivemeaitleau 16,
Figure 46). Se reporter aliableau 15 pour un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille
des colonies.

Les trois taxa considérés montrent une corrélation positive entre la taille moyenne des
colonies et le recouvrement en corail vivant total, ainsi qu'avec le recouvrement de leur genre
respectif Figure 48). Aucun taxon ne montre de corrélation entre la taille moyenne des
colonies et le cumul des densités moyenne&camthasterestimateur de I'avancement de la

perturbation Acanthaster
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Figure 48.Graphiques illustrant pour les stations de Moorea la relation entre la taille moyenne des colonies au
sein des populations (meBraxe Y, logy+1]) et la densité moyenne cumuléefmanthaster observée depuis le
début de la prolifération (Cumdplanci axe X, logk+1]), le recouvrement en corail vivant (LiveCoral, axe X,

arcsin/x) et le recouvrement respectif Aoropora PocilloporaetPorites (axe X, arcsivx). La formule des

droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les significatiatésefficient directeurh

ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les gnapB83$ (eprésente la valeur

issue d'un échantillonnage (mars 2008, mars 2009 ou mars 2010, ou alors juin 2008 ou juin 2009 selon les

stationscf., Tableau 19 sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la

couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle

gu'observée au cours de cette étude.
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Asymeétrie de la distribution en taille des colonies

Le coefficient d'asymétrie de la structure de taille mesure la fréquence des petites
versus grandes colonies relativement a la taille moyenne au sein des populations. Le
coefficient d’asymétrie peut étre négatif ou positif, et plus ce coefficient est faible, plus les
populations sont dominées par de grandes colonies. Sur I'ensemble des échantillonnages, ce
coefficient varie dans l'intervalle [-0,488 ; 2.307] pdAgropora (Vaipahu 6 m juin 2009 et
Tiahura 12 m mars 2008, respectivement), [-0,758 ; 2,801] ipocitlopora (Vaipahu 6 m
juin 2008 et Haapiti 18 m juin 2008, respectivement), et [0,195 ; 1,729Ruites (Tiahura
12 m mars 2008 et Uturoa 12 m septembre 2008, respectiveaiigdu 16, Figure 46).

Le coefficient d'asymétrie de la structure de taille des populations montre une
corrélation négative avec le recouvrement en corail vivant total et avec le recouvrement du
genre respectif seulement pofocillopora (Figure 49. Ce coefficient est corrélée
négativement avec la taille moyenne des colonies pour les trois taxa, ce qui signifie que plus
la taille moyenne des colonies est grande, plus le nombre relatif de grandes colonies est

importante au sein des populations.
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Figure 49.Graphiques illustrant pour les stations de Moorea la relation entre le coefficient d'asymétrie de la
structure de taille des populations (skewness, axe Y) et la densité moyenne curAgkietiesster observée aux
différentes stations (Curdplanci axe X, logk+1]), le recouvrement en corail vivant (LiveCoral, axe X,
arcsin/x), le recouvrement respectif &eropora PocilloporaetPorites (axe X, arcsix), et la taille moyenne
des colonies au sein des populations (rBeaxe X, logk+1]). La formule des droites de régression linéaire, les
ceefficients de corrélation R2 et les significativigg@ coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués
sur les graphes. Chaque point sur les graphes2@) représente la valeur issue d'un échantillonnage (mars 2008,
mars 2009 ou mars 2010, ou alors juin 2008 ou juin 2009 selon les steftiorehleau 14 sur un site
(Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est
illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.
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Coefficient de variation de la distribution en taille des colonies

Le coefficient de variation de la structure de taille mesure la dispersion de la taille des
colonies autour de la taille moyenne au sein des populations. Sur 'ensemble du suivi, ce
coefficient varie dans lintervalle [0,242 ; 1,141] pdhecropora (Haapiti 6 m juin 2009 et
Miri Miri 12 m septembre 2008 respectivement), [0,409 ; 0,886] pawillopora (Miri Miri
12 m septembre 2009 et Haapiti 18 m juin 2008 respectivement), et [0,625 ; 1,059] pour
Porites (Tiahura 18 m juin 2008 et Uturoa 12 m septembre 2008 respectivermahlt@qu
16, Figure 46).

Pour les trois taxa étudiés, le coefficient de variation de la taille des colonies ne
montre pas de corrélation avec le cumul des densités moyenAearghasteestimateur de
I'avancement de la perturbatiédiwanthastey, avec le recouvrement en corail vivant et avec le
recouvrement du genre considéré. En revanche, ce coefficient montreAgroyiora et
Poritesune corrélation négative avec la taille moyenne des colonies, et pour les trois taxa une
corrélation positive avec lindice d'asymétrieigure 50). Cela signifie que plus les
populations sont dominées par de grandes coloh&s t@ille moyenne élevée et asymétrie
négative), plus la taille des colonies est homogene avec une faible part relative des plus petites

colonies {.e., coefficient de variation faible).
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Figure 50. Graphiques illustrant la relation entre le coefficient de variation de la structure de taille des
populations (CV, axe Y) et la densité moyenne cumuléscanthaster (Cumdl.planci axe X, logk+1]), le
recouvrement en corail vivant (LiveCoral, axe X, argsjnle recouvrement respectif éeropora Pocillopora
et Porites (axe X, arcsivx), la taille moyenne des colonies (m8aaxe X, logk+1]), et le coefficient
d'asymeétrie de la structure de taille (skewness, axe Y) aux stations de Moorea. La formule des droites de
régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2 et les significapvigésoefficient directeurh ordonnée a
I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graph@s3] représente la valeur issue d'un
échantillonnage sur un site en une profondelyrfableau 14. Pour la couverture corallienne, I'axe X est
illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.
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[11.3.b. Taux de recrutement

Le recrutement corallien montre une grande variabilité spatio-temporelle et
taxinomique durant la période d'étude (se reporter respectivement a l'effet des facteurs
Station,Périodeet Taxa, ainsi que leurs interactions alebleaux 18 et22). Etant donné le
nombre inégal des observations sur les différentes stations sgividapleau 14) et afin de
faciliter I'étude de la réponse du recrutement corallien face aux deux perturbations qui ont
affecté les récifs, les données de recrutement sont explorées en deux temps, avec d’'une part la
variabilité du recrutement uniquement durant la période de prolifératiorAcksthaster
(échantillonnages de mars 2008 a septembre 2009 sur I'ensemble des stations suivies
semestriellement, et échantillonnage de juin 2008 a juin 2009 sur les stations suivies sur une
année), et d’autre part en tenant compte du passage du cyclone tp{éahantillonnages
de mars 2008 a mars 2010 sur les stations suivies sur 2 années complétes).

Le recrutement en période de prolifération d'Acanthaster

Sur la période de prolifération dasanthaster(mars 2008 - septembre 2009), le taux
de recrutement des coraux montre une grande variabilité dans I'espace et selon les taxa
considérés (voir respectivement 'effet des fact&ietion efTaxa, ainsi que leur interaction
dans leTableau 18). Dés la premiére période d’observation (mars-septembre 2008), le taux
de recrutement des trois taxa confondusr¢pora,Pocillopora etPoriteg varie spatialement
des minima de 19,3 (+ 3,8 SE) col.10°m Haapiti 12 m, 25,3 (+ 1,5 SE) col.10°m
Vaipahu 12 m et 26,0 (+ 4,7 SE) col.18m Tiahura 6 m, aux maxima de 51,3 (+ 7,7 col.10
m? & Tiahura 12 m, 55,0 (+ 12,1 SE) col.1@ enMiri Miri 12 m, et un maximum de 109,3 (+
28,7 ES) col.10 fAobservé a Tiahura 18 rRigure 51).
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Figure 51.Graphiques illustrant la dynamique en densité (graphes de gauche, moyenne + SE) et en composition
relative (graphes de droite, moyenne + SE) du recrutement corallien pour les stations échantillonnées
semestriellement sur la période de prolifération&lsmthaster (échantillonnages de mars 2008 a septembre
2009) sur Ille de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]). Les périodes d’échantillonnage sont
numeérotées en chiffres romains, | mars-septembre 2008, 1l septembre 2008 - mars 2009, Ill mars-septembre
2009 ¢f.,, Tableau 14. Les chiffres au-dessus des histogrammes (graphes de densité) indiquent les densités
(moyennes + SE) sur I'ensemble des 3 taxa. Les chiffres sur les histogrammes (graphes de composition relative)
indiguent la contribution relative des trois taxa étudiés au recrutement. Les astérisques a droite des histogrammes
indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages successifs [f*p0105, **p < 0.01, ***
pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Les couleurs des astérisques
correspondent aux couleurs des histogrammes pour chaque taxon pour les transitions négatives (diminutions).
Les transitions positives (augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire. Se reporter a la
Figure A9 pour les graphes des stations de I'lle de Raiatea.
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Tableau 18. Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité des recrues de coraux pour les stations
échantillonnées semestriellement sur la période de prolifératiohcdeshaster (échantillonnages de mars 2008

a septembre 2009) selon trois facteurs fix&tation Période (Period) etTaxg données transformées en
log(x+1).

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Station 6 3,089 ,515 9,836 <,0001 59,014 1,000
Period 2 ,082 ,041 , 785 ,4581 1,570 ,176
Taxa 2 37,871 18,936 361,736 <,0001 723,473 1,000
Station * Period 12 ,618 ,052 ,984 ,4668 11,812 ,550
Station * Taxa 12 4,998 417 7,957 <,0001 95,487 1,000
Period * Taxa 4 767 ,192 3,662 ,0072 14,646 ,878
Station * Period * Taxa 24 1,050 ,044 ,836 ,6865 20,059 ,665
Résidu 141 7,381 ,052

Au fil du temps, le recrutement corallien montre sur I'ensemble des stations une
tendance positive souvent non significative entre deux échantillonnages successifs, a
I'exception de Tiahura 18 m ou la tendance est a la baisgar¢ 51). A I'échelle des
stations de Moorea, cet essor du recrutement corallien montre une corrélation positive avec la
densité cumulée descanthasterobservés depuis le début de la prolifération (estimateur de
'avancement de la perturbatiodcanthastey, et une corrélation négative avec le
recouvrement en corail vivarfiure 52). De méme, le recrutement est positivement corrélé
a la couverture en turf algal et en sables et débris, corrélé négativement avec la densité et la
biomasse erChaetodon corallivore, et ne montre pas de corrélation significative avec le
recouvrement en macro-algue et en algue calcaire encroltante, ou encore avec la densité du
corallivore Acanthaster(estimateur de l'intensité de la perturbaticanthastey, ni avec la

densité et la biomasse en Scaridae herbivore.
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Figure 52.Graphiques illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur la période de
prolifération desAcanthaste(mars 2008 a septembre 2009) sur Moorea, la relation entre la densité des
nouvelles recrues coralliennes pour les 3 taxa conforduieforag PocilloporaetPorites ; axe Y, moyenne £
SE, logy+1]) et différents facteurs intrin- et extrinseques (axe X) : densité moyenne cuméléandmaster
depuis le début de la prolifération (Cumulageglancidensity, moyenne + SE, log{1]), recouvrement en
corail (LiveCoral, moyenne + SE, arcsk), en macro-algue (MacroAlgae, moyenne * SE, axegiren turf
algal (Turf, moyenne + SE, arcsix), en algue calcaire encroitante (CCA, moyenne * SE, drjsihen sables
et débris (Rubble+Sand, moyenne + SE, arogirainsi que densité ekcanthaster A.plancidensity, moyenne,
log[x+1]), densité et biomasse &naetodorcorallivore Chaetodordensity et biomass respectivement,
moyenne, logf+1]), et densité et biomasse en Scaridae (Scaridae density et biomass respectivement, moyenne,
log[x+1]). La formule des régressions, les ccefficients de corrélation R2 et les significatadtdisindiqués sur
les graphes. Chaque point£ 10) représente la valeur issue d’'un échantillonnage semestriel (mars-septembre
2008 ou mars-septembre 2009) sur une station. Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse
de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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En termes de composition taxinomique, le recrutement corallien sur 'ensemble de la
période de prolifération descanthasteréchantillonnages de mars 2008 a septembre 2009)
est relativement consistant dans I'espace et dans le temps, et est inégalement réparti selon les
taxa (se reporter respectivement 'effet des fact8tmtion,Périodeet Taxa, ainsi que leurs
interactions dans IeTableau 19). Ce recrutement est largement dominé par le genre
Pocillopora (LSD de Fishemp < 0,0001 contrécropora etPorite§ avec 79,9 (+ 1,3 SE) %
des nouvelles recrues observées aux échantillonnages semdsiyigie 1), contre 10,6 (
1,0 SE) % et 9,4 (= 1,1 SE) % des nouvelles recrues respectivement pour leA\gespes
et Porites qui ne se distinguent pas significativement (LSD de Figher, 0,1256). Pour
chacun de ces trois taxa, le taux de recrutement sur I'ensemble de cette période est variable
selon les stations échantillonnéd@salfleau 20), avec des gammes de densité allant de 2,0 (£
0,3 SE) & 10,9 (+ 2,2 SE) col.10%npour Acropora (Uturoa 12 m et Tiahura 18 m
respectivement), de 20,3 (+ 3,5 SE) & 65,4 (+ 10,1 SE) colApaur Pocillopora (Haapiti
12 m et Miri Miri 12 m respectivement), et de 2,0 (+ 0,4 SE) & 16,1 (+ 2,1 SE) cof poum

Porites(Tiahura 6 m et Miri Miri 12 m respectivemenBidure 51).

Tableau 19.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la contribution relative des taxa au recrutement corallien
pour les stations échantillonnées semestriellement sur la période de prolifératiodcaethaster
(échantillonnages de mars 2008 a septembre 2009) selon trois facteurStatasy: Période(Period) efTaxa
données transformées en arcgin(

Tableau ANOVA pour AR(%TotalnR)
ddl Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Station 6 ,005 ,001 ,073 ,9985 ,436 ,067
Period 2 ,006 ,003 ,258 , 7730 ,516 ,089
Taxa 2 28,679 14,339 1227,555 <,0001 2455,110 1,000
Station * Period 12 ,014 ,001 ,101 >,9999 1,209 ,082
Station * Taxa 12 1,227 ,102 8,754 <0001 105,052 1,000
Period * Taxa 4 ,433 ,108 9,259 <,0001 37,038 1,000
Station * Period * Taxa 24 ,505 ,021 1,803 ,0198 43,266 979
Résidu 126 1,472 ,012

121



Tableau 20.Résultats d’ANOVASs pour la variabilité spatiale de la densité des recrues de chaque taxon (dans
I'ordre Acropora Pocillopora et Porites) sur I'ensemble de la période de prolifération deanthaster
(échantillonnages de mars 2008 a septembre 2009 poolés) pour les stations échantillonnées semestriellement
selon le facteur fix&tation(SiDeTa), données transformées enxedy.

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
SiDeTa 6 2.329 .388 6.659 <.0001 39.955 .999
Résidu 71 4.139 .058

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
SiDeTa 6 1.702 .284 7.452 <.0001 44,711 1.000
Résidu 56 2.132 .038

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
SiDeTa 6 4.137 .690 10.368 <.0001 62.211 1.000
Résidu 56 3.724 .067

Avec 71,1 (£ 3,8 SE) a 83,6 (+x 2,8 SE) % des nouvelles recrues recensées sur
I'ensemble de cette période (Haapiti 12 m et Tiahura 6 m respectiverReni)ppora ne
montre pas de variabilité spatiale significative dans sa contribution relative au recrutement
corallien entre les différentes statiodalleau 21). A I'inverse, la contribution Acropora
varie significativement entre 3,5 (+ 0,7 SE) et 19,0 (£ 3,1 SE) % des recrues échantillonnées
(Miri Miri 12 m et Haapiti 12 m respectivement), et celleRiaitesentre 3,0 (x 1,0 SE) et
20,6 (= 3,0 SE) % des recrues (Tiahura 18 m et Miri Miri 12 m respectiveriémgi)€ 51).
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Tableau 21.Résultats d’ANOVAs pour la variabilité spatiale de la contribution relative de chaque taxon au
recrutement corallien (dans l'ordrAcropora Pocillopora et Porites) sur I'ensemble de la période de
prolifération desAcanthaster (échantillonnages de mars 2008 a septembre 2009 poolés) pour les stations
échantillonnées semestriellement selon le facteurSiaton(SiDeTa), données transformées en argsin(

Tableau ANOVA pour AR(%TotalnR)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
SiDeTa 6 .502 .084 7.134 <.0001 42.807 1.000
Résidu 56 .657 .012

Tableau ANOVA pour AR(%TotalnR)
ddl Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
SiDeTa 6 .185 .031 2.016 .0786 12.097 .684
Résidu 56 .858 .015

Tableau ANOVA pour AR(%TotalnR)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F  Valeurdep Lambda Puissance
SiDeTa 6 .545 .091 5.557 .0001 33.344 .996
Résidu 56 915 .016

Les différents taxa de coraux ne montrent pas des réponses analogues face a la
prolifération desAcanthastersur Moorea. Un essor du recrutement avec la densité cumulée
desAcanthaster(estimateur de 'avancement de la perturbafioanthaster et avec le déclin
du recouvrement corallien n’est observé que pour le taxon présentant le plus fort taux de
recrutement, Pocillopor@Figure 53). De méme, seul le recrutement RRocillopora montre
une corrélation positive avec la couverture en turf algal et en sable et débris, et une corrélation
négative avec la densité et la biomass€leaetodon corallivore. En revanche, le recrutement
du genreAcropora montre une corrélation négative avec la densité en Scaridae herbivore
(Figure 53).

123



mean Scaridae density (n/200m?), Loa(x+1)

Z Z
y = 0.0817x + 0.556 t y = -0.3537x + 0.8139 T o y = -0.9459x + 0.9384
a R? = 0.005 = F: )= 06041675632 a &:i* R? = 0.2488
£ = S p(a)=0. £ =
215 p(a) = 0.8463 2151 g1s p(a) = 0.1422
3 3 % S
£ y = 0.8888x + 0.1893 £ ,_§_< £ % y = -0.9266x + 1.7704
S 1 R? = 0.5504 S 14y =-1.213x + 1.9819 S 1 R? = 0.2226
i p(a) = 0.0140 i R? = 0.7159 i p(a) = 0.1686
£ 2 p(a) = 0.0020 £
2 2 2
(7} @ (7}
2 051 y=-0.0895x + 0.6082 S 05+ 2054 y = 0.2173x + 0.4148
2 R? = 00253 3 P 2 R? = 0.055¢
g = 0.0253 g ly = 0.0760x + 0.4251 ] 8 iy
4 p(a) = 0.6606 4 R? = 0.013 “* @ p(a) = 0.5122
0 . . . 0 ar=or7534 . . - 0 - - - -
0 05 1 15 2 1 0.8 0.6 0.4 0.2 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1
Cumulated mean A.planci density (n/200m?), Loa(x+1) s Arcsinroot(Live Coral) 2 Arcsinroot(MacroAlaae)
y = 1.4347x - 0.0467 y = -1.8126x + 1.6704 y = 0.613x + 0.3934
— 2 — —~ 2 —_ 2 —
3 R? = 0.3891 a R*=0.1523 a * R? = 0.0504
215 P@=00540 y=19160x + 0547 | Z 154 P@=02649 i 215 P(@)=0.5329
3 R?=06475 |3 S
< re + =00050 | & re +
£ p(@) =0, £ y = 1.4558x + 0.7179 £ & y = 2.1633x + 0.5113
S 14y =.0.3834x + 0.6683 g 14 R? =0.0916 g 1 R? = 0.5853
< 2 _ < @) = 0.3954 < =o.
> R? = 0.1175 > P@) = . p(a) = 0.0099
a p(a) = 0.332: a ]
5 — k5 = 5 e T
S 051 S 05y =-0.8583x + 0.9447 2054 B F—§— v = 0.5812x + 0.205
S 5 S T 5
g 8 R? = 0.1444 g L R? = 0.1915
& ‘H 14 p(a) = 0.2788 i3 '*‘4‘ p(a) = 0.2059
0 - - - - 0 - - t - 0
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1 0 0.2 0.4 0.6 0.8 1 0.2 0.4 0.6 0.8 1
y Arcsinroot(Turf) , Arcsinroot(CCA) y Arcsinroot(Rubble+Sand)
- = 0.2 1
y = 0.091x + 0.6328 y = 0.17% + 0.7982 y 123:032;69935
g )2 0.76% g R - 0.0503 g E (a); 0.0346
215 PE=07936 |5 45 P@=0532 |3 15| ¥ :
=} S =1 y =-0.0854x + 0.8332
S S S 5
= = { « = R? = 0.0656 { «
£ y=-0.1985¢ + 1.6134 | £ ¥ y =-0.6067x + 1.9447 | E p(a) = 0.4750 ')
S 1 R? = 0.0402 S 1 R? = 0.5077 g 14 y = 0.0361x + 0.40
< p()=05784 | p@=00087 |< R? = 0.0496
% % .g p(a) = 0.5364
5 5 5 ¢
To059 2 % v = 0.0941x + 0.4281 | S 057 y:o%osw-osggg < 05
S h £ - £ 3
2 7 L R? = 0.041 2 R’ = 0.0822 2 T2
& ‘ p(a) = 0.5750 & P(@) = 0.4219 & ‘
0+ - 0 - - - 0 - - -
0 05 1 15 2 0 05 1 15 2 0.5 1 15 2 2.5 3 3!
mean A.planci density (zn/200m?). Loa(x+1) mean Chaetodon densitvz(n/200m2). Loa(x+1) mean Chaetodon biomass (a/200m?), Loa(x+1)
y = -1.1597x + 2.0136 t e 3 y = -0.2342x + 1.3874 t o
= 2 _ = 2 _
T R? = 0.6183 iy R? = 0.0215 {
£ £
2151 p(a)=0.0070 ¢ 2154 p(a) = 0.6862
8 8
3 3
= { . = i
£ y = -0.5626x + 2.1631 ) E y = 0.1583x + 1.0355
g 1 R? = 0.1356 g 14 R? = 0.0092
= =
< = < @) = 0.7926
> p(a) = 0.2950 = p(@)
7] 7]
54 54
T 0.5y = 0.1119x + 0.3458 S 0.5y =-0.1258x + 0.8558 ) I
2 R? = 0.0243 2 R? = 0.0262 LL H
I p(a) = 0.6671 & p(a) = 0.6551
0 - - - 0 - - - - - ‘
0 0.5 1 15 2 0 0.5 1 15 2.5 3 3!

mean Scaridae biomass (a/200m?), Loa(x+1)

Figure 53. Graphiques illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur la période de
prolifération desAcanthaste(mars 2008 a septembre 2009) sur Moorea, la relation entre la densité des
nouvelles recrues coralliennes par takerppora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert] ; axe Y, moyenne
+ SE, logly+1]) et différents facteurs intrin- et extrinseques (axe X) : densité moyenne cumiléangmaster
depuis le début de la prolifération (Cumulageglancidensity, moyenne + SE, log{1]), recouvrement en
corail (LiveCoral, moyenne * SE, arcsk), en macro-algue (MacroAlgae, moyenne * SE, axegiren turf

algal (Turf, moyenne *+ SE, arcsix), en algue calcaire encrolitante (CCA, moyenne * SE, drjsihen sables
et débris (Rubble+Sand, moyenne + SE, arogirainsi que densité ekcanthaster A.plancidensity, moyenne,
log[x+1]), densité et biomasse €maetodorcorallivore Chaetodordensity et biomass respectivement,

moyenne, logf+1]), et densité et biomasse en Scaridae (Scaridae density et biomass respectivement, moyenne,
log[x+1]). La formule des régressions, les ccefficients de corrélation R2 et les significatadtdisindiqués sur

les graphes. Chaque point£ 10) représente la valeur issue d’'un échantillonnage semestriel (mars-septembre
2008 ou mars-septembre 2009) sur une station. Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse

de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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La Figure 54 illustre la relation entre la densité des recrues des différents taxa
coralliens et le recouvrement résident en genres respectifs. Cette représentation permet
d’évaluer si I'abondance des recrues sur un site est liée a la taille des populations résidentes,
et étant donnée la relative faible capacité natatoire des larves de coraux (Connolly & Baird
2010 ; Cetina-Heredia & Connolly sous presse), cette relation peut dans une certaine mesure
refléter la part de l'autoversusallo-recrutement. Les ordonnées a lorigin® (e ces
régressions sont pour chaque taxon des estimateurs de I'apport externe de recrues en I'absence
de recouvrement résident (recouvrement résident [axe X] = 0 %). Bbwlopora, le
recrutement est inversement proportionnel au recouvrement résident et est maximal en
I'absence de recouvrement par ce genre (ce qui suggéere un allo-recrutement dominant) avec
54,2 col.10 nif (log[y+1] = 1,742 + 0,087 SHy[b] < 0,0001) Figure 54). Acropora montre
une dissociation entre le recrutement et le recouvrement du méme genre, avec un taux
supposé d’allo-recrutement intermédiaire de 4.0 col. T@lag[y+1] = 0,696 + 0,100 SE([b]
< 0,0001). PouPorites une relation positive non significativp[] = 0,1378) est observée
entre la densité des recrues et le recouvrement résidant, et le taux supposé d’allo-recrutement
est minimal avec 0,9 col.10 M(log[y+1] = 0,270 + 0,129 SE) et ne se distingue pas
significativement d’une valeur de zéml§] = 0,0693).
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R? = 0.0128
p(a) = 0.7559

159 p(b)=0.0001
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Figure 54.Graphique illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur la période de prolifération
desAcanthaster (échantillonnages de mars 2008 a septembre 2009) sur I'lle de Moorea, la corrélation entre la
densité des recrues coralliennes par taxa (axeidpora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert] ;
moyenne + SE, logf1]) et le recouvrement en genre respectif (moyenne + SE, exgdim formule des
droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R2? et les significatiatésefficient directeurh
ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur le graft® ¢eprésente la valeur issue
d’'un échantillonnage semestriel (mars-septembre 2008 ou mars-septembre 2009) sur une station (Vaipahu 12 m,
Tiahura 6 m, 12 m, ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse
de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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Les différences de susceptibilité des trois taxa considérés en termes de recrutement
face aux conditions intrin- et extrinséquésg(res 53 et54) résultent en une chute de la
contribution relative dePorites au recrutement avec le déclin du recouvrement corallien,
tandis que la part du recrutement en Acropof@cgillopora reste relativement stabldure
55). Encore une fois, l'investigation de la corrélation entre la contribution relative des taxa au
recrutement et le recouvrement des genres respectifs permet de prédire la composition
taxinomique du recrutement en fonction du recouvrement généfgued 55). D’'apres les
ordonnées a l'origineb] de ces régressions, la contribution Blerites au recrutement
corallien en I'absence de recouvrement résident par ce genre est de 0,04 %y(ar6s02y
et ne se distingue pas significativement de zgjio] € 0,7925), tandis gu’elle est de 10,03 %
pour Acropora (arcsiny = 0,32 ;p[b] < 0,0001) et de 86,42 % poRBopcillopora (arcsiny =
1,19 ; pp] < 0,0001).

2 2
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Figure 55.Graphiques illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur la période de
prolifération desAcanthasteféchantillonnages de mars 2008 a septembre 2009) sur I'lle de Moorea, la
corrélation entre la composition relative des recrues coralliennes par taxa fsompgra[bleu], Pocillopora
[rouge] etPorites [vert] ; moyenne + SE, arcsiy) et dans I'ordre le recouvrement corallien et en genre respectif
(axe X, moyenne = SE, arcsi). La formule des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R?
et les significativitép (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque
point sur les graphes & 10) représente la valeur issue d’'un échantillonnage semestriel (mars-septembre 2008
ou mars-septembre 2009) sur une station (Vaipahu 12 m, Tiahura 6 m, 12 m, ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la
couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle
gu’'observée au cours de cette étude.

Sur les stations suivies sur une année entre juin 2008 et juin 2009, le recrutement suit
une dynamique relativement analogue aux échantillonnages semestriels, avec une variabilité
spatiale selon les sites et les profondeurs et un recrutement amplement dominé par le genre

Pocillopora (Figure 56).
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Figure 56. Graphiques illustrant la dynamique en densité et en composition relative du recrutement corallien
(moyenne % SE) pour les stations suivies sur une année sur la période de prolifératmantiesster
(échantillonnage de juin 2008 a juin 2009) sur I'lle de Moorea (Vaipahu [Va] et Haapiti [Ha]). Les périodes
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, II-1V juin 2008 - juin 200Bableau 14. Les
chiffres au-dessus des histogrammes (graphe de densité) indiquent les densités sur I'ensemble des 3 taxa. Les
chiffres sur les histogrammes (graphe de composition relative) indiquent la contribution relative des trois taxa
étudiés au recrutement.

Le recrutement en période cyclonique

Le passage du cyclor@li au large de Moorea en février 2010 induit une variabilité
additionnelle a la dynamique du recrutement coralliéableau 22), avec un déclin
significatif de la densité des recrues sur 'ensemble des stations échantillonnées sur la céte
Nord de Moorea (LSD de Fisher entre les échantillonnages pré- et post-cyclone, Vaipahu 12
m p < 0,0001, Tiahura 12 m = 0,0005 et 18 m < 0,0001) mais pas sur la céte Ouest ou la
tendance reste positive (Haapiti 12 m p = 0,176®)ufe 57).
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Figure 57.Graphiques illustrant la dynamique en densité et en composition relative du recrutement corallien
(moyenne * SE) pour les stations échantillonnées semestriellement sur deux années complétes durant la période
de prolifération deécanthaster et sur la période cyclonique (échantillonnages de mars 2008 a mars 2010) sur
I'lle de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]). Les périodes d’échantillonnage sont numérotées en
chiffres romains, | mars-septembre 2008, Il septembre 2008 - mars 2009, Il mars-septembre 2009, IV septembre
2009 - mars 201G, Tableau 19. Les chiffres au-dessus des histogrammes (graphe de densité) indiquent les
densités (moyennes * SE) sur 'ensemble des 3 taxa. Les chiffres sur les histogrammes (graphe de composition
relative) indiquent la contribution relative des trois taxa étudiés au recrutement. Les astérisques a droite des
histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages successifp € @06 **
p <0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Les couleurs des
astérisques correspondent aux couleurs des histogrammes pour chaque taxon pour les transitions négatives
(diminutions). Les transitions positives (augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire.
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Tableau 22. Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité des recrues de coraux pour les stations
échantillonnées semestriellement sur 2 années compléetes durant la période de prolifératiantdaster et sur

la période cyclonique (échantillonnages de mars 2008 a mars 2010) selon trois facteu&tditkes Période
(Period) efTaxg données transformées en bogf).

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

Station 3 ,448 ,149 2,676 ,0506 8,027 ,634
Period 3 1,554 ,518 9,278 <,0001 27,834 ,998
Taxa 2 27,020 13,510 242,007 <,0001 484,015 1,000
Station * Period 9 2,079 ,231 4,138 ,0001 37,238 ,997
Station * Taxa 6 1,362 ,227 4,065 ,0010 24,392 975
Period * Taxa 6 1,646 274 4,916 ,0002 29,493 ,993
Station * Period * Taxa 18 1,197 ,066 1,191 ,2808 21,434 ,768
Résidu 112 6,252 ,056

De méme, les différents taxa ne montrent pas une susceptibilité analogue a cette
perturbation Tableau 23) qui affecte le recrutementAdroporaet dePocillopora mais non
de Porites et résulte en une augmentation significative de la contributiorPdetes au
recrutement corallien sur la céte Nord de Moorfeigure 57). La densité et la composition
relative du recrutement corallien ne montrent pas de corrélation significative avec I'indice de
rugosité du substraFigures 58 et 59).

Tableau 23.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la contribution relative des taxa au recrutement corallien
pour les stations échantillonnées semestriellement sur 2 années complétes durant la période de prolifération des
Acanthaster et sur la période cyclonique (échantillonnages de mars 2008 a mars 2010) selon trois facteurs fixes :
Station Période(Period) efTaxa données transformées en arogin(

Tableau ANOVA pour AR(%TotalnR)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Station 3 ,007 ,002 ,144 ,9334 432 ,075
Period 3 ,009 ,003 ,191 ,9025 572 ,084
Taxa 2 21,849 10,925 677,624 <,0001 1355,247 1,000
Station * Period 9 ,024 ,003 ,167 ,9968 1,505 ,099
Station * Taxa 6 ,498 ,083 5,147 ,0001 30,882 ,995
Period * Taxa 6 ,930 ,155 9,616 <,0001 57,696 1,000
Station * Period * Taxa 18 ,445 ,025 1,533 ,0951 27,602 ,883
Résidu 96 1,548 ,016
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Figure 58. Graphiques illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur 2 années complétes
durant la période de prolifération désanthaster et sur la période cyclonique (échantillonnages de mars 2008 a
mars 2010) sur I'lle de Moorea, la corrélation entre la densité du recrutement corallien des 3 taxa confondus
(courbe noire) et par taxa (courbe de coul@arppora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]) (axe Y,
moyenne + SE, logf-1]) et I'indice de rugosité du substrat (axe X, moyenne + SE). La formule des régressions
linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les significatipif@scoefficient directeu ordonnée a I'origine)
sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphé) (eprésente la valeur issue d'un
échantillonnage semestriel (mars-septembre 2008 ou mars-septembre 2009) sur une station (Vaipahu 12 m,
Tiahura 12 m ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour I'indice de rugosité, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a
représenter la dynamique de déclin telle qu’observée au cours de cette étude.
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Figure 59. Graphique illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur 2 années complétes durant
la période de prolifération désanthaster et sur la période cyclonique (échantillonnages de mars 2008 a mars
2010) sur I'lle de Moorea, la corrélation entre la composition relative des recrues coralliennes pardaong
[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]) (axe Y, moyenne + SE, arcéifet I'indice de rugosité du substrat
(axe X, moyenne * SE). La formule des régressions linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les
significativitésp (a coefficient directeurh ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur
le grapheif = 8) représente la valeur issue d'un échantillonnage semestriel (mars-septembre 2008 ou mars-
septembre 2009) sur une station (Vaipahu 12 m, Tiahura 12 m ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour l'indice de
rugosité, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au
cours de cette étude.
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La taille des nouvelles recrues

Sur I'ensemble des nouvelles recrues recensées lors des échantillonnages semestriels
au cours de cette étude de la dynamique des populations de coraux, lesAempesa
présentent la plus petite taille moyenfalfleau 24) avec logg+1) = 0,51 (+ 0,02 SEB(=
3,79 + 0,27 SE cimn = 392), significativement plus petites que les recRmsllopora de
log(S+1) = 0,58 (+ 0,01 SEB(= 3,92 + 0,08 SE c&m = 2 834, LSD de Fisher < 0,0001) et
Poritesde log8+1) = 0,57 (+ 0,02 SEB(= 4,72 + 0,35 SE & = 338,p = 0,0149) qui ne
se distinguent pas significativemerg € 0,4086). Se reporter aliableau 15 pour un

référentiel de I'ordre de grandeur de la taille des colonies.

Tableau 24.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la taille des recrues de coraux sur I'ensemble des stations
échantillonnées semestriellement a Moorea et a Raiatea selon le facteliax@ealonnées transformées en
log(x+1).

Tableau ANOVA pour Log(S+1)(recruits)
ddl Somme des carrés Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
Taxa 2 1,695 ,847 9,045 ,0001 18,090 ,985
Résidu 3561 333,634 ,094

[11.3.c. Dynamique de transition

Durant la période d'étude, les colonies coralliennes montrent des probabilités de
croissance, de mortalité partielle et de mortalité variables dans I'espace, le temps et selon les
différents taxa (se reporter respectivement a I'effet des facsation,Périodeet Taxa, ainsi
que leurs interactions atbableaux 25,26 et27, se reporter également alixbleaux 28,29
et 30, ainsi querigure 60). Les paragraphes qui suivent décrivent dans quelle mesure cette
dynamique de transition est affectée par différents facteurs intrin- et extrinseques quantifiés

dans les Chapitres llet Il de ce manuscrit.
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Tableau 25.Résultats d’ANCOVASs pour la variabilité de la dynamique de transition des colonies (dans I'ordre
probabilités de croissance [G], de mortalité partielle [PM] et de mortalité [D]) pour les stations échantillonnées
semestriellement sur la période de prolifération Aleanthaster(échantillonnages de mars 2008 a septembre
2009) selon trois facteurs fixesStation Période (Period) etTaxg ainsi que la covariable I0g1) avecSi

surface initiale des colonies enGmonnées transformées en lagit(

Tableau ANOVA pour Logit(m %G/10)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Station 6 3,732 ,622 ,812 ,5601 4,875 321
Period 2 22,907 11,453 14,960 <,0001 29,921 1,000
Taxa 2 19,955 9,977 13,033 <,0001 26,065 ,999
n/10Log(Si+1) 1 8,431 8,431 11,013 ,0009 11,013 ,932
Station * Period 12 19,958 1,663 2,172 ,0109 26,070 ,955
Station * Taxa 12 63,581 5,298 6,921 <,0001 83,050 1,000
Station * m/10Log(Si+1) 6 50,325 8,387 10,956 <,0001 65,735 1,000
Period * Taxa 4 4,005 1,001 1,308 ,2648 5,231 ,403
Period * m/10Log(Si+1) 2 1,445 ,723 ,944 ,3892 1,888 ,207
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 18,331 9,166 11,972 <,0001 23,945 ,998
Station * Period * Taxa 24 87,155 3,631 4,743 <,0001 113,843 1,000
Station * Period * nV10Log(Si+1) 12 14,534 1,211 1,582 ,0900 18,985 ,843
Station * Taxa * m/10Log(Si+1) 12 81,406 6,784 8,861 <,0001 106,334 1,000
Period * Taxa * m/10Log(Si+1) 4 6,683 1,671 2,182 ,0687 8,729 ,642
Station * Period * Taxa * nV10Log(Si+1) 24 59,479 2,478 3,237 <,0001 77,692 1,000
Résidu 1890 1446,926 ,766

Tableau ANOVA pour Logit(m%PM/10)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Station 6 2,952 492 ,720 ,6339 4,317 ,285
Period 2 537 ,269 ,393 6752 ,786 112
Taxa 2 73,228 36,614 53,539 <0001 107,079 1,000
mV10Log(Si+1) 1 145,628 145,628 212,946 <0001 212,946 1,000
Station * Period 12 10,134 844 1,235 2526 14,818 713
Station * Taxa 12 25,984 2,165 3,166 ,0002 37,995 ,997
Station * m/10Log(Si+1) 6 4,929 822 1,201 ,3026 7,208 473
Period * Taxa 4 10,738 2,685 3,926 ,0035 15,702 ,915
Period * nv10Log(Si+1) 2 312 1156 ,228 ,7962 456 ,085
Taxa * nv10Log(Si+1) 2 ,881 441 644 5251 1,289 154
Station * Period * Taxa 24 16,849 ,702 1,027 4266 24,638 ,842
Station * Period * m/10Log(Si+1) 12 6,258 521 ,763 ,6898 9,151 455
Station * Taxa * m/10Log(Si+1) 12 28,028 2,336 3,415 <0001 40,984 ,999
Period * Taxa * mV10Log(Si+1) 4 5,364 1,341 1,961 ,0980 7,843 587
Station * Period * Taxa * nv10Log(Si+1) 24 24,659 1,027 1,502 0558 36,057 971
Résidu 1890 1292,524 684

Tableau ANOVA pour Logit(m %D/10)
ddl Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

Station 6 11,728 1,955 2,445 0233 14,673 836
Period 2 18,951 9,475 11,854 <0001 23,709 ,998
Taxa 2 5,150 2,575 3,222 ,0401 6,443 ,609
nv10Log(Si+1) 1 33,512 33,512 41,925 <0001 41,925 1,000
Station * Period 12 34,189 2,849 3,564 <0001 42,773 ,999
Station * Taxa 12 84,642 7,053 8,824 <0001 105,891 1,000
Station * mV10Log(Si+1) 6 61,842 10,307 12,895 <0001 77,368 1,000
Period * Taxa 4 2,263 566 708 5866 2,831 1226
Period * mV10Log(Si+1) 2 2,965 1,483 1,855 ,1568 3,710 374
Taxa * mV10Log(Si+1) 2 51,805 25,903 32,406 <0001 64,811 1,000
Station * Period * Taxa 24 85,989 3,583 4,482 <0001 107,577 1,000
Station * Period * m/10Log(Si+1) 12 16,678 1,390 1,739 0533 20,865 884
Station * Taxa * mV10Log(Si+1) 12 137,923 11,494 14,379 <0001 172,550 1,000
Period * Taxa * mV10Log(Si+1) 4 5,615 1,404 1,756 11351 7,024 532
Station * Period * Taxa * m/10Log(Si+1) 24 66,361 2,765 3,459 <0001 83,021 1,000
Résidu 1890 1510,723 799
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Tableau 26.Résultats d’ANCOVAs pour la variabilité de la dynamique de transition des colonies (probabilités
de croissance [G], de mortalité partielle [PM] et de mortalité [D]) pour les stations suivies sur une année sur la
période de prolifération descanthaster (échantillonnage de juin 2008 a juin 2009) selon trois facteurs fixes :
Site Profondeur(Depth) etTaxa ainsi que la covariable lo8i1) avecSi surface initiale des colonies enTm
données transformées en logjt(

Tableau ANOVA pour Logit(m%G/10)

ddl Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Site 1 1,388 1,388 1,651 ,2010 1,651 ,233
Depth 1 6,900E-5 6,900E-5 8,211E-5 ,9928 8,211E-5 ,050
Taxa 2 9,527 4,763 5,668 ,0043 11,337 ,867
m/10Log(Si+1) 1 4,314E-5 4,314E-5 5,134E-5 ,9943  5,134E-5 ,050
Site * Depth 1 3,093 3,093 3,681 ,0572 3,681 ,463
Site * Taxa 2 1,120 ,560 ,666 ,5154 1,332 ,155
Site * m/10Log(Si+1) 1 1,278 1,278 1,521 ,2196 1,521 ,218
Depth * Taxa 2 9,097 4,549 5,413 ,0055 10,826 ,848
Depth * m/10Log(Si+1) 1 4,444 4,444 5,288 ,0230 5,288 ,622
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 6,407 3,204 3,812 ,0245 7,625 ,683
Site * Depth * Taxa 2 1,132 ,566 ,674 ,5115 1,348 ,157
Site * Depth * m/10Log(Si+1) 1 3,731 3,731 4,440 ,0370 4,440 ,542
Site * Taxa * m/10Log(Si+1) 2 ,366 ,183 ,217 ,8048 ,435 ,083
Depth * Taxa * m/10Log(Si+1) 2 7,944 3,972 4,726 ,0104 9,453 , 789
Site * Depth * Taxa * m/10Log(Si+1) 2 2,336 1,168 1,390 ,2526 2,780 ,283
Résidu 135 113,446 ,840

Tableau ANOVA pour Logit(m%PM/10)

ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F  Valeurdep Lambda Puissance
Site 1 ,123 ,123 ,201 ,6547 ,201 ,072
Depth 1 1,278 1,278 2,094 ,1502 2,094 ,284
Taxa 2 2,962 1,481 2,427 ,0921 4,854 470
m/10Log(Si+1) 1 13,829 13,829 22,665 <,0001 22,665 ,999
Site * Depth 1 ,250 ,250 ,410 ,5230 ,410 ,095
Site * Taxa 2 1,003 ,502 ,822 4417 1,644 ,182
Site * m/10Log(Si+1) 1 1,794 1,794 2,940 ,0887 2,940 ,381
Depth * Taxa 2 ,907 ,453 ,743 ATT75 1,486 ,169
Depth * nV10Log(Si+1) 1 1,632 1,632 2,676 ,1042 2,676 ,351
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 1,235 ,618 1,012 ,3662 2,024 ,215
Site * Depth * Taxa 2 3,328 1,664 2,727 ,0690 5,454 521
Site * Depth * nV10Log(Si+1) 1 ,012 ,012 ,020 ,8882 ,020 ,052
Site * Taxa * m/10Log(Si+1) 2 ,783 ,391 ,641 ,6281 1,283 ,151
Depth * Taxa * m/10Log(Si+1) 2 1,288 ,644 1,055 ,3509 2,111 ,223
Site * Depth * Taxa * nV10Log(Si+1) 2 1,923 ,962 1,576 ,2106 3,152 ,317
Résidu 135 82,366 ,610

Tableau ANOVA pour Logit(m%D/10)

ddl  Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Site 1 ,257 ,257 ,233 ,6301 ,233 ,076
Depth 1 ,637 ,637 ,578 ,4483 ,578 ,113
Taxa 2 12,046 6,023 5,471 ,0052 10,941 ,853
m/10Log(Si+1) 1 6,817 6,817 6,192 ,0140 6,192 ,698
Site * Depth 1 3,587 3,587 3,258 ,0733 3,258 417
Site * Taxa 2 1,376 ,688 ,625 ,5369 1,250 ,148
Site * nV10Log(Si+1) 1 4,724 4,724 4,291 ,0402 4,291 ,527
Depth * Taxa 2 7,961 3,980 3,615 ,0295 7,231 ,657
Depth * nV10Log(Si+1) 1 7,303 7,303 6,633 ,0111 6,633 , 730
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 10,169 5,084 4,618 ,0115 9,237 778
Site * Depth * Taxa 2 121 ,060 ,055 ,9467 ,110 ,058
Site * Depth * n/10Log(Si+1) 1 3,331 3,331 3,026 ,0842 3,026 ,391
Site * Taxa * n/10Log(Si+1) 2 2,126 1,063 ,965 ,3835 1,931 ,207
Depth * Taxa * m/10Log(Si+1) 2 6,157 3,079 2,796 ,0646 5,593 ,532
Site * Depth * Taxa * nV10Log(Si+1) 2 ,505 ,253 ,230 , 7952 ,459 ,085
Résidu 135 148,625 1,101




Tableau 27.Résultats d’ANCOVAs pour la variabilité de la dynamique de transition des colonies (probabilités
de croissance [G], de mortalité partielle [PM] et de mortalité [D]) pour les stations échantillonnées
semestriellement sur 2 années complétes durant la période de prolifératidoadésaster et sur la période
cyclonique (échantillonnages de mars 2008 a mars 2010) selon les trois facteussafinasPériode(Period)

et Taxa ainsi que la covariable Io§it-1) avecSi surface initiale des colonies en Grdonnées transformées en
logit(x).

Tableau ANOVA pour Logit(m%G/10)

ddl  Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Station 3 7,129 2,376 2,906 ,0336 8,719 ,693
Period 3 40,040 13,347 16,324 <,0001 48,972 1,000
Taxa 2 11,003 5,502 6,729 ,0012 13,458 ,931
m/10Log(Si+1) 1 23,078 23,078 28,227 <,0001 28,227 1,000
Station * Period 9 50,595 5,622 6,876 <,0001 61,881 1,000
Station * Taxa 6 17,201 2,867 3,506 ,0019 21,038 ,958
Station * m/10Log(Si+1) 3 6,538 2,179 2,665 ,0465 7,996 ,648
Period * Taxa 6 10,042 1,674 2,047 ,0567 12,282 747
Period * m/10Log(Si+1) 3 6,940 2,313 2,830 ,0373 8,489 ,679
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 31,692 15,846 19,381 <,0001 38,762 1,000
Station * Period * Taxa 18 103,166 5,731 7,010 <,0001 126,180 1,000
Station * Period * nV10Log(Si+1) 9 11,083 1,231 1,506 ,1404 13,555 722
Station * Taxa * nV10Log(Si+1) 6 15,528 2,588 3,165 ,0044 18,992 ,933
Period * Taxa * nV10Log(Si+1) 6 12,434 2,072 2,535 ,0192 15,208 ,852
Station * Period * Taxa * n/10Log(Si+1) 18 56,605 3,145 3,846 <,0001 69,232 1,000
Résidu 1348 1102,139 ,818

Tableau ANOVA pour Logit(m%PM/10)

ddl  Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Station 3 ,354 ,118 ,182 ,9089 ,545 ,084
Period 3 ,653 ,218 ,335 ,8001 1,005 114
Taxa 2 29,810 14,905 22,944 <,0001 45,888 1,000
m/10Log(Si+1) 1 65,355 65,355 100,605 <,0001 100,605 1,000
Station * Period 9 5,758 ,640 ,985 ,4505 8,864 ,495
Station * Taxa 6 18,451 3,075 4,734 <,0001 28,403 ,994
Station * m/10Log(Si+1) 3 5,204 1,735 2,670 ,0462 8,011 ,649
Period * Taxa 6 8,785 1,464 2,254 ,0361 13,523 797
Period * m/10Log(Si+1) 3 3,316 1,105 1,702 ,1648 5,105 437
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 3,872 1,936 2,980 ,0511 5,961 571
Station * Period * Taxa 18 8,864 ,492 ,758 , 7512 13,645 573
Station * Period * m/10Log(Si+1) 9 5,947 ,661 1,017 ,4238 9,155 ,511
Station * Taxa * m/10Log(Si+1) 6 21,277 3,546 5,459 <,0001 32,753 ,998
Period * Taxa * nV10Log(Si+1) 6 8,307 1,385 2,131 ,0472 12,788 , 768
Station * Period * Taxa * m/10Log(Si+1) 18 9,682 ,538 ,828 ,6681 14,905 ,623
Résidu 1348 875,691 ,650

Tableau ANOVA pour Logit(m %D/10)

ddl Somme des carrés Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Station 3 1,715 572 ,746 ,5245 2,239 ,205
Period 3 39,238 13,079 17,073 <,0001 51,218 1,000
Taxa 2 2,343 1,171 1,529 ,2171 3,058 314
m/10Log(Si+1) 1 2,077 2,077 2,711 ,0999 2,711 ,359
Station * Period 9 57,218 6,358 8,299 <,0001 74,688 1,000
Station * Taxa 6 26,215 4,369 5,703 <,0001 34,219 ,999
Station * m/10Log(Si+1) 3 24,382 8,127 10,609 <,0001 31,826 1,000
Period * Taxa 6 12,441 2,074 2,707 ,0129 16,240 ,879
Period * m/10Log(Si+1) 3 9,551 3,184 4,156 ,0061 12,467 ,863
Taxa * m/10Log(Si+1) 2 66,576 33,288 43,451 <,0001 86,903 1,000
Station * Period * Taxa 18 105,919 5,884 7,681 <,0001 138,259 1,000
Station * Period * m/10Log(Si+1) 9 12,070 1,341 1,751 ,0733 15,755 ,802
Station * Taxa * m/10Log(Si+1) 6 38,006 6,334 8,268 <,0001 49,610 1,000
Period * Taxa * nV10Log(Si+1) 6 16,781 2,797 3,651 ,0013 21,905 ,966
Station * Period * Taxa * m/10Log(Si+1) 18 51,777 2,877 3,755 <,0001 67,586 1,000
Résidu 1348 1032,697 ,766
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Tableau 28. Statistiques descriptives de la distribution de la probabilité de croissancejlogitus la taille
des colonies (surfacs en cni, log[x+1]) des populations de corauRdropora [Acr], Pocillopora [Pod et
Porites |Por]) de la station Haapiti (Ha) 12 m. Les dates d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains,
I mars 2008, Il septembre 2008, Ill mars 2009, IV septembre 2009, V mars &Q10ableau 14. Prof
profondeurn nombre de points utilisés pour tracer la régres$&¥npg(x+1) de la surface moyenis# calculée
sur une fenétre mobile de 10 coloniE¥min, IS*maxet|S*moyvaleurs minimale, maximale et moyenne de la
gamme de taille utilisée pour le calcul de la régressiapefficient de variationh ordonnée a I'origineSE
erreur standardp significativité, resSE erreur standard des résidusRetoefficient de corrélation de la
régression. Se reporter @ableau A2 pour les données de I'ensemble des stations suivies.

Site Prof Périod Taxa n 1S*min IS*max 1IS*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) reses? R

Ha 12 -1l Acr 23 0.1942 3.4016 1.5407 -0.2511 0.2393  0.3059 -1.3835 0.4167 0.0033  0.9317 0.0498
Ha 12 I-11 Poc 65 0.1325 3.3315 1.9114 0.0711 0.1519 0.6416 -1.6244 0.3227 0.0000 1.1348 0.0035
Ha 12 -1l Por 58 0.0118 3.8770 1.5293 -0.0230 0.0890  0.7974 -0.6196 0.1706 0.0006  0.7826 0.0012
Ha 12 -1 Acr 15 0.1935 3.1391 1.5936 -0.9237 0.2119  0.0008 -0.7161 0.3908 0.0899  0.7617 0.5937
Ha 12 11-111 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 -0.3630 0.1753 0.0456 -1.0445 0.3671 0.0073 1.0818 0.1064
Ha 12 11111 Por 61  0.0099 3.8088 1.3117 0.3789 0.0889  0.0001 -1.7153 0.1541 0.0000  0.7868 0.2353
Ha 12 Hi-1v Acr 11 0.3659 3.0352 1.4660 -1.3121 0.1749 0.0000 -0.1267 0.2934 0.6759 0.4730 0.8621
Ha 12 -1v Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 -0.0101 0.1271  0.9374 -0.8137 0.2121 0.0006  0.7149 0.0002
Ha 12 n-1v Por 63  0.0196 3.8130 1.2337 0.1688 0.1032  0.1072 -0.9870 0.1646 0.0000  0.8281 0.0420
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 -0.5348 0.2225  0.0530  -0.5583 0.3154  0.1271 0.4127 0.4905
Ha 12 V-V Poc 28  0.2550 3.0525 1.1476 -0.8541 0.1884  0.0001 0.5618 0.2655 0.0441  0.8159 0.4415
Ha 12 V-V Por 55  0.0252 3.6297 1.2309 0.1077 0.1642  0.5145 -0.7413 0.2605 0.0063 1.2193 0.0081

Tableau 29.Statistiques descriptives de la distribution de la probabilité de mortalité partiellex]joggtisus la
taille des colonies (surfa@en cni, log[x+1]) des populations de coraukdropora[Acr], Pocillopora[Pod et
Porites |Por]) de la station Haapiti (Ha) 12 m. Les dates d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains,
| mars 2008, Il septembre 2008, Ill mars 2009, IV septembre 2009, V mars &Q10ableau 14. Prof
profondeurn nombre de points utilisés pour tracer la régres$&¥npg(x+1) de la surface moyenis# calculée
sur une fenétre mobile de 10 coloniE¥min, IS*maxetIS*moyvaleurs minimale, maximale et moyenne de la
gamme de taille utilisée pour le calcul de la régressiapefficient de variationh ordonnée a l'origine, 5
erreur standardp significativité, resSE erreur standard des résidusRetoefficient de corrélation de la
régression. Se reporter @ableau A3 pour les données de I'ensemble des stations suivies.

Site Prof Périod Taxa n 1S*min IS*max 1IS*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resSE? R

Ha 12 I-1l Acr 23 0.1942 3.4016 1.5407 1.2702 0.3364 0.0011 -3.8897 0.5858 0.0000 1.3097 0.4044
Ha 12 1-1l Poc 65 0.1325 3.3315 1.9114 1.2231 0.1317  0.0000 -4.3155 0.2798 0.0000  0.9839 0.5777
Ha 12 -1l Por 58 0.0118 3.8770 1.5293 0.8266 0.0935  0.0000 -2.0890 0.1791 0.0000  0.8218 0.5827
Ha 12 1111 Acr 15 0.1935 3.1391 1.5936 1.1120 0.2053  0.0001 -3.6739 0.3786 0.0000  0.7380 0.6929
Ha 12 1111 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 1.3153 0.1270  0.0000 -4.2955 0.2660 0.0000  0.7838 0.7486
Ha 12 11-111 Por 61 0.0099 3.8088 1.3117 1.0213 0.1062 0.0000 -2.6581 0.1840 0.0000 0.9394 0.6106
Ha 12 n-1v Acr 11  0.3659 3.0352 1.4660 1.7926 0.2773  0.0001 -4.5594 0.4652 0.0000  0.7501 0.8228
Ha 12 n-1v Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 1.1617 0.1530  0.0000 -3.8069 0.2551 0.0000  0.8602 0.6654
Ha 12 -1v Por 63  0.0196 3.8130 1.2337 0.8545 0.0999  0.0000 -2.4148 0.1593 0.0000  0.8010 0.5454
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 1.5469 0.5496  0.0306 -4.1923 0.7790  0.0017 1.0194  0.5690
Ha 12 V-V Poc 28  0.2550 3.0525 1.1476 0.9846 0.1913  0.0000 -3.9262 0.2697 0.0000  0.8286 0.5046
Ha 12 V-V Por 55  0.0252 3.6297 1.2309 1.0745 0.1212  0.0000 -3.0142 0.1924  0.0000  0.9003 0.5971

135



Tableau 30.Statistiques descriptives de la distribution de la probabilité de mortalitéXJpgéfsus la taille des
colonies (surfac& en cm, log[x+1]) des populations de coraufdropora[Acr], Pocillopora [Pod et Porites

[Por]) de la station Haapiti (Ha) 12 m. Les dates d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars
2008, Il septembre 2008, Il mars 2009, IV septembre 2009, V mars @0QIDableau 14. Prof profondeurn

nombre de points utilisés pour tracer la régresd®h,og(x+1) de la surface moyenr&* calculée sur une
fenétre mobile de 10 colonid§*min, IS*maxetIS*moyvaleurs minimale, maximale et moyenne de la gamme

de taille utilisée pour le calcul de la régressiargoefficient de variationb ordonnée a l'origineSE erreur
standardp significativité,resSE erreur standard des résidusatoefficient de corrélation de la régression. Se
reporter aurableau A4 pour les données de I'ensemble des stations suivies.

Site Prof Périod Taxa n 1S*min IS*max 1IS*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resSE? R

Ha 12 I-1l Acr 23 0.1942 3.4016 1.5407 -0.9574 0.2744 0.0022 2.1212 0.4778 0.0002 1.0684 0.3670
Ha 12 1-1l Poc 65 0.1325 3.3315 1.9114 -0.8820 0.1471  0.0000 2.0757 0.3125 0.0000 1.0989 0.3632
Ha 12 -1l Por 58 0.0118 3.8770 1.5293 -0.9872 0.0899  0.0000 0.2482 0.1722 0.1550  0.7902 0.6830
Ha 12 1111 Acr 15 0.1935 3.1391 1.5936 -0.2046 0.1204  0.1131 1.1453 0.2221 0.0002  0.4328 0.1817
Ha 12 1111 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 -0.5800 0.1736  0.0020 1.5627 0.3636 0.0001 1.0714  0.2366
Ha 12 11-111 Por 61 0.0099 3.8088 1.3117 -1.3491 0.0801 0.0000 1.3970 0.1388 0.0000 0.7084 0.8280
Ha 12 n-1v Acr 11  0.3659 3.0352 1.4660 -0.5410 0.2245  0.0393 1.4077 0.3767 0.0046  0.6073 0.3921
Ha 12 1i-1v Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 -0.7275 0.1437 0.0000 1.0725 0.2397 0.0001 0.8081 0.4691
Ha 12 -1v Por 63 0.0196 3.8130 1.2337 -0.9666 0.1022  0.0000 0.6777 0.1630 0.0001  0.8197 0.5945
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 -0.5608 0.3320  0.1422 1.2079 0.4707 0.0425 0.6159  0.3222
Ha 12 V-V Poc 28 0.2550 3.0525 1.1476 0.1577 0.1734 0.3715 -0.2217 0.2444 0.3728 0.7510 0.0308
Ha 12 V-V Por 55  0.0252 3.6297 1.2309 -1.1463 0.1313  0.0000 0.7959 0.2084  0.0004  0.9753 0.5897
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Figure 60.Graphiques de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille initiale des c@onies (
aveci la date d’échantillonnage, axe X, lagl]) et la probabilité (axe Y, données transformées en Wgite
croissance (G, courbe verte), de mortalité partielle (PM, courbe orange) et de mortalité (D, courbe rouge) des
populations de corawd¢ropora[Acr], Pocillopora[Pod et Porites [Por]) sur les deux premiéres périodes
d’échantillonnaget1-2 (graphes de gauche) mars-septembre 20t8B2fgraphes de droite) septembre 2008 -
mars 2009¢f.,, Tableau 14, a la station Haapiti (H) 12 m. Chaque point sur les graphes correspond a une
probabilité calculée a I'aide d’une fréquence mobile sur une fenétre de 10 colonies avec un chevauchement de 5.
Les statistiques descriptives de ces distributions sont résumé€aldeaux 28 29 et30. Se reporter aux
Tableaux A2 A3 etA4, et a laFigure A10 pour les statistiques descriptives et les graphiques de la distribution
des probabilités de I'ensemble des stations suivies.

Le coefficient directeur des régressions de probabilité de transition

Le coefficient directeur des régressions de probabilité de transition sur la gamme de
taille des coraux décrit la distribution des probabilités de croissance, de mortalité partielle et
de mortalité selon la taille des colonies au sein d'une population. Ces coefficients ne montrent
pas de corrélations significatives avec les densitésadthaster(estimateur de l'intensité de
la perturbatiorAcanthastey ou avec le cumul des densitéAaiinthasterobservées depuis le

début de la prolifération (estimateur de I'avancement de la perturbfatemmhastey. En
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revanche, des réponses contrastées sont observées entre les taxa considérés avec la variation
du recouvrement corallien total (scléractiniairelitepora) et du recouvrement respectif de

chaque genre~{gure 61).

Pour le genréAcropora le coefficient directeur de la régression de probabilité de
mortalité partielle diminue avec le déclin du recouvrement total en corail vivent (
diminution de la probabilité de mortalité partielle pour les grandes tailles de colonie), tandis
gu'aucune corrélation significative n'est observée avec le recouvrement du méme genre. Pour
Pocillopora, le coefficient directeur de la régression de probabilité de mortalité augmente
avec le déclin du recouvrement corallien total et du recouvrement par le méme genre. Pour
Porites les coefficients directeurs des régressions de probabilité ne montrent pas de
corrélations avec le recouvrement en corail vivant total, tandis que celui de la régression de

mortalité augmente avec le déclin du recouvrement du méme genre.

La taille moyenne des colonies au sein des populations a une forte influence sur le
coefficient directeur de la distribution des probabilités de transition sur la gamme de taille des
colonies pour chacun des trois taXag(re 61). Face au déclin de la taille moyenne des
colonies, le coefficient directeur de la régression de probabilité de mortalité augmente chez
les trois taxa, tandis que po#cropora, une baisse de ce coefficient est également observée

pour la distribution de la mortalité partielle.

Parmi les communautés algales, seule la variation du recouvrement en turf algal
montre une corrélation avec le coefficient directeur des régressions de probabilité de
transition des taxa, avec une corrélation négative avec le coefficient directeur de la mortalité
partielle desAcropora et de la croissance dearites et une corrélation positive avec celui de
la mortalité degPorites (Figure 61). Le coefficient directeur de la distribution de probabilité
de mortalité partielle de#&cropora montre une corrélation positive avec la densité des
Chaetodon corallivores, tandis que le coefficient directeur de la probabilité de mortalité des
Porites est corrélé négativement avec la densité et la biomasse de ces coralfigues (

61). Aucune corrélation n’est observée avec la densité et la biomasse des herbivores Scaridae.
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Figure 61.Graphiques illustrant pour chaque taxon la corrélation entre le coefficient directeur des courbes de
dynamique de transition (probabilité de croissance [vert], de mortalité partielle [orange] et de mortalité [rouge])
versus la taille des colonies (axe Y) et différents facteurs intrin- et extrinséques quantifiés aapitess ||
etlll de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne cumuléA@nthaster (CumMA.plancidensity, logk+1]),
recouvrement en corail (LiveCoral, moyenne, arésinen genre respectif (moyenne, aregjn en macro-algue
(MacroAlgae, moyenne, arcsix), en turf algal (Turf, moyenne, arcsi), en algue calcaire encrodtante (CCA,

moyenne, arcsivx), ainsi que taille des colonies au sein des populations respeSivesyenne, logf+1]),

densité erAcanthaster (.planci moyenne, log{+1]), densité et biomasse €mnaetodorcorallivore
(dChaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagl]), et densité et biomasse en Scaridae
(dScaridae et BMScaridae respectivement, moyennesHbl[ La formule des régressions, les ccefficients de
corrélation R2 et les significativitgs(a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les
graphes. Chaque poimt £ 19) représente la valeur d’un échantillonnage semestriel sur une statibakjeau
14). Par souci de clarté, seuls les graphes comportant des corrélations significatives sont présentés ici, se reporter
a laFigure A1l pour I'ensemble des relations. Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse
de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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L'ordonnée a l'origine des régressions de probabilité de transition

L'ordonnée a l'origine des régressions de probabilité de transition sur la gamme de
taille des coraux mesure la probabilité de croissance, de mortalité partielle et de mortalité sur
les plus petites tailles de colonies au sein d'une population, et est une indication de la position
de ces courbes sur la gamme de probabilité. Les ordonnées a l'origine de ces régressions ne
montrent pas de corrélations significatives avec les densi€ardhaster(estimateur de
l'intensité de la perturbatioAcanthastey, le cumul des densitésAdanthasterobservées
depuis le début de la prolifération (estimateur de l'avancement de la perturbation
Acanthaste), le recouvrement en corail vivant total (scléractiniairedilepora) ou le
recouvrement en genre respectif pdosropora etPocillopora, tandis que pouPorites
'ordonnée a l'origine de la probabilité de mortalité partielle diminue avec le cumul des
densités @®&canthasteet avec le déclin du recouvrement coralliEigqre 62).

L’ordonnée a l'origine de la probabilité de mortalité partielle est négativement corrélée
avec la taille moyenne des colonies p#aropora, positivement corrélée avec la taille des
colonies dePorites et ne montre pas de corrélation avec la taille pmgillopora (Figure
62).

Seule I'ordonnée a l'origine de la probabilité de mortalité partiellePdeises montre
une corrélation avec la couverture algale, avec une corrélation négative avec le recouvrement
en turf. L'ordonnée a l'origine de la probabilité de mortalité partielleAtepora montre
une corrélation négative avec la biomass€kaetodon corallivore, tandis que cette relation
est positive pouPoritesavec la densité et avec la biomasse de ces corallieigpsd 62).
La variabilité de la densité et de la biomasse en poissons herbivores de la famille des Scaridae
ne montre pas d’incidence sur l'ordonnée a l'origine des distributions de probabilités de

transition.
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Figure 62.Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de
Moorea, la corrélation entre I'ordonnée a I'origine des courbes de dynamique de transition (probabilité de
croissance [vert], de mortalité partielle [orange] et de mortalité [rougejus la taille des colonies pour chaque
taxon (axe Y) et différents facteurs intrin- et extrinseques quantifiés dabkdegres Il et Il de ce manuscrit
(axe X) : densité moyenne cumuléefaranthaster depuis le début de la prolifération (CurANdthncidensity,
log[x+1]), recouvrement en corail vivant (LiveCoral, moyenne, axegjren genre respectif (moyenne,
arcsinlx), en macro-algue (MacroAlgae, moyenne, arginen turf algal (Turf, moyenne, arcsi), en algue
calcaire encro(tante (CCA, moyenne, ar¢sjnainsi que taille moyenne des colonies au sein des populations
respectivesgi, moyenne, log{+1]), densité ecanthaste(dA.planci moyenne, logf+1]), densité et biomasse
enChaetodorcorallivore (Chaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagll]), et densité et
biomasse en Scaridae (dScaridae et BMScaridae respectivement, moyer#ag])ldgd formule des
régressions linéaires, les ceefficients de corrélation R2 et les significaghivaé€sefficient directeurh ordonnée
a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graph&8) représente la valeur issue d'un
échantillonnage semestriel (3 ou 4 périodes de suivi par stetiorableau 14 sur une station (Vaipahu 12 m,
Tiahura 6 m, 12 m, ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Par souci de clarté et d'aisance de lecture, seuls les graphes
comportant des corrélations significatives sont présentés ici, se reporkegar&aA12 pour I'ensemble des
relations. Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représenter la dynamique
de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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[11.3.d. Cinétique de transition

Les colonies coralliennes montrent, sur la période de suivi, des cinétiques de
croissance et de mortalité partielle variables dans I'espace, le temps et selon les différents taxa
(se reporter auxdableaux 31 et32, ainsi qu’a laFigure 63). Cependant, étant donné le
nombre inégal d’observations (nombre inégal de colonies rencontrées sur le récif) pour la
mesure de ces cinétiques au sein des différents sites, profondeurs, dates et taxa échantillonnés
(Tableaux 31 et32), ces données ne seront pas analysées a l'aide de tests multifactorielles.
Les paragraphes qui suivent décrivent dans quelle mesure ces cinétiqgues de transition sont
affectées par divers parametres intrin- et extrinseques quantifiés d&ism@ses Il etlll

de ce manuscrit.
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Tableau 31.Statistiques descriptives de la distribution de la cinétique de croissance reliant la taille initiale et la
taille finale des colonies (surfaGen cni, log[x+1]) des populations de corauf&dropora[Acr], Pocillopora

[Pod et Porites [Por]) de la station Haapiti (Ha) 12 m. Les dates d'échantillonnage sont numérotées en chiffres
romains, | mars 2008, Il septembre 2008, 1ll mars 2009, IV septembre 2009, V marc20léb{eau 19.

Prof profondeur,n nombre de colonies$ log(x+1) de la surface des colonigSmin ISmaxet ISmoyvaleurs
minimale, maximale et moyenne de la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régeesegfficient de
variation,b ordonnée & l'origineSE erreur standarg, significativité, resSE erreur standard des résidug®et
coefficient de corrélation de la régression. Les INS indiquent un nombre de colonies insuffisant pour le calcul
des parametres. Se reporterTaibleau A5 pour les données de I'ensemble des stations suivies.

Site Prof Périod Taxa n ISmin ISmax ISmoy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) residSE R

Ha 12 1-1l Acr 20 0.2440 2.7217 1.4435 0.8505 0.0637  0.0000 0.4723 0.1016 0.0002  0.1932 0.9083
Ha 12 1-1l Poc 75 0.0514  3.2171 1.9455 0.9277 0.0106  0.0000 0.2652 0.0233 0.0000  0.0944 0.9906
Ha 12 -1l Por 104 0.0034  3.9539 1.4751  0.9828 0.0116 0.0000 0.1793 0.0220  0.0000  0.1417 0.9860
Ha 12 11111 Acr 10 0.2101 2.0452 1.0266 0.9273 0.0805  0.0000 0.3366 0.0992 0.0095  0.1736 0.9431
Ha 12 1111 Poc 37 0.1769  3.0923 1.4652 0.8817 0.0199  0.0000 0.3724 0.0367 0.0000  0.1356 0.9825
Ha 12 1111 Por 75 0.0187  3.9215 1.5661 0.9525 0.0145  0.0000 0.2799 0.0280 0.0000  0.1411 0.9833
Ha 12 1i-1v Acr 9 0.3855 1.5792 0.8419 1.0503 0.1622 0.0003 0.3212 0.1501 0.0696 0.1865 0.8569
Ha 12 1-1v Poc 50 0.1081 3.0981 1.2717 0.8852 0.0190 0.0000 0.3719 0.0310 0.0000 0.1374 0.9785
Ha 12 n-1v Por 106  0.0121 3.6165 1.2956  0.9391 0.0185 0.0000 0.2976 0.0297 0.0000  0.1798 0.9611
Ha 12 V-V Acr 10 0.2519 2.1388 0.9448 0.8470 0.0990  0.0000 0.4711 0.1118 0.0029  0.1939 0.9015
Ha 12 V-V Poc 60 0.2014 2.9113 0.9014  0.8637 0.0278  0.0000 0.3818 0.0295 0.0000  0.1202 0.9433
Ha 12 V-V Por 106  0.0484  3.9929 1.3073  0.9439 0.0165 0.0000 0.2919 0.0263  0.0000  0.1541 0.9691

Tableau 32. Statistiques descriptives de la distribution de la cinétique de mortalité partielle reliant la taille
initiale et la taille finale des colonies (surfa8en cnf, log[x+1]) des populations de coraukcfopora [Act],
Pocillopora[Pod et Porites Por]) de la station Haapiti (Ha) 12 m. Les dates d’échantillonnage sont numérotées
en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Il mars 2009, IV septembre 2009, V marsf.2010 (
Tableau 149. Prof profondeur,n nombre de colonies$S log(x+1) de la surface des colonidSmin ISmaxet
ISmoyvaleurs minimale, maximale et moyenne de la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régression,
coefficient de variationh ordonnée a I'origine, Berreur standard significativité,resSE erreur standard des
résidus, eR? coefficient de corrélation de la régression. Les INGquent un nombre de colonies insuffisant
pour le calcul des parametres. Se reportéradleau A6 pour les données de I'ensemble des stations suivies.

Site Prof  Périod Taxa n ISmin ISmax ISmoy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) residSE R

Ha 12 I-11 Acr 26 0.0818 3.7709 2.3624 0.8821 0.0893 0.0000 -0.1423 0.2301 0.5422 0.4677 0.8024
Ha 12 I-11 Poc 62 0.1530 3.4090 2.6196 1.0011 0.0958 0.0000 -0.3528 0.2562 0.1736 0.4081 0.6455
Ha 12 I-11 Por 103 0.0750 4.0140 2.1040 0.9351 0.0499 0.0000 -0.2989 0.1171 0.0122 0.5292 0.7769
Ha 12 1-111 Acr 13 0.7096 3.3544 2.2111 0.8274 0.2043 0.0019 -0.0519 0.4733 0.9147 0.5090 0.5986
Ha 12 1-111 Poc 39 0.7422 3.2686 2.6911 0.9700 0.1305 0.0000 -0.2355 0.3581 0.5148 0.4345 0.5987
Ha 12 1-111 Por 86 0.0663 4.1703 2.1023 0.8500 0.0542 0.0000 -0.2730 0.1278 0.0356 0.5371 0.7454
Ha 12 -1V Acr 12 1.0228 3.2572 2.3619 0.8240 0.1297 0.0001 0.0775 0.3173 0.8121 0.2855 0.8014
Ha 12 "i-Iv Poc 24 0.5027 3.1940 2.3827 1.0081 0.0655 0.0000 -0.2352 0.1639 0.1654 0.2455 0.9150
Ha 12 "i-Iv Por 79 0.0249 4.0399 1.8348 0.8965 0.0538 0.0000 -0.3625 0.1149 0.0023 0.5221 0.7829
Ha 12 V-V Acr 6 0.7179 3.0931 2.2153 0.9341 0.0901 0.0005 -0.0742 0.2105 0.7422 0.1647 0.9641
Ha 12 V-V Poc 14 0.3795 3.1583 2.2746 0.8903 0.0769 0.0000 0.0012 0.1872 0.9948 0.2493 0.9178
Ha 12 V-V Por 59 0.0265 3.8832 1.9713 0.8921 0.0618 0.0000 -0.1708 0.1370 0.2177 0.4806 0.7850
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Figure 63.Graphiques de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille ingjfleake X, logk+1])
et la taille finale ft+1], axe Y, logj+1]) pour la croissance (G, courbe verte) et la mortalité partielle (PM,
courbe orange) des colonies au sein des populations de cAmardra[Acr], Pocillopora[Pod et Porites
[Por]) sur les deux premieres périodes d’échantillonndge (graphes de gauche) mars-septembre 20(B3t
(graphes de droite) septembre 2008 - mars 2€QF ableau 19, a la station Haapiti (H) 12 m. Chaque point
sur les graphes correspond a une colonie observée sur les 2 échantillonnages successifs. Les INS indiquent un
nombre de colonies insuffisant pour le calcul des relations. Les statistiques descriptives de ces distributions sont
résumées auXableaux 31et32. Se reporter auXableaux A5etA6, et a laFigure A13 pour les statistiques
descriptives et les graphiques de la distribution des cinétiques de I'ensemble des stations suivies.
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Le coefficient directeur des régressions de cinétique de transition

Le coefficient directeur des régressions de cinétique de transition sur la gamme de
taille des coraux décrit la distribution de la relation entre la taille initiale et la taille finale des
colonies pour la croissance et pour la mortalité partielle. Ces coefficients montrent une
relative faible variabilité au cours de ce suivigure 64), et ne montrent pas de corrélations
avec les densitésAtanthaster(estimateur de l'intensité de la perturbatiranthastey ou
avec le cumul des densitésAdanthasterobservées depuis le début de la prolifération
(estimateur de I'avancement de la perturbadicanthastey.

PourAcropora, une corrélation positive entre le coefficient directeur de la cinétique de
mortalité partielle et la biomasse €haetodon corallivore est observée, pBacillopora une
corrélation négative entre le coefficient directeur de la cinétique de croissance et le
recouvrement en turf algal, et pdRoritesune corrélation positive entre ce coefficient de la
cinétique de mortalité partielle avec le recouvrement corallien, et une corrélation négative
avec le recouvrement en turf algddiqure 64). La variabilité de la taille moyenne des
colonies au sein des populations, et des densités et biomasses en herbivores Scaridae ne
montrent pas d’incidences sur les valeurs du coefficient directeur des régressions de cinétique

de transition.
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Figure 64.Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de
Moorea, la corrélation entre le coefficient directeur des courbes de cinétique de transition (vitesse de croissance
[vert] et de mortalité partielle [orangejgrsus la taille des colonies pour chaque taxon (axe Y) et différents
facteurs intrin- et extrinseques quantifiés dan<lespitres Il et Ill de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne
cumulée ercanthaster depuis le début de la prolifération (CurANdthncidensity, logk+1]), recouvrement en
corail vivant (LiveCoral, moyenne, arcsi), en genre respectif (moyenne, aresjn en macro-algue
(MacroAlgae, moyenne, arcsix), en turf algal (Turf, moyenne, arcsi), en algue calcaire encrodtante (CCA,
moyenne, arcsivx), ainsi que taille moyenne des colonies au sein des populations resp&itives/énne,
log[x+1]), densité ecanthaster (4.planci moyenne, log{+1]), densité et biomasse Emaetodorcorallivore
(dChaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagll]), et densité et biomasse en Scaridae
(dScaridae et BMScaridae respectivement, moyennecHbl)[ La formule des régressions linéaires, les
ccefficients de corrélation R2 et les significativipéa coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués
sur les graphes. Chaque point sur les graphesl@) représente la valeur issue d'un échantillonnage semestriel
(3 ou 4 périodes de suivi par statioh, Tableau 14 sur une station (Vaipahu 12 m, Tiahura 6 m, 12 m ou 18
m, ou Haapiti 12 m). Par souci de clarté et d'aisance de lecture, seuls les graphes comportant des corrélations
significatives sont présentés ici, se reporterkidare Al4 pour 'ensemble des relations. Pour la couverture
corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée
au cours de cette étude.
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L'ordonnée a l'origine des régressions de cinétique de transition

L'ordonnée a l'origine des régressions de cinétique de transition sur la gamme de taille
des coraux mesure la vitesse de croissance et de mortalité partielle sur les plus petites tailles
de colonies au sein d'une population, et est une indication de la position de ces courbes sur la

gamme de taille des colonies.

PourAcropora, I'ordonnée a l'origine de la cinétique de mortalité partielle est corrélée
négativement avec le recouvrement en algue calcaire encro(tante, alors dgeeditmpora,
ce coefficient de la cinétique de croissance se corréle positivement avec le recouvrement en
turf algal Figure 65). PourPorites I'ordonnée a l'origine de la régression de croissance est
corrélée positivement avec le cumul des densitsadthasterobservées depuis le début de
la prolifération (estimateur de l'avancement de la perturbamanthastey, négativement
avec le recouvrement en corail vivant total (scléractiniairdsillepora) et le recouvrement
du genrePorites positivement avec la couverture en turf algal et en algue calcaire
encro(tante, et négativement avec la densité des coralliva@sthaster(estimateur de
l'intensité de la perturbatioAcanthaster et Chaetodon, ainsi qu’avec la biomasse de ces
poissons Figure 65). Porites montre également une relation positive entre I'ordonnée a

I'origine de la régression de mortalité partielle et la couverture en turf algal.
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Figure 65.Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de
Moorea, la corrélation entre I'ordonnée a I'origine des courbes de cinétique de transition (vitesse de croissance
[vert] et de mortalité partielle [orangejgrsus la taille des colonies pour chaque taxon (axe Y) et différents
facteurs intrin- et extrinseques quantifiés dan<lespitres Il et Ill de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne
cumulée erAcanthaster (CumMA.plancidensity, logk+1]), recouvrement en corail vivant (LiveCoral,
moyenne, arcsifx), en genre respectif (moyenne, aresjn en macro-algue (MacroAlgae, moyenne, ané§in
en turf algal (Turf, moyenne, arcsix), en algue calcaire encro(tante (CCA, moyenne, ahgsiainsi que taille
des colonies au sein des populations respectBies@yenne, log{+1]), densité ecanthaster (4.planci
moyenne, logf+1]), densité et biomasse €maetodorcorallivore (€Chaetodoret BMChaetodon
respectivement, moyenne, lagfl]), et densité et biomasse en Scaridae (dScaridae et BMScaridae
respectivement, moyenne, lagfl]). La formule des régressions linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les
significativitésp (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque peint (
19) représente la valeur issue d’'un échantillonnage semestriel sur une sfafi@bleau 14. Par souci de
clarté et d'aisance de lecture, seuls les graphes comportant des corrélations significatives sont présentés ici, se
reporter a l&igure A15 pour I'ensemble des relations. Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en
sens inverse de facon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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[11.3.e. Diversité des traits d'histoire de vie

Les sections précédentes de ce manuscrit ont permis de faire le lien entre l'intensité et
la progression de la perturbatidrcanthaster et dans une moindre mesure du passage du
cyclone tropicalOli, et différentes caractéristiques des populations de coraux. Les taxa de
coraux considérés ont montré une forte variabilité dans leur susceptibilité et leur réponse face
aux perturbations, ce qui s'est traduit en une forte hétérogénéité dans la structure de taille et la
dynamique des populations sur le récif. Ces sections ont permis non seulement de qualifier et
de quantifier I'impact de ces perturbations sur les différents taxa de cQiaagit(e 1l ),
mais également de discriminer les périodes de suivi selon un état pré- ou post-perturbation
(Chapitre 11'). Dans la présente section, une identification des périodes de relative stabilité
environnementalei.g., absence ou faible intensité de perturbation) au sein du suivi de la
dynamique des populations de coraux permettra de comparer les traits d'histoire de vie des

trois taxa considérés en dehors des forcages exercés lors des périodes de forte perturbation.

Caractérisation des périodes de relative stabilité environnementale

D'apres les sections précédentes, lorsque non-affectée par une perturbation majeure, la
pente externe récifale dans cette région se caractérise par un recouvrement corallien important
et diversifié €f., Figures 17,18 et23) et des populations présentant une structure de taille
dominée par les colonies de grande tailke (taille maximale et taille moyenne des colonies
élevées, avec une asymétrie négatofe,Figure 46). De méme, en dehors des périodes de
perturbation, les populations se caractérisent par une forte probabilité de croissance des
colonies (.e., coefficients directeurs et ordonnées a l'origine des droites de régression de
probabilité de croissanaersustaille des colonies élevés) et de faibles taux de mortaligés (
coefficients directeurs et ordonnées a l'origine des droites de régression probabilité de
mortalité versustaille des colonies faiblesf., Figure 60). En termes de recrutement et de
cinétique de transition, les taxa de coraux ont montré des réponses contrastées face a
I'intensité et a la progression des perturbaticsfs Figures 51, 56, 57 et 63), et par

conséquent ces indices ne peuvent étre utilisés pour évaluer la stabilité environnementale.
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D'aprés les profils de distribution des densitécahthasteret la date du passage du
cyclone tropicalOli sur les différentes stationsf Figures 13 etl5), et d'aprés les critéres
identifiés ci-dessus, les échantillonnages effectués aux stations Tiahura 6 m et Haapiti 12 m
sur la période mars-septembre 2008 correspondent le plus a un environnement peu perturbé
parmi I'ensemble des échantillonnages effectués lors de cette étude (se repdrateaumx
28, 29, 30, 31 et32 pour une synthese des parametres de structure de taille et de dynamique
des populations sur ces échantillonnages). Cependant, étant donné que la population
d’Acropora est plus réduite a Tiahura 6 m, restreignant une résolution statistique importante
de I'estimation des parametres de dynamique et de cinétique de transition, et étant donné que
cette station a pu étre échantillonnée uniquement sur 3 périodes semestrielles pour le suivi de
dynamique des population$ableau 14), la dynamique de la station Haapiti 12Figgre
66) sera utilisée afin de comparer les traits d'histoire de vie des trois taxa de coraux dans un

environnement supposé relativement peu perturbé.
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Figure 66.Graphiques illustrant la relation entre la taille initiale des colo§¢ls éxe X, logk+1]), et la

dynamique (graphes de gauche ; probabilité de croissance [G, courbe verte], de mortalité partielle [PM, courbe

orange] et de mortalité [D, courbe rouge] ; axe Y, données transformées el legi cinétique de transition

(graphes de droite ; taille finale des color#fts 1] pour la croissance [G, courbe verte] et la mortalité partielle

[PM, courbe orange] ; axe Y, log{1]) pour les populations de corauxcfopora[Acr], Pocillopora[Pod et
Porites Por]) sur la période d’échantillonnage mars-septembre 2068 & la station Haapiti (H) 12 m.

Chaque point sur les graphes de dynamique de transition correspond a une probabilité calculée a I'aide d'une
fréquence mobile sur une fenétre de 10 colonies avec un chevauchement de 5. Chaque point sur les graphes de
cinétique de transition correspond a une colonie observée sur les 2 échantillonnages successifs. Les statistiques

descriptives de ces distributions sont résumée§ abbeaux 28 29, 30, 31 et32.
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En environnement relativement peu perturibé&,(mars-septembre 2008 a Haapiti 12
m, cf., ci-dessus), les trois taxa de coraux montrent des tailles et des structures de taille des
populations variéesT@bleau 16,Figure 46), dénotant des performances et des dynamiques
contrastées. A I'échelle du semestre, les trois taxa ne montrent pas de différences
significatives dans leur taux de recrutement sur cette stafmigau 33), avec 3,3 (£ 0,3
SE) col.10 rif pour Acropora soit 18,6 (+ 3,6 SE) % des recrues recensées sur cet
échantillonnage, 12,3 (+ 2,3 SE) col.10° mpour Pocillopora soit 65,0 (+ 7,0 SE) % des
recrues, et 3,7 (+ 1,9 SE) col.10°moit 16,5 (+ 8,3 SE) % des recrues pour Porites

Tableau 33.Résultats d’ANOVA pour la variabilité de la densité des recrues de coraux durant la période de
stabilité environnementale (échantillonnage de mars-septembre 2008) & la station Haapiti 12 m selon le facteur
fixe Taxg données transformées en bogf).

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance
Taxa 2 .587 .293 4.287 .0609 8.575 .543
Résidu 7 479 .068

Le Tableau 34 synthétise les résultats des comparaisons de la distribution des courbes
de dynamique et de cinétique de transiti@nsusla taille des colonies entre les trois taxa
considérés en période de relative stabilité environnemeritalg rhars-septembre 2008 a
Haapiti 12 m,cf., ci-dessus). En termes de dynamique de transition, les gern@sora et
Pocillopora présentent des probabilités de croissance, de mortalité partielle et de mortalité
distribuées de facons analogues sur la gamme de taille des colonies (ANQDYAs05,
Tableau 34). En revanche, les coloniedaopora ont une probabilité de croissance plus
faible que les colonies deoritessur la quasi-totalité de la gamme de taille des colonies, au-
dela d’'une surface lo§¢1) > 0,09 6> 0,23 cm), une probabilité de mortalité-partielle plus
faible sur les colonies de taille I®¥1)< 2,47 6 < 294,12 crf), et une probabilité de
mortalité toujours supérieure, quelle que soit la taille de la coldmieldau 34). De méme,
les colonies ddPocillopora ont une probabilité de croissance et de mortalité-partielle plus
faibles que les colonies dRoritessur la gamme de taille lo§¢1)< 3,44 S< 2 753.23 crf)
et logG+1)< 3,78 6< 6 024.60 crf) respectivement, et une probabilité de mortalité toujours

supérieure quelle que soit la taille des coloniebleau 34).
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En ce qui concerne la cinétique de transition, les colonfegapora montrent une
vitesse de croissance plus élevée que les coloniBedkopora et dePoritessur la gamme
de taille log6+1)< 1,81 §< 63.57 cm) et logS+1)< 1,64 §< 42.65 cm) respectivement,
la croissance deBocillopora étant plus élevée que celle dawites sur les petites tailles
log(S+1) < 0,52 6 < 2,31 cm), et a linverse ledorites croissant plus vite que les
Pocillopora sur les grandes tailles 183(1)> 2,32 6> 207.93 crf)). La cinétique de mortalité
partielle est similaire entre les trois taxa sur I'ensemble de la gamme de taille des colonies
(Tableau 34). Se reporter au Tableau 15 pour un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille

des colonies.

Tableau 34.Table synthétique des régions de significativité entre les courbes de distribution des probabilités
(haut) et des cinétiques de transition (bas) sur la taille des colonieS+(lhgivecS la surface en cfhentre les
différents taxa durant la période de stabilité environnementale (échantillonnage de mars-septembre 2008) a la
station Haapiti 12 m. L'absence de région de significativité entre 2 courbes est indiquée par NS, certaines
courbes different sur la gamme compléte de taille des colonies.

Probabilité croissance Acropora Pocillopora
Pocillopora NS

Porites >0.09 <3.44
Probabilité mortalité-partielle Acropora Pocillopora
Pocillopora NS

Porites <247 <3.78
Probabilité mortalité Acropora Pocillopora
Pocillopora NS

Porites gamme compléte gamme compléte
Cinétique croissance Acropora Pocillopora
Pocillopora <1.81

Porites <164 <0.52 &>2.32
Cinétique mortalité-partielle Acropora Pocillopora
Pocillopora NS

Porites NS NS
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[11.3.f. Susceptibilités aux perturbations

Avec la progression de la prolifération Ananthasterdans le temps, les populations
initialement épargnées par cette perturbation sont progressivement affettié€bapitre
II), ce qui engendre une variation temporelle de la dynamique de ces populatipns (
Chapitre 111'). C'est notamment le cas de la station Haapiti 12 m qui représente un
environnement relativement peu perturbé au premier pas de temps de ce suivi (mars-
septembre 2008) et qui est progressivement affectée par la proliferatiohcaethaster
(périodes de suivi consécutives septembre 2008 - mars 2009, mars-septembre 2009 et
septembre 2009 - mars 2010), et dans une moindre mesure par le passage du cyclone tropical
Oli (septembre 2009 - mars 2010). Afin de quantifier cette variabilité temporelle a I'échelle
d'une stationife., sans considérer la variabilité environnementale) et d’étre en mesure de
confronter la susceptibilité et la réponse des différents taxa coralliens face aux perturbations,
la dynamique des populations est comparée pour chaqgue taxon entre ces différentes périodes

d'échantillonnage successives.

Susceptibilité de la structure de taille

A la station Haapiti 12 m, la progression de la prolifératharanthastersemble
restreindre les populations Atropora, dePocillopora et dePorites a des densités plus
faibles (Tableau 16) et a de plus petites tailles de colonies (le décalage progressif de la classe
de taille la plus représentée est clairement visible pour les populatidospbra et de
Pocillopora sur laFigure 46), ce qui résulte en une diminution progressive de la taille totale
de ces populationsTébleau 16). Les paragraphes qui suivent décrivent comment la
dynamique des populations de ces trois taxa est affectée sur cette station lors des

échantillonnages consécutifs.

Susceptibilité du recrutement

En termes de recrutement, les différents taxa de coraux ne montrent pas, sur la durée
de ce suivi et a I'échelle de cette unique station, de variabilité temporelle significative entre

les différentes périodes échantillonnées a la station Haapiti T2loeu 35, Figure 67).
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Tableau 35.Résultats d’ANOVAs pour la variabilité de la densité des recrues de coraux pour chaque taxon
(dans l'ordreAcropora Pocillopora et Porites) a la station Haapiti 12 m selon le facteur fEahantillonnage
(SiDePeTa), données transformées erxtebj

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance

SiDePeTa 3 .077 .026 379 7697 1.138 .103
Résidu 12 .816 .068

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen ValeurdeF Valeurdep Lambda Puissance
SiDePeTa 3 .252 .084 1.872 2127 5.615 .315
Résidu 8 .358 .045

Tableau ANOVA pour Log(nR+1)
ddl  Somme des carrés  Carré moyen Valeurde F Valeurdep Lambda Puissance

SiDePeTa 3 .086 .029 242 .8647 726 .079
Résidu 8 .949 119
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Figure 67.Graphique illustrant la dynamique en densité (moyenne + SE) du recrutement corallien pour les
échantillonnages semestriels effectués a la station Haapiti 12 m. Le recrutement aux autres stations
échantillonnées a Moorea sur la méme période est ici illustrée a titre indicatif (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et
Haapiti [Ha]). Les périodes d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars-septembre 2008, I
septembre 2008 - mars 2009, Il mars-septembre 2009, IV septembre 2009 - macs.2ldlfi€au 14. Les
chiffres au-dessus des histogrammes indiquent les densités (moyenne + SE) sur I'ensemble des 3 taxa. Les
astérisques a droite des histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages
successifs (* poup < 0.05, **p < 0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire
de mesure). Les couleurs des astérisques correspondent aux couleurs des histogrammes pour chaque espéce pour
les transitions négatives (diminutions). Les transitions positives (augmentations) sont indiquées par des
astérisques de couleur noire.
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Susceptibilité de la dynamique de transition

Face a la progression de la perturbathoanthastera la station Haapiti 12 m, la
population dAcropora montre une baisse de la probabilité de croissance des grandes colonies
de surface logg+1)> 1,94 6> 86,10 cm) (Tableau 36,Figure 68). Cette faible probabilité
de croissance des grandes colonies sera observée pendant deux échantillonnages semestriels
durant la prolifération de#&canthasteravant d’augmenter sur la fin de ce suivi pour les
colonies de taille log1) > 1,15 6> 13,13 cm). La courbe de probabilité de mortalité
partielle de cette population ne montre pas de variation dans le temps, tandis que la
probabilité de mortalité augmente sur les plus grandes coloniésHbg{ 2,36 §> 228.09
cn?) avec l'augmentation des densitésActinthasteret se maintient lors des périodes
subséquentesTébleau 36, Figure 68). Se reporter aliableau 15 pour un référentiel de
I'ordre de grandeur de la taille des colonies.
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Figure 68. Graphiques de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille initiale des cdfthies (

axe X, logk+1]) et la probabilité (axe Y, logif]) de croissance (G, courbe verte), de mortalité partielle (PM,
courbe orange) et de mortalité (D, courbe rouge) de la popula#tamogiora (Acr) pour la station Haapiti (H)

12 m. Les périodes d'échantillonnage sont numérotées en chiffres ablemars-septembre 200&-3
septembre 2008 - mars 2009;4 mars-septembre 20081-5 septembre 2009 - mars 201d3.(Tableau 14.

Chaque point sur les graphes correspond a une probabilité calculée a l'aide d’'une fréquence mobile sur une
fenétre de 10 colonies avec un chevauchement de 5. Les statistiques descriptives de ces distributions sont
résumées auXableaux 28 29 et 30.
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Face a la progression de la perturbatmanthasterla population dé”ocillopora de
la station Haapiti 12 m montre un profil de probabilité de croissance sur la gamme de taille
des colonies variable dans le tempgy(re 69). Une chute de cette probabilité pour les plus
grandes colonies de surface IBg()> 2,72 6> 523,81 crf) est tout d’abord observée, puis
une hausse sur la quasi-totalité de la gamme de taille pour les colonies de sur&eE) og(
0,91 6> 7,13 cn), avant d'observer & la fin de ce suivi une hausse pour les plus petites
colonies de surface lo§f1) <1,15 & <13,13 cm) et une baisse sur les plus grandes colonies
log(S+1)> 2,43 6> 268.15 crf) (Tableau 36). Cette population ne montre pas de variation
guant a la courbe de probabilité de mortalité partielle, tandis que la probabilité de mortalité est
tout d’abord maintenue similaire au début de ce suivi, puis diminue sur la quasi-totalité de la
gamme de taille pour les colonies de surfaceSeg}> 0,77 & > 4,89 cm), avant de
diminuer sur les colonies de petites tailles 8d() < 0,98 < 8,55 cni) et d'augmenter sur
les plus grandes colonies de surface$ag()> 2,12 6> 130.83 crf) sur la fin du suivi des
populations Tableau 36, Figure 69).
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Figure 69.Graphiques de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille initiale des c@ghies (
axe X, logk+1]) et la probabilité (axe Y, logif]) de croissance (G, courbe verte), de mortalité partielle (PM,
courbe orange) et de mortalité (D, courbe rouge) de la populati®adiéopora (Poc) pour la station Haapiti
(H) 12 m. Les périodes d’échantillonnage sont numérotées en chiffres afglieb{eau 14. Chaque point sur
les graphes correspond a une probabilité calculée a I'aide d’'une fréquence mobile sur une fenétre de 10 colonies
avec un chevauchement de 5. Les statistiques descriptives de ces distributions sont résurabiEsnaxn?28
29 et30.
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La population dd”oritesde la station Haapiti 12 m montre en premier lieu une chute
de la probabilité de croissance des colonies de taill&#E 1,94 S< 86,10 cr), avant de
retrouver sa valeur initiale sur les périodes suivaritabléau 36,Figure 70). La probabilité
de mortalité-partielle des petites colonies de cette populatiorSagk 1,25 ;S< 16,78
cn?) diminue en début de suivi, se maintient durant la prolifération et diminue encore sur la
fin de cette étude (lo§F1] < 1,31 ;S< 19,42 crf). La probabilité de mortalité des colonies
de Poritesde taille log6+1) < 2,24 6< 172,78 crf) augmente en début de suivi, ensuite une
baisse de la mortalité des petites colonies de taillSteg(< 1,16 S < 13,45 crf) et une
augmentation sur les plus grandes coloniesSeb(> 3,58 (S> 3 800,89 crf) est observée,

ce profil étant maintenu jusqu'a la fin de cette étd@bleau 36, Figure 70).
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Figure 70.Graphiques de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille initiale des c&fghies (
axe X, logk+1]) et la probabilité (axe Y, logif]) de croissance (G, courbe verte), de mortalité partielle (PM,
courbe orange) et de mortalité (D, courbe rouge) de la populati®arides Por) pour la station Haapiti (H) 12
m. Les périodes d'échantillonnage sont numérotées en chiffres dlaBesars-septembre 200@-3 septembre
2008 - mars 20093-4 mars-septembre 2008@-5 septembre 2009 - mars 2018.(Tableau 14. Chaque point
sur les graphes correspond a une probabilité calculée a I'aide d’'une fréquence mobile sur une fenétre de 10
colonies avec un chevauchement de 5. Les statistiques descriptives de ces distributions sont résumées aux
Tableaux 28 29 et 30.
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Susceptibilité de la cinétique de transition

Face a la progression de la perturba##tamanthasterla population dcropora de la
station Haapiti 12 m ne montre pas de variation de la cinétique de croissance ou de mortalité-
partielle {Tableau 36, Figure 71). En termes de variation sur les périodes de suivi
consécutives, la population deocillopora montre une augmentation de la vitesse de
croissance des petites colonies Bidl() < 1,32 S< 19,89 cm) dés le début de ce suivi, cette
cinétique étant maintenue durant le reste des observafignsd 72). De méme, une hausse
de la vitesse de croissance des petites coloni®eueslog(S+1)< 1,86 S< 71,44 crf) est
observée en début de suivi, tandis que la courbe de mortalité-partielle des colonies diminue a
ce moment la dans la gamme de taille 2bg(S+1)< 3,99 (127,8X S< 9 771,37 cr),
puis reste analogue avant de rehausser sur la fin du suivi pour la gamme de tadle 1,50
log(S+1)< 2,27 (30,6 S< 185,21 cr) (Tableau 36,Figure 73). Se reporter aliableau
15 pour un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille des colonies.
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Figure 71.Graphiques de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille ingjifleake X, logk+1])
et la taille finale des colonie§[{+1], axe Y, logf+1]) pour la croissance (G, courbe verte) et la mortalité
partielle (PM, courbe orange) de la populatioAatbpora(Acr) sur la station Haapiti (H) 12 m. Les périodes
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres ardbeésmars-septembre 200&-3 septembre 2008 - mars
2009,t3-4 mars-septembre 200@-5 septembre 2009 - mars 2018, (Tableau 14. Chaque point sur les
graphes correspond a une colonie observée sur les 2 échantillonnages successifs. Les statistiques descriptives de
ces distributions sont résumées dableaux 31et32.
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Figure 72.Graphiques de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille ingjifleake X, logk+1])
et la taille finale des colonie§[{+1], axe Y, logf+1]) pour la croissance (G, courbe verte) et la mortalité
partielle (PM, courbe orange) &ecillopora(Pog a la station Haapiti 12 m. Chaque point correspond a une
colonie observée sur 2 échantillonnages successif$dbleau 14. Les statistiques descriptives de ces
distributions sont résumées aliableaux 31et32.
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Figure 73. Graphigues de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille ingjleake X, logk+1])
et la taille finale des colonie§[{+1], axe Y, logy+1]) pour la croissance (G, courbe verte) et la mortalité
partielle (PM, courbe orange) &erites Por) a la station Haapiti 12 m. Chaque point correspond a une colonie
observée sur 2 échantillonnages succegsifsTableau 19. Les statistiques descriptives de ces distributions
sont résumées aableaux 31et32.
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Tableau 36.Table synthétique des régions de significativité entre les courbes de distribution des probabilités
(haut) et des cinétiques de transition (bas) sur la taille des colonieSt+({lhgivecS la surface en cf pour

chacun des trois taxa entre les différentes périodes d'échantillonnage consécutives a la station Haapiti 12 m. Les
dates d'échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Il mars 2009, IV
septembre 2009, V mars 2016f.( Tableau 14. Les comparaisons entre échantillonnages successifs sont
illustrées en gras. L'absence de région de significativité entre 2 courbes est indiquée par NS. Se reporter au
Tableau 15pour un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille des colonies.

Taxa Acropora Pocillopora Porites
période I-1l 1-111 H-1v I-11 1-111 H-1v I-11 1-111 H-1v
Probabilité 1-111 >1.94 >2.72 <1.94
croissance |y >1.81 NS 008sx<2.43 2091 NS <1.88
V-V NS 122x<235  >115 | <1.76&=4.13  <2.00 <1.15&>2.43 | NS <1.95 NS
Probabilité -1 NS NS <1.25
mortalité- H-Iv NS NS NS NS NS NS
partielle V-V NS NS NS NS NS NS <212 NS <1.31
Probabilité 11-111 >2.36 NS <224
mortalité -1V NS NS <247 0.77<x <3.46 018<x<2.81  <1.16&>3.58
V-V NS 153x<221 NS <1.70&3334  <1.69 <0.98&>2.12 | <1.35 <1.41 NS
Taxa Acropora Pocillopora Porites
période I-1l 1-111 H-1v I-11 1-111 H-1v I-11 1-111 H-1v
Cinétique 1I-1 NS <1.32 <1.86
croissance | |\ v/ NS NS <1.50 NS <1.65 NS
V-V NS NS NS <1.15 NS NS <1.77 >280 NS
Cinétique 11-111 NS NS 2.11<x <3.99
mortalité- -1V NS NS NS NS NS NS
partielle
V-V NS NS NS NS NS NS NS NS 1.50<x <2.27
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[11.4. Discussion et perspectives

lll.4.a. Caractéristiques des populations

Face aux perturbations qui ont affecté les récifs étudiés Ghapitre 1), les
populations de coraux ont montré des structures et des gammes de taille variables dans
I'espace, le temps et selon les taxa considérés. Outre son impact sévere sur le recouvrement
des différents taxacf.,, Figure 23), la perturbationAcanthastera généré une chute
progressive de la taille maximale et de la taille moyenne des colonies au sein des populations
par une extirpation des plus grandes colonies, ce qui a été quantifiée par une augmentation du
coefficient d’asymétrie de la structure de taille des populations. A titre de comparaison avec
une étude menée sur les mémes stations a Moorea en 2001 par Adieabf@d007b), les
populations dé’ocillopora et dePoritesmontrent des structure de taille plus asymétriques, et
progressivement plus restreintes en faveur de la dominance des petites colonies lors des
echantillonnages successifs (les populatio#scidipora n’étant pas échantillonnées par ces

auteurs).

La prédation sélective de&canthastersur les plus grandes colonies au sein des
populations peut s’expliquer par une nécessité d’optimisation de la prédation par I'étoile de
mer lors des proliférations. En effet, lors d’'une explosion démographiduarthaster la
pression de prédation est tellement élevée sur les coraux que les populations coralliennes sont
rapidement décimées, particulierement les especes les plus appréciées des prédateurs (Kayal
et al.sous pressef., Chapitre 11). Or cette prédation intense implique une raréfaction rapide
des proies lors de cette frénésie alimentaire, et une compétition importante entre les
Acanthastepour I'acces aux proies (Keesing & Lucas 1992). D’apres la théoriemtarium
foraging (théorie de I'approvisionnement optimal), le choix alimentaire des prédateurs pour
leurs proies est déterminé par un compromis entre I'énergie gagnée par la consommation
d’'une proie et I'énergie et le temps dépensés pour sa recherche, son acceés et sa capture, de
facon a optimiser I'acquisition énergétique par unité temporelle (Emlen 1966 ; MacArthur &
Pianka 1966). Cette nécessité d'une prédation rapide et efficace permet d’expliquer d’'une part
I'extirpation préférentielle des grandes colonies représentant plus de valeurs nutritives pour

les Acanthaste(Real 1977 ; De’ath & Moran 1998), et d’autre part la migration des densités
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de ce prédateur vers des sites et des profondeurs adjacents avec le déclin odfrallien (
Chapitre 1), a la recherche de zones a fortes valeurs nutritives ou les proies coralliennes sont
abondantes (Keesing & Halford 1992 ; Keesing & Lucas 1992). En outre, la détectabilité des
coraux sur le récif est probablement positivement liée a la taille des colonies, ce qui peut
€galement augmenter la probabilité des prédateurs d’attaquer préférentiellement les plus
grandes proies (Cole & Pratchett 2011).

L'extirpation des grandes colonies pafdanthastera également engendré une plus
grande hétérogénéité de la taille des colonies au sein des populations telle que mesurée par le
coefficient de variation de la structure de taille. Cette plus grande hétérogénéité de la taille des
colonies au sein des populations de plus petites tailles est communément reportée et
caractérise généralement les populations a forte susceptibilité a la mortalité (Bak & Meesters
1998 ; Meesterst al. 2001 ; Lins de Barros & Pires 2006b).

[11.4.b. Dynamique des populations face aux conditions environnementales

Recrutement

Le recrutement corallien a montré une forte variabilité spatio-temporelle et
taxinomique. Sur I'ensemble des échantillonnages semestriels sur les 2 années de ce suivi, le
recrutement était dominé~a80 % par le genr@ocillopora, les genredcropora etPorites
constituant chacur 10 % des nouvelles recrues recensées. Ces trois taxa ont montré des
réponses contrastées face a la perturb@t@amthasteet au passage du cyclodd en termes

de recrutement.
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Pour Pocillopora, le recrutement était inversement corrélé avec le recouvrement
corallien et le recouvrement résident du méme genre, ce qui souligne une forte dissociation
entre la présence des colonies adultes et la disponibilité en larves pélagiques pour la formation
de nouvelles colonies, et suggére une part importante d’allo-recrutén@ast pourquoi le
recrutement efPocillopora est corrélé positivement avec le cumul des densiéésdthaster
(estimateur de 'avancement de la perturbation Acanthasiesi qu'avec le recouvrement en
turf algal et en sables et débris dont les contributions augmentent avec I'extirpation du
recouvrement corallienc{., Figure 24). Le recrutement deRocillopora montre également
une corrélation négative avec la densité et la biomassghaetodon corallivores. Cette
corrélation peut résulter de deux voies d’interactions distinctes, avec soit une relation directe
de régulation des densités de recrues par ces prédateurs corallivores, soit une relation indirecte
entre deux variables fortement liées au recouvrement coratfiefigure 28 pour la densité
et la biomasse des assemblage€Htaetodon corallivores, &igure 53 pour la densité des
recruesPocillopora). Tandis que cette corrélation résulte probablement d’'une combinaison de
ces deux voies d’interaction, une étude menée par Renah (2010) souligne déja une
pression de régulation des juvéniles coralliens par les Chaetodon corallivores sur les récifs des
pentes externes de Moorea. La forte contributionRiesllopora au recrutement corallien est
relativement peu variable spatialement & I'échelle des pentes externes récifales des iles de la

Société.

A linverse desPocillopora, les populations deorites montrent de faibles taux de
recrutement et une tendance positive entre le recouvrement résident et la densité des recrues
de ce genre. Cette relation qui suggére un auto-recruténimportant explique le déclin
progressif de la contribution dedBorites au recrutement corallien, et la forte variabilité
spatiale observée avec un minimum de 3 % a Tiahura 18 m ou le recouvrement par ce genre
était minimal €f., Figure 23), et un maximum > 20 % a Miri Miri 12 m ou la couverture
locale enPorites était probablement plus importanteq, le recouvrement benthique n’a pas

été échantillonné sur I'lle de Raiatea dans le cadre de cette étude).

24 ChezPocillopora, la densité des recrues était plus importante en absence de recouvrement résident, ce qui, chez les espéces
a capacité natatoire larvaire restreinte, pourrait indiquer que les nouvelles recrues ne seraient pas issues de la reproduction des
populations locales, mais seraient approvisionnées a partir de populations avoisinants par dispersion larvaire et connectivité
entre les populations.

% Chez les espéces a capacité natatoire larvaire restreinte, un taux d'auto-recrutement important doit hypothétiquement
générer une relation positive entre la densité des recrues et la taille de la population.
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De méme que ledorites les populations @&cropora montrent des taux de
recrutement relativement faibles et variables dans I'espace. Ces taux sont cependant fortement
dissociés du recouvrement résident de ce genre, ce qui suggére un taux d’allo-recrutement
intermédiaire entre celui deBocillopora et celui desPorites et une contribution au
recrutement indépendante de la couverture corallienne. La densité des Peropsa est
corrélée négativement avec la densité des poissons herbivores de la famille des Scaridae, une
corrélation cependant non-observée avec la biomasse de ces assemblages herbivores. Cette
observation ne peux pas s’'expliquer par une simple prédation accidentelle des Scaridae sur les
Acropora, étant donné qu’une prédation accidentelle affecterait également le recrutement des
autres taxa, et une relation plus forte aurait probablement été détectée pour le genre

Pocillopora qui présente de plus forts taux de recrutement sur 'ensemble des stations.

D’apres Birkeland (1977), les poissons de la famille des Scaridae sont capables de
détecter les recrues coralliennes des un diametre de 2,5 mm et éviteraient une prédation
accidentelle sur les jeunes coraux au-dela de cette taille. Cependant, certaines especes de
Scaridae sont connues pour exercer une prédation ciblée sur des colonies dRogtase
(Miller & Hay 1998 ; Mumby 2009 ; Venera-Ponton et al. 2011) bien que ces cas semblent
constituer des singularités, d’autant plus que d’aprés Rotjan & Lewis (2005) la prédation des
Scaridae sur les colonies @erites ciblerait des zones riches en faune endolithique ou en
épifaune représentant de fortes valeurs nutritionnelles. En outre, le fait que la relation négative
entre la densité des recruesAdopora et les assemblages de Scaridae ne soit observée
gu'avec la densité et non la biomasse de ces poissons, pourrait indiquer qu’il s’agit d’'une
prédation exercée par les jeunes Scaridae qui sont généralement rencontrés en larges bancs de
dizaines d’individusi(e., forte densité, faible biomasse) et non par les grands adultes qui sont
généralement moins grégairdse( faible densité, forte biomasse ; Overholtzera & Motta
2000). Reste a savoir si les jeunes Scaridae ont une préférence pour les jeunes colonies
d’Acropora, ou alors si ces jeunes herbivores inexpérimentés prennent les petites colonies
d’Acropora de couleur verte pour des algues (Vgure 74), ou encore si a ce stade de
développement les juvéniles Scaridae ont tendance a tester la nourriture pour leur

apprentissage nutritionnel.
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Figure 74.Photographies illustrant des colonies juvénilePdeilloporasp. (couleur blanche) etAltropora
globiceps(couleur verte) de diamétre2 cm poussant sur les branches d’une colonie mokigrabora
(photographie de gauche), et un collecteur a sédiment portant des traces de morsures présumées délaissées par
des poissons herbivores de la famille des Scaridae (photographie de droite). Ce collecteur a sédiment a été
fabriqué a partir d’'un matériel en plastique en mimique végétale notamment utilisé en tant que gazon
synthétique. La morsure présumée des herbivores sur ce dispositif est probablement due a cet aspect de gazon
gue le brouteur prendrait pour du turf algal.

© Photos Mohsen Kayal.

Une régulation densité-dépendante du recrutement par saturation de la capacité de
charge de I'habitat est observée uniquement pagillopora, le taxon présentant le plus fort
taux de recrutement. Une étude menée par Penin (2007) dans le cadre de sa thése portant sur
le réle du recrutement dans la structuration des populations de coraux sur les récifs de Moorea
avait également révélée une corrélation positive entre la densité des Racillepora et la
guantité d’espace non occupée par les autres communautés benthiques sur des plaques
artificiels de recrutement, une relation également non vérifiée avec les autres taxa de coraux
présentant de plus faibles taux de recrutement. D’apres le modéle de régulation des
communautés proposeé par Menge & Sutherland (1987), la pression de régulation compétitive
ne devient prépondérante qu’'a de fortes valeurs de recrutement, les interactions densité-
dépendantes jouant un plus faible réle dans les assemblages a faibles taux de recrutement
(Figure 7). La capacité de charge de I'habitat en termes de surface de substrat disponible pour
I'installation des larves étant cependant limitée, une régulation du recrutement, bien que
cryptique a l'échelle de cette étude, s’exerce probablement également sur les taxa a plus
faibles taux de recrutement (Caley et al. 1996 ; Carlon 2001 ; Shima & Osenberg 2003).
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A noter que I'absence de relation négative entre le recouvrement des communautés
algales ie., macro-algue, turf algal et algue calcaire encroltante) et le recrutement corallien
notifie que l'occupation de I'habitat par ces composants benthiques ne limite pas la
colonisation par les recrues. Les communautés algales sont identifiées tels les principaux
compétiteurs des coraux sur les récifs coralliens, notamment en raison de leurs capacités a
inhiber le recrutement, la croissance, la survie et la fécondité des coraux, et a générer des
phase-shiftsuite a des phénoménes de mortalité massive corallienne (Miller & Hay 1996 ;
Bellwood et al. 2004 ; Box & Mumby 2007). L’absence d’une inhibition du recrutement
corallien par les communautés algales sur les récifs polynésiens semble en partie due a la forte
pression de régulation de ces communautés algales par les assemblages hedbivores (

Chapitre Il de ce manuscrit).

De méme, I'augmentation du recouvrement en sables et débris, substrats peu adaptés
au recrutement corallien (Fox et &003 ; Fox 2004 ; Kayal 2006), ne montre pas d’effet
négatif sur la densité des recrues de coraux, ce qui suggere une disponibilité de substrat
adapté au recrutement en assez grande quantité sur le récif. L’absence de corrélation négative
entre la densité &canthasteret celle des recrues coralliennes peut s’expliquer quant a elle
par le bénéfice moindre qu’apporterait a ces prédateurs une prédation sur de si petites proies.
En effet, selon la théorie deoptimum foraging (se reporter a la sectibhd.a.) une
prédation sur de trop petites proies ne favorise pas I'acquisition énergétiquiretsisdu

prédateur (Emlen 1966 ; MacArthur & Pianka 1966).

Le passage du cyclone tropicali en février 2010 a fortement affecté I'architecture
récifale en brisant et arrachant de nombreuses colonies (se reporteFigura 11),
notamment des colonies mortes faisant office de substrat pour l'installation des nouvelles
recrues. Cet évenement a affecté le recrutement des popula#i@nspdira et déPocillopora
mais non dePoritessur les stations situées sur la cote Nord de Moorea. Cette différence de
susceptibilité des recrues au passage du cyclone peut étre en partie due a différents profils
d’installation des larves de ces espéces selon les caractéristiques du substrat. En effet, d’aprés
une étude menée par Norstrétal. (2007), la morphologie du substrat sur le récif détermine
dans une certaine mesure la composition des recrues qui le colonisent, et les différents taxa de
coraux ont tendance a recruter sur des substrats de morphologies similaires a leur

morphologie adulte respective.e(, recrutement sélectif sur des substrats branchus pour
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Acropora etPocillopora, et sur des substrats massifs pBarites cf., Figure 42). Etant

donné qu’une perturbation physique, du type de celle générée par le passage dudiiyclone

sur les récifs de Moorea, a généralement plus d’impact sur des squelettes de coraux branchus
gue sur des squelettes massits., (Figure 11), un recrutement sélectif des espéces
considérées sur leurs morphologies respectives, tel que suggéré par Netsaloif2007),

pourrait expliquer la difference de susceptibilité du recrutement des taxa face au cyclone.
Cette différence de susceptibilité au cyclone a résulté en un essor de la contribution des

Poritesau recrutement corallien sur les stations les plus exposées sur la céte Nord de Moorea.

L’ensemble des variabilités dans la réponse du recrutement des différents taxa de
scléractiniaires face a la dynamique des communautés générée par la prolifération des
Acanthasteret par l'occurrence du cyclone, a engendré une grande hétérogénéité du
recrutement corallien en termes de densité et de composition aux échelles locale, insulaire et

régionale.

Dynamique de transition

Face aux perturbations qui ont affecté les récifs étudieés Ghapitre 11), les
populations de coraux ont montré une dynamique de transitonpfobabilité de croissance,
de mortalité partielle et de mortalité) fortement variable dans I'espace et dans le temps, ainsi
gue selon les taxa considérés. Face a la prédationAdasthaster les populations
coralliennes ont montré une chute de la taille moyenne des colonies au sein des populations
(se reporter a la sectidh.4.a.). Ces populations de plus petites tailles se sont caractérisées
pour chacun des trois taxa par une plus forte mortalité des plus grandes colonies. Ce résultat
souligne encore une fois la prédation sélective Atemthasterenvers les grandes colonies,
une prédation qui s’intensifie d’autant plus sur les grandes proies au fur et & mesure de leur

raréfaction au sein des populations.

Pour Acropora, la probabilité de croissance n'a pas montré de corrélation avec les
divers facteurs intrin- et extrinseques quantifiés dans le cadre de cette étude, tandis que la
probabilité de mortalité partielle des plus grandes colonies a montré une chute avec le déclin
du recouvrement corallien et des densitéS€hHaetodon corallivores, ainsi qu’avec I'essor de

la couverture en turf algal. A I'inverse, la probabilité de mortalité partielle des plus petites
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colonies dAcropora a augmenté avec le déclin de la taille moyenne des colonies au sein des
populations et avec la chute en biomasses des assemblagbaatedon corallivores. Pour
Pocillopora, la probabilité de mortalité des plus grandes colonies a augmenté avec le déclin
du recouvrement corallien total et du recouvrement par le méme genre. Pour ces deux taxa, le
maintient d’'une forte probabilité de mortalité sur 'ensemble de cette étude a engendré un

déclin rapide des populations.

PourPorites la probabilité de mortalité des plus grandes colonies a augmenté avec le
déclin du recouvrement par le méme genre, tandis que la probabilité de mortalité partielle a
diminué sur I'ensemble de la gamme de taille avec la progression de la perturbation
Acanthaster De méme, les populations Berites caractérisées par de plus grandes colonies
ont montré une plus grande probabilité de mortalité partielle sur I'ensemble de la gamme de
taille. Cette capacité dedBorites a montrer une mortalité partielle plutét que totale et a
favoriser la survie a déja été soulignée dans une étude expérimentale portant sur la prédation
des Acanthastersur les populations de coraux (Kayetl al. sous presse). Une mortalité
partielle qui cependant s’intensifie et se rapproche de plus en plus d’une mortalité totale avec
I'accroissement de la pression de prédation. Avec I'augmentation de la couverture en turf
algal, la probabilité de croissance des plus grandes colonies, ainsi que la probabilité de
mortalité partielle de 'ensemble de la gamme de taille des coloniEsrdesa diminué en
faveur d’'une plus forte probabilité de mortalité. Ce taxa est en effet reconnu pour montrer une
susceptibilité élevée a la compétition, notamment face aux communautés algales (Miller &
Hay 1998 ; Lirman 2001 ; Jompa & McCook 2002 ; Coneelél. 2004). La probabilité de
mortalité des plus grand®oritesa augmenté avec le déclin des densités et des biomasses de
Chaetodon corallivores, tandis que la probabilité de mortalité partielle a diminué sur

I'ensemble de la gamme de taille.

Dans I'ensemble, face a une augmentation progressive de la pression de prédation par
les Acanthasterles colonies coralliennes adultes (ou de grande taille) ont tendance a montrer
dans un premier temps une chute de la probabilité de croissance en faveur de la mortalité
partielle, puis une chute de la probabilité de mortalité partielle en faveur d’'une mortalité totale
(Kayal et al. sous presse). L’ensemble de ces dynamiques a généré le déclin progressif des
populations coralliennes sur les pentes externes récifales de Moorea, Raiatea et différentes iles

affectées par la prolifération des Acanthastepar le cyclone tropicatf;, Chapitre I1).
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Cinétique de transition

Face aux perturbations qui ont affecté les récifs étudié<hapitre 1), les colonies
coralliennes ont montré des cinétiques de croissance et de mortalité partielle variables selon
les conditions environnementales et les taxa. Les plus grandes coloA@spdra ont
montré des phénoménes de mortalité partielle plus intenses avec le déclin de la biomasse des
Chaetodon corallivores, ce qui peut étre di au fort lien entre la taille de ces assemblages et
progression des perturbatiorfSigures 27 et28). PourAcropora, la mortalité partielle était

plus intense sur les sites a plus fort recouvrement en algue calcaire encroltante.

La vitesse de croissance des plus petites coloniePoddlopora a montré une
augmentation avec le recouvrement en turf algal. De méme Rmites la cinétique de
croissance des colonies a augmenté avec le cumul des densibésmthasterobservées
depuis le début de la prolifération (estimateur de l'avancement de la perturbation
Acanthaste), avec la couverture en turf algal et en algue calcaire encroltante, et avec le
déclin du recouvrement corallien et du recouvrement du méme genre. Cet essor de la
croissance des petites colonies Hecillopora et dePorites avec I'avancement de la
perturbationAcanthasterpeut étre di au déclin de la couverture corallienne sur les stations,
qui favoriserait indirectement les jeunes colonies en les libérant d’'une pression de compétition

pour I'espace (Cox 1986 ; Kayet al. sous presse).

A Tlinverse, la vitesse de croissance desrites a diminué avec la densité des
corallivores, Acanthaster (estimateur de lintensité de la perturbatidicanthaster et
Chaetodon, ainsi gu’avec la biomasse de ces poissons. Cette relation illustrerait la régulation
non-létale des populations coralliennes telle qu'exercée quotidiennement par les prédateurs
sur le récif (Cox 1986 ; Colet al. 2011 ; Shantet al. 2011). Telle qu'observée lors d’'une
etude annexe (Kayadt al. sous presse), la mortalité partielle des plus grandes colonies de
Porites s’est intensifiee avec le déclin du recouvrement corallien. A l'inverse, la mortalité
partielle des plus petites colonies Fleritesa diminué avec I'essor de la couverture en turf

algal.
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[ll.4.c. Importance des traits d’histoire de vie

Diversité des traits d’histoire de vie

Face aux perturbations qui ont affecté les récifs étudiésChapitre 1l ), les trois
taxa de coraux ont montré une forte variabilité dans leur susceptibilité et dans leur réponse en
termes de structure de taille des populations, de recrutement, de dynamique de transition et de
cinétique de transitiorct,, lll.4.a. et 111.4.b.). Afin d’étre en mesure de comparer les traits
d’histoire de vie de ces taxa dans des conditions environnementales relativement similaires et
les moins variables possiblese(, en dehors de l'action directe de perturbations), un
échantillonnage représentant un environnement le moins perturbé possible a été retenu. Cet
echantillonnage a été identifiee en tant que la période de suivi mars-septembre 2008 a la
station Haapiti 12 mcf., section Ill.3.e.).

Sous cet environnement relativement peu perturbé, les populations des trois taxa de
coraux montrent des structures de taille contrastées, méme sans tenir compte de la variabilité
spatiale et temporelle.¢., sur un méme échantillonnage et a I'échelle d’'une statigare
46), ce qui souligne une variabilité dans leur dynamique et leur susceptibilité aux
perturbations passées (Bak & Meesters 1998 ; Meestels 2001 ; Lins de Barros & Pires
2006b ; Adjeroud et al. 2007b). Les paragraphes qui suivent décrivent ces différences dans les
traits d’histoire de vie de ces especks.,(taux de recrutement, dynamique de transition,
cinétigue de transition). Les principales caractéristiques des traits d’histoire de vie des taxa
étudiés sont résumés dans le Tableau 37.

En période de perturbation minimale, le geRaxillopora représente environ deux-
tiers des recrues échantillonnées, tandis que les g&aregora etPorites constituent a eux
deux le tiers restant. Cette dominance des Pocilloporidae dans le pool des recrues a déja été
soulignée grace aux suivis a long terme du recrutement corallien sur les récifs de Moorea
(Adjeroud et al. 2007a ; Penin 2007).
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Sous cet environnement relativement peu perturbé, les trois taxa de coraux montrent
des profils de probabilité de croissance, de mortalité partielle et de mortalité distribués
globalement de facons analogues, avec une probabilité de mortalité partielle qui augmente et
une probabilité de mortalité qui diminue avec la taille des colonies, tandis que la probabilité
de croissance est relativement peu variable sur I'ensemble de la gamme déctaiiera et
Pocillopora montrent des dynamiques de transition similaires qui cependant contrastent avec

la dynamique du genre Porites

Le genre Porites montre une probabilité de croissance supérieure aux colonies
d’Acropora sur la quasi-totalit¢ de la gamme de taille des colonies (des une taille
millimétrique avec un diametre hypothétique d’environ 0,3 cfn,Tableau 15, et une
probabilité de mortalité partielle plus grande sur les colonies juvéniles et les petits adultes
(diamétre hypothétique inférieur a 10 cm). De méme, les colonies du Rerites ont une
probabilité de croissance supérieure aux colonieBaddlopora jusqu’a une taille de grande
colonie adulte de diametre hypothétique supérieure a 30cEmTableau 15), et une
probabilité de mortalité partielle supérieure sur 'ensemble de la gamme de taille des colonies.
Sous un environnement peu perturbé, les coloRiestes montrent une probabilité de
mortalité toujours inférieure aux coloniesAdropora et dePocillopora. Cette plus faible
mortalité desPoritessur les récifs de la Polynésie francaise avait déja été suggérée lors des
études sur la taille et sur la structure de taille des populations (Adjeroud et al. 2007b, 2009).
La présente étude sur la dynamique des populations souligne que cette persistance est acquise
non seulement par une plus forte probabilité de croissance, mais également une importante

probabilité de mortalité partielle plutdét que de mortalité totale des colonies sur le récif.

Les taxa étudiés montrent des cinétiques de croissance variables. Les colonies
d’Acropora montrent une plus grande vitesse de croissance gaediélspora et ledPorites
au stade juvénile jusqu’a un diametre hypothétiqgué cm ¢f., Tableau 15). Le genre
Acropora est en effet reconnu pour étre un excellent compétiteur dans diverses régions,
notamment grace a une croissance rapide qui lui permet une préemption des ressources et de
I'espace sur le récif (Stimson 1985 ; Harriott 1999 ; Baird & Hughes 2000 ; Caatrell
2004). Les petits juvénileBocillopora ont des cinétiques de croissance plus élevés que les
petits Porites (en dessous d'un diametre hypothétiqu®,8 cm), tandis qu’a l'inverse les

Porites grandissent plus vite que IPgcillopora sur les grandes tailles de colonies (colonies
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adultes de diameétre hypothétique supérieur a 8 afm,Tableau 15. Les trois taxa ne
montrent pas de différences significatives en ce qui concerne la cinétique de mortalité

partielle sous cet environnement.

Tableau 37.Synthése des principales caractéristiques des traits d’histoire de vie des trois taxa étudiés. Les deux
derniéeres colonnes font référence a la densité et a la taille des colonies rencontrées sur la période de cette étude.

Taxon Recrutement Croissance Mortalité Densité rencontrée  Taille observée

Acropora allo-recrutement  faible probabilité forte susceptibilité faible petite
intermédiaire forte cinétique principalement totale variable

Pocillopora allo-recrutement  probabilité et cinétique susceptibilité élevée intermédiaire
dominant intermédiaires intermédiaire omniprésent

Porites auto-recrutement forte probabilité faible susceptibilité intermédiaire grande
dominant faible cinétique principalement partielle  variable

Susceptibilités aux perturbations

Les trois taxa de coraux ont montré une forte variabilité dans leur susceptibilité et dans
leur réponse aux perturbations en termes de structure de taille des populations, de
recrutement, de dynamique de transition et de cinétique de transitiosettiondll.4.a. et
[11.4.b.). Afin d’étre en mesure de comparer la susceptibilité de ces taxa aux perturbations
(i.e., prolifération dAcanthasteret dans une moindre mesure passage d’un cyclone) sur une
méme localité récifale, les périodes d’échantillonnage consécutives a Haapiti 12 m ont été

considéréesc., sectionll.3.f.).

Face a la prolifération de&canthastera la station Haapiti 12 m, les trois taxa de
coraux montrent une chute progressive de la taille des colonies et des populations. Cependant,
ces taxa ne montrent pas des réponses analogues en termes de dynamique des populations, ce
qui influence grandement la variabilité¢ de leur structure de taille dans le temps (Bak &
Meesters 1998 ; Meestegsal. 2001 ; Adjeroud et al. 2007b).

173



Avec la progression de la prolifération desanthasteret avec le passage du cyclone
tropical Oli, les populations &cropora,Pocillopora etPoritesde la station Haapiti 12 m ne
montrent pas de variabilité dans leur taux de recrutement sur les 2 années de ce suivi.
Cependant, une réponse variable du recrutement face a ces perturbations a été détectée a
I'échelle de 'ensemble des stations de Moorea selon les traits d’histoire de vie respectifs de

ces taxa (se reporter a la section I1.4.b.).

Les densités importantes du prédatAoanthasteret le passage du cyclone tropical
Oli ont fortement influencé la dynamique des populations de coraux sur le récif, avec
cependant une réponse variable selon les taxa considérés. A la station Haapiti 12 m, la plus
forte probabilité de mortalité des grandes colonies est atteinte dés l'augmentation de la
pression de prédation désanthastempour la population dcropora et dePocillopora (lors
de la deuxieme période de suivi, septembre 2008 - mars @00Rableau 14), et seulement
au semestre suivant pour la populationPdeites (mars-septembre 200Bjgures 68,69 et
70). Ce délai dans l'affectation des difféerents taxa par la prédatiomPAcksthastera
également été observé avec les taux de recouvrement des principaux genres rencontrés sur les
récifs de Moorea, et suit les préférences alimentaires de ce prédhte@hdpitre 11). En
effet, ces prédateurs ont naturellement tendance a cibler leurs proies favorites par ordre de
priorité (.e., parmi les trois taxAcropora puisPocillopora), et s’attaquent aux proies moins
appréciéesif., parmi les trois taxRoriteg qu'apres raréfaction de celles-ci (Kayl al.

Sous presse).

Acropora constitue la proie favorite désanthasteret ses populations sont les plus
susceptibles a cette perturbatich,(Chapitre 11). Avec la progression de la perturbation a la
station Haapiti 12 m, la probabilité de croissance des coldkiespora adultes (a partir
d’'une taille de jeune adulte de diamétre hypothétique Etnfableau 15) chute, tandis que
leur probabilité de mortalité augmente (au-dela d'un diametre hypothétique de 8,5 cm) et
restera élevée sur I'ensemble de la durée de la prolifération, ainsi que sur la période
cyclonique Figure 68). Cette dynamique résulte en une extirpation rapide des grandes

colonies dAcropora sur la plupart des stations.
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Les Acanthastermontrent une préférence intermédiaire enversPlesillopora (f.,
Chapitre 11'). A Haapiti 12 m, cette population montre dans un premier temps une chute de la
probabilité de croissance des adultes (diametre hypothétique d’environ 13 chapl#gu
15) face a ces prédateurs, avant d’'observer une hausse de cette probabilité et une baisse de la
mortalité sur la période subséquerfg(re 69). Cependant, la probabilité de croissance de
cette population montre a nouveau une chute et la probabilité de mortalité ré-augmente
pendant la période cyclonique sur les colonies adultes (diametre hypothétique supérieure a 10
cm et 6,5 cm respectivement, clableau 15). Cette dynamique engendre un déclin

progressif de la taille des colonies au sein des populations.

Parmi les trois taxa considérés, le gdnogitesest le moins apprécié dasanthaster
et ces prédateurs ne s’attaquent effectivement a ces proies qu’apres l'extirpation de leurs
proies favoritesdf., Chapitre Il ). Avec la progression de la perturbatidnanthastera la
station Haapiti 12 m, cela se traduit pour la populationPddtes par une chute de la
probabilité de croissance des colonies adultes (diamétre hypothgtiguen, cf., Tableau
15) et de la probabilité de mortalité partielle des colonies juvéniles de diaméetre hypothétique
< 2,5 cm, et une augmentation de la probabilité de mortalité des colonies juvéniles et adultes
de diametre hypothétique 7,5 cm Figure 70). La probabilité de mortalité des grandes
colonies adultes deorites(diamétre hypothétigue 35 cm) continuera a augmenter sur la fin
de la prolifération et restera forte sur la période cyclonique, alors que les colonies juvéniles de
Poritesde diameétre hypothétique2,5 cm montrent une chute de la probabilité de mortalité
partielle. L’essor global de la probabilité de mortalité au détriment des probabilités de
croissance et de mortalité partielle réduit progressivement la taille des colonies et des

populations de Porites

A I'échelle de la station Haapiti 12 m, la cinétique de croissancédepora reste
inchangée face a la dynamique des communautés générée par les pertukbatitresteret
cyclone, tandis quBocillopora etPoritesmontrent une hausse de la vitesse de croissance des
colonies juvéniles sur la période de perturbaficanthastediametre hypothétique 2,5 cm
et< 5 cm respectivementf., Tableau 15). Cette hausse de la vitesse de croissance des petits
Pocillopora et Porites peut étre due a une libération de ces colonies d’'une pression de
compétition grace a la prédation desanthastersur les coraux adultesf(, sectiondll.4.a.

et 111.4.b.). En effet, étant donné que la compétition est un processus relativement lent qui
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régule les populations sur des échelles temporelles plus longues que la prédation (Gurevitch et
al. 2000 ; Chesson & Kuang 2008), et étant donné que les coraux sont des organismes sessiles
a vitesse de croissance lente et au cycle de vie long, les prédateurs peuvent substantiellement
interférer avec les interactions compétitives entre les colonies, notamment selon leurs
préférences alimentaires pour les proies (Cox 1986 ; Faure 1989 ; Pratcile2009).Ce

type d’interaction constitue une interaction positive indirecte, et est reconnu pour jouer un
réle fondamental dans la régulation et la résilience des communautés @{aglalsous

presse). A Haapiti 12 m, la mortalité partielle des colonies adulteBodtes (diamétre
hypothétique> 6,5 cm, cf.,Tableau 15) s'intensifie sous la pression de prédation des
Acanthaster Cette relation négative entre la taille des colonies survivantes et la pression de
prédation desAcanthastera déja été observée sur les trois taxa étudiés sur les récifs de

Moorea (Kayakt al. sous presse).

[1l.4.d. Stratégie de vie des taxa

Synthése des principales caractéristiques des taxa

Face aux diverses conditions environnementales rencontrées sur les récifs, les taxa de
coraux étudiés ont montré une forte variabilité dans leur susceptibilité et leur réponse en
termes de structure de taille des populations, de recrutement, de dynamique et de cinétique de
transition, et ce a différentes échelles spatiales, temporelles et taxinongfueedtions
lll.4.a. a lll.4.c.). Basée sur ces données gquantitatives de dynamique des populations, la
présente section synthétise les principaux traits d’histoire de vie de ces taxa afin d'examiner
les différentes stratégies qui font de ces espéces les taxa dominants des communautés

coralliennes dans I'lndo-Pacifique.

176



Pocillopora est le taxon qui investit le plus dans la production et la dispersion des
larves (Adjeroud et al2007a ; McClanahan et al. 2007 ; Penin 2007). L'allo-recrutement
semble important pour ce taxa, comme le suggerent nos réstithtsgu 37) ainsi que ceux
d'une étude de génétique de populations qui met en évidence des flux géniques tres intenses a
I'échelle de l'archipel de la Société (Magakeinal. 2005). Grace a cette caractéristique,
Pocillopora dispose des meilleurs atouts pour la colonisation de nouveaux habitats ou encore
la recolonisation de sites dénudés du recouvrement corallien suite a une perturbation. Les
colonies dePocillopora montrent une cinétique de croissance, une capacité compétitrice et
une susceptibilité aux perturbations naturelles intermédiaires entre les genvpsra et
Porites (Harriott 1999 ; Connekt al. 2004; McClanahan et al. 2007 ; Adjeroud et al. 2009 ;
Kayal et al. sous presse). Les populationsRiacillopora se caractérisent par des tailles de
colonies relativement petites avec des longévités relativement courtes (Adjeroud et al. 2007b,

la présente étude).

Les espéces dPorites massifs se caractérisent par une grande résistance face a
diverses perturbations tels que les phénomenes de blanchissement (McClanahan et al. 2007 ;
Penin et al. 2007b), les cyclones (De’ath & Moran 1998 ; Adjeroud et al. 2005 ; la présente
étude) ou encore les proliférationg\danthaster plancfFaure 1989 ; De’ath & Moran 1998 ;
Pratchett 2009 ; Kayadt al. sous presse). A l'inverse Becillopora, le genréoritesinvestit
faiblement dans la production et la dispersion des larves pour la colonisation de nouveaux
habitats (Adjeroudet al. 2007a; Penin 2007). La contribution de l'auto-recrutement au
maintien des populations locales semble importafabléau 37). De méme, les colonies de
Porites présentent généralement une faible vitesse de croissance et une faible capacité
compétitrice sur le substrat, notamment face aux autres scléractiniaires ou a diverses
communautés algales (Miller & Hay 1998 ; Lirman 2001 ; Jompa & McCook 2002 ; Connell
et al. 2004). Néanmoins, une fois établies sur le récif, les coloniePodées sont
difficilement extirpables grace a leur forte résistance aux perturbations et a leur capacité a
montrer une mortalité partielle plutét que totale (Kastadl. sous presse ; la présente étude),
ce qui se traduit par une forte longévité, de grandes tailles, et une persistance des colonies au
sein des habitats récifaux (Adjeroetl al. 2007b ; McClanahan et @007 ; Green et al.

2008 ; Adjeroud et al. 2009).
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Le genreAcropora se caractérise par une vitesse de croissance relativement élevée et
une bonne compétitivité des colonies pour la préemption de I'espace et des ressources sur le
récif (Stimson 1985 ; Harriott 1999 ; Baird & Hughes 2000 ; Coretedll. 2004). En termes
de recrutement, le genrAcropora montre une stratégie intermédiaire entre les genres
Pocillopra etPorites (Tableau 37), avec un recrutement relativement faible et dissocié des
populations résidentes (Adjerowd al. 2007a ; Peni007 ; la présente étude). Le genre
Acropora montre une grande susceptibilité a diverses perturbations tels que les phénomenes
de blanchissement (McClanahan et al. 2007 ; Penin et al. 2007b), les cyclones (Adjeroud et
al. 2005, 2009), ou encore les proliférationdatinthaster planc{Faure 1989 ; De’ath &

Moran 1998 ; Pratchetit al. 2009 ; Kayakt al. sous presse). Ces perturbations semblent

restreindre les populations Atropora a de petites tailles de colonies, et résultent en une
extirpation rapide deAcropora des communautés coralliennes due a une forte probabilité de
mortalité et des phénoménes de mortalité partielle plus intenses gayasous presse).

Stratégies évolutives des taxa

Sur les récifs de Polynésie francaise, le gétueillopora se caractérise par un fort
investissement dans la reproduction, mais une relative faible durée de vie, une capacité
compétitrice moyenne, et de petites tailles de coloffiakléau 37). L’ensemble de ces traits
d’histoire de vie est assimilable a une stratégie de vie opportuniste dg, ypec un bon
potentiel de colonisation des habitats mais une relative faible capacité a persister face a une
pression compétitrice importante (Pianka 1972 ; Connell 1978 ; Parry. I8&ifyairement
au Pocillopora, le genréoritesdémontre un faible investissement dans la reproduction, mais
avec une bonne survie et des populations caractérisées par des colonies de grandes tailles
(Tableau 37). Ces traits d’histoire de vie sont proches de celles qui caractérisent une stratégie
de vie « equilibriun» (ou « spécialiste ») de tyg€ avec des espéces a faible taux de
colonisation mais a grands succes au sein des habitats (Pianka 1972 ; Connell 1978 ; Parry
1981). Cependant, contrairement a une stratégie purement de, tigsecolonies d@orites
ne sont pas de bons compétiteurs pour I'espace sur le céci€ifdessus). A 'opposé de
Porites le genreAcropora montre une forte capacité compétitrice sur le substrat et un faible
recrutementTableau 37), ce qui I'assimile également a une stratégie deky@ependant,
la forte susceptibilité de ce taxon a diverses perturbations semble restreindre la taille des

colonies et des populations au sein des habitats réectayugi{dessus).
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La dichotomie de la classification des stratégies de vie des especes selon la simple
dimensionr-K a été critiquée par de nombreux auteurs, soulignant I'insuffisance de ce schéma
pour représenter la diversité des stratégies observée dans la nature. Dés 1970, Pianka
soulignait qu’il serait difficile de trouver des organismes a stratégie purement decype
mais que les espéces devaient trouver un compromis situé quelque part dans le continuum
entre ces deux extrémes (Pianka 1970). Quelques années plus tard, Southwood (1977) et
Whittaker & Goodman (1979) soulignaient le réle des caractéristiques des habitats, et
notamment la stabilité et la sévérité environnementale, dans la stratégie de vie des espéces. En
1974, Grime proposait un modele tripartiEggure 75) sur les différents types de stratégies
fondamentales rencontrées chez les plantes (Grime 1974, 1977). D’aprés cet auteur, les
habitats naturels peuvent étre classifiés selon un espace bidimensionnelle entre un gradient de
stress abiotique et un gradient de perturbation. Selon ce schéma, il existe trois types d’habitats
exploitables par les plantes et ou les especes ont évolué de facon adapizseiidt a stress
abiotique bénin et perturbation faible) (habitat & stress abiotique sévere et perturbation
faible et B) habitat a stress abiotique bénin et perturbation intense, et un quatrieme habitat
non viable, 4) habitat a stress abiotique sévére et perturbation intense ; et pour chaque type
d’habitat viable il existe un type de stratégie évolutive assodigsiratégie compétitive 2f

stratégie stress-tolérante 8 tratégie rudéralé-igure 75).

Les stratégies rudérale et stress-tolérante correspondent respectivement aux stratégies
de typer et K du modeéle dichotomal, tandis que la stratégie compétitive constituerait un
intermédiaire sur le continuumK (Grime 1974, 1977). Encore une fois, ces stratégies
représentent des extrémes théoriques, la majorité des plantes présentant des stratégies basées
sur un compromis dans la résistance aux pressions compétitives, abiotiques et d’instabilité
environnementale. Depuis I'exposition initiale du modeéle triangulaire par Grime (1974), ces
stratégies de vie ont été identifiees dans diverses communautés vegétales (Grime 1977 ;
Brzeziecki & Kienast 1994) et animales (Winemiller & Rose 1992 ; Winemiller 2005).
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Figure 75.Schéma conceptuel représentant le model triangulaire de Grime (1974) selon laquelle les stratégies
rencontrées chez les plantes (combinaisons EnB&tR) émergent d’un arrangement de trois stratégies
fondamentales basées sur la compétitit@durcompetition ici au sommet du triangle), la tolérance au stress
(Spourstress, ici au coin gauche du triangle) et la capacité de colonidatfouruderal, ici au coin droit du
triangle), adapté d'aprés Grime (1977). La position relative des trois taxa de coraux Acrgsrg
PocilloporaetPorites) est illustrée.

Sur un modele « grimien » (Grime 1974, 19 )cillopora présente une stratégie
rudérale adaptée a la colonisation des habitats dans un environnement instable, avec une
courte durée de vie et un fort investissement dans la reprodugiipme 75). Poritesmontre
une stratégie stress-tolérante adaptée a perdurer dans un environnement marginal, avec une
forte persistance des colonies et un faible investissement dans la reprodictapora
présente une stratégie de vie compétitive adaptée a la préemption des ressources dans un
environnement bénin, avec une forte aptitude a la croissance et un relatif faible investissement
dans la reproduction et la survieigure 75). En 1979, Bak & Engel avaient déja identifié
trois stratégies de vie distinctes parmi les coraux des récifs des Antilles hollandaises, avec une
stratégie basée sur le recrutement avec une faible compétitivité et une courte durée de vie
(équivalente de la stratégie opportunistePdeillopora), une stratégie basée sur la longévité
avec un faible recrutement (équivalente de la stratégie stress-toléraRtwitdg, et une
stratégie basée sur la reproduction asexuée par fragmentation (qui correspondrait a la stratégie
compétitive dAcropora ; Bak & Engel 1979). Loin d’aller a I'encontre de I'hypothese
d’existence d’'un compromis tripartite de type « grimien » dans la stratégie de vie des especes
coralliennes, cette observation par Bak & Engel consolide d’autant plus cette hypothese que
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parmi les taxa étudiés, seitropora semble montrer un réel succés de reproduction asexuée
basée sur la dissémination de fragments et la génération de nouvelles cqmijekey
données de fragmentation issues de la présente étude ne sont pas reportées dans le cadre de ce

manuscrit).

Implications pour les communautés récifales

Les taxa coralliens présentent des traits d’histoire de vie diversifiés, ce qui résulte en
un panel varié de performances, de susceptibilités et de réponses des coraux sous diverses
conditions environnementales. Cette variabilité intrinseque génére des paysages coralliens
fortement diversifiés en termes de composition, de structure et de taille des communautés
coralliennes (Adjeroueét al. 2007b ; Kayatt al. sous presse ; la présente étude), ce qui a son
tour joue un réle important pour la faune récifale associée via des interactions trophiques et
liées a la disponibilité des habitats (Ohman & Rajasuriya 1998 ; Spalding & Jarvis 2002 ;
Grabowskiet al. 2008 ; Graharat al. 2008 ; Halford & Caley 2009 ; la présente étude). Selon
leur stratégie de vie respective, les espéeces coralliennes ne prospérent pas sous les mémes
conditions environnementales. Les perturbations intenses ont tendance a profiter aux especes
les plus opportunistes aptes a une recolonisation rapide des habitats suite a I'extirpation des
coraux (iciPocillopora), sous réserve bien sir de la disponibilité et de I'approvisionnement
en larves a partir des populations adjacentes. Les perturbations récurrentes ou les stress
chroniques profitent plutbét aux espéces les plus résistantes difficilement extirpables (ici
Poriteg, a condition de ne pas aller au-dela du seuil de tolérance de ces espéces. Une relative
stabilité environnementale en I'absence de perturbation majeure est optimale pour la pérennité
des especes compétitrices (Atropora), mais de telles conditions semblent de nos jours
globalement en raréfaction sur les récifs coralliens. Avec I'augmentation de la fréquence et de
I'intensité des perturbations sur les récifs coralliens a I'échelle planétaire, un essor des
especes stress-tolérantes au sein des communautés coralliennes est proéminant dans diverses
régions du globe (Loyat al. 2001 ; McClanahaet al. 2007 ; Greert al. 2008 ; Adjeroucet
al. 2009 ; Pratchettt al.2009 ; la présente étude). Cette dérive progressive de la composition
des assemblages coralliens risque d’avoir des implications majeures en termes de diversité, de
productivité et de services écologiques aupres de nombreuses communautés animales et

végeétales, y compris pour ’lhomme.
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[ll.4.e. Perspectives

Ce chapitre a permis de quantifier la dynamiquepigsilations des principaux taxa
coralliens, et d'examiner la diversité de leurs traits d’histoire de vie et leur susceptibilité face
aux perturbations. Ces difféerences dans les stratégies de vie des especes soulignent
particulierement le role des conditions environnementales dans les performances et le succes

des divers taxa au sein des habitats récifaux.

Une question cruciale est de déterminer dans quelle mesure la variabilité
environnementale prédite pour les prochaines décennies risque d’influencer la trajectoire des
populations et la structure des communautés coralliennes. Tandis Qbhapitre 1V de ce
manuscrit tente de répondre en partie a cette question en modélisant la trajectoire des
principaux taxa coralliens sous divers scénarios environnementaux, un outil de prédiction
efficace de la dynamique de ces communautés constituerait une avancée majeure, permettant

d’anticiper les altérations des habitats récifaux sur de grandes échelles temporelles.

En outre, une continuité des suivis de la dynamique des populations de coraux sur les
pentes externes récifales de Moorea permettrait non seulement d'examiner la dynamique de
recolonisation et de résilience, mais également d’identifier les divers facteurs
environnementaux qui jouent un role clef dans la régulation des communautés coralliennes en
dehors des périodes de perturbation. De méme, de nombreuses questions demeurent a étre
étudiées pour perfectionner notre compréhension de la dynamique des populations et des
stratégies de vie des taxa coralliens, notamment les processus qui influencent la fécondite, la
production larvaire et la connectivité entre les populations dans un milieu insulaire et

fragmenté tel celui des récifs de la Polynésie francaise.
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Chapitre 1V. Trajectoire des populations et résilience corallienne

Au cours de ce programme de recherche doctoral sur la dynamique des populations de
coraux en Polynésie francgaise, les récifs étudiés ont subi I'impact consécutif de deux
perturbations majeures, une explosion démographique du prédamthaster plancet le
passage d'un cyclone tropical. Les deux premiers volets de ce manuscrit décrivent ces
phénomenes et leurs impacts sur les populations coralliennes et diverses communautés
récifales associéexf(, Chapitres 1l et Il ). Ce troisieme et dernier volet a pour but
I’élaboration d’un outil mathématique qui, en utilisant les données récoltées au cours de cette
étude, vise a anticiper la trajectoire des populations et la structure des communautés
coralliennes, et au-dela la résilience des écosystemes récifaux. Le modeéle présenté dans ce
manuscrit constitue une ébauche qui sera affinée et perfectionnée au-dela du cadre temporel

de ce programme doctoral.

Le script utilisé pour I'élaboration du modéle mathématique a été développé en
collaboration avec Julie Vercelloni, dans le cadre d’'un stage sous ma direction. Ce modele a
été construit dans I'environnement R version 2.12.0 (15.10.2010), © The R Foundation for

Statistical Computing.

IV.1. Contexte scientifique et objectifs

Dans le contexte actuel de déclin de I'état de santé des récifs coralliens, il devient
primordial d’étre en mesure d’anticiper I'évolution écologique des communautés récifales
afin de, si nécessaire, palier a un effondrement des écosystémes coralliens. Aujourd’hui, les
outils mathématiques et informatiques nous permettent dans certaines mesures de prédire la
trajectoire des populations sur le moyen terme.,( plusieurs décennies) a partir
d’observations en milieu naturel sur des durées temporelles relativement restientes (
plusieurs saisons). Cette approche permet notamment de simuler différents scénarios
environnementaux et de tester l'effet de différents facteurs intrin- et extrinseques sur la
trajectoire des populations et la structure des communautés (Fong & Glynn 2000 ; Mumby
2006).
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Le Chapitre Ill de ce manuscrit décrit I'exploration quantitative de la dynamique des
populations des trois principaux taxa de coraux rencontrés sur la pente externe des récifs de
Moorea et de Raiatea (Polynésie francaise), basé sur unisusiiu des populations a
différentes échelles spatiales et temporelles. Ce suivi a notamment permis I'échantillonnage de
cette dynamique selon différentes conditions environnementales, avec des périodes de relative
stabilité et a l'inverse des périodes de perturbation. Dans le présent chapitre, ces données de
dynamique des populations sont utilisées afin de modéliser la trajectoire des populations sur
de plus longues échelles temporelles (de I'ordre de la décennie au siécle) et d'évaluer I'impact
des perturbations sur la structure et la résilience des communautés coralliennes. Dans cette
démarche, la contribution relative des trois taxa dominaotspora, Pocillopora etPorites

aux assemblages coralliens est examinée sous différents scénarios environnementaux.

IV.2. Méthodologie

IV.2.a. Schéma conceptuel du modele mathématique

Un modéle basé sur l'individindividual based modgtolonie dans le cas présent des
coraux) a été construit afin de modéliser le devenir des colonies tel qu'observé sur le récif. A
chaque pas de temps considéré, le sort d’une colonie de corail sur le récif est déterminé par la
possibilité de grandir, de rétrécire(, mortalité partielle) ou de mourir, avec une certaine
probabilité et une certaine cinétique dont les valeurs sont relatives a des facteurs intrinséques
(i.e., traits d'histoire de vie de l'espece considérée) et extrinsegaes cpnditions
environnementales de I'habitat de la colonie considérée). La vie d'une colonie peut donc étre
modélisée selon sa susceptibilité a montrer différents types de transigongrébabilité de
croissance, de mortalité partielle et de mortalité, quantifiée par la dynamique de transition) et
selon la cinétique de ces transition®.( vitesse de croissance et intensité de mortalité
partielle, voirFigure 43). Les populations sont alimentées en colonies par le recrutement, et
la mortalité en constitue la sortie. La variation du nombre et de la taille des colonies dans le

temps selon cette dynamique détermine la taille et la structure des populations.
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IV.2.b. Implémentation du modéle mathématique

Afin d'examiner la trajectoire des populations de coraux sous divers scénarios, deux
conditions environnementales contrastées ont été simulées a partir d’'une sélection de données
issues du suivi quantitatif de la dynamique des populations sur I'lle de Moorea. La premiére
condition correspond a un environnement que l'on considérera comme « stahlew,les
populations coralliennes peuvent évoluer en I'absence de perturbation majeure, tandis que la
seconde condition correspond a un environnement perturbé face a la prolifération du

prédateur Acanthaster planci

La sectiorlll.3.e. de ce manuscrit décrit les principales caractéristiques de la structure
de taille et de la dynamique des populations coralliennes qui définissent ce que I'on considére
comme « une relative stabilité environnementale ». Pour les populatidosopdra et de
Pocillopora, les données de dynamique de transition issues de la période d’échantillonnage
mars-septembre 2008 a la station Tiahura 6 m correspondent le plus a un environnement
bénin (.e., avec de plus faibles taux de mortalité et de plus grandes probabilités de croissance
qui favorisent la viabilité des populations), tandis que pour les populatioReries les
données de dynamique de transition issues de la période d’échantillonnage mars-septembre
2009 a cette méme station sont plus adéquates (afin de sélectionner les données les plus
adéquates, la viabilité des populations a été testée par simulations a partir du modele décrit
ici). Les données issues de ces échantillonnages ont ainsi été utilisées pour la simulation de la
trajectoire des populations en condition présumée de stabilité environnementale. Les
Tableaux 38 et39 récapitulent les paramétres des régressions de dynamique et de cinétique
de transition calculées pour chaque taxon sur ces périodes de suivi, se repdtigurasx’ 6

et 77 pour les graphiques de ces régressions.

La seconde condition correspond a un environnement perturbé face a la prolifération
du prédateurAcanthaster planciet a été modélisée a partir des données issues des trois
périodes de suivi consécutives septembre 2008 - mars 2009, mars-septembre 2009 et
septembre 2009 - mars 2010 a la station Haapiti 1&fmsectionll.3.f.). Les Tableaux 38
et 39 récapitulent les parameétres des régressions de dynamique et de cinétique de transition
calculées pour chaque taxon sur ces périodes de suivi, se reporkegaes 76 et77 pour

les graphiques de ces régressions.
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Tableau 38.Table des statistiques descriptives de la distribution des probabilitésx{Jadgt[croissance (vert),
de mortalité partielle (orange) et de mortalité (rougesus la taille des colonies (surf&@en cn, log[x+1])
des populations de corauRdropora[Acr], Pocillopora[Pod et Porites Por]) pour les échantillonnages des
stations Tiahura (Ti) et Haapiti (Ha) retenus pour implémenter le modeéle. Les dates d'échantillonnage sont
numérotées en chiffres romairef.( Tableau 14. Prof profondeur,n nombre de points utilisés pour tracer la
régression|S* log(x+1) de la surface moyenrf®* calculée sur une fenétre mobile de 10 colonig&nin,
IS*max et IS*moy valeurs minimale, maximale et moyenne de la gamme de taille utilisée pour le calcul de la
régressiona coefficient de variationh ordonnée a I'origineSE erreur standarg, significativité, resSE erreur
standard des résidus,Rétcoefficient de corrélation de la régression.

Site  Prof Périod Taxa n IS*min  IS*max I1S*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resE§ R

Ti 6 -1l Acr 9 0.2123 2.3351 1.2360 0.6251 0.2887 0.0671 -1.2912 0.4041 0.0152 0.5690 0.4011
Ti 6 I-1l Poc 96 0.1270 3.2970 19762 0.3411 0.0905 0.0003 -1.1464 0.2006 0.0000 0.8894 0.1312
Ti 6 n-1v Por 66 0.0533 4.0650 1.5350 0.1950 0.0834 0.0225 -0.6151 0.1589 0.0003 0.7639 0.0787
Ha 12 11-11 Acr 15 0.1935 3.1391 1.5936 -0.9237 0.2119 0.0008 -0.7161 0.3908 0.0899 0.7617 0.5937
Ha 12 11-11 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 -0.3630 0.1753 0.0456 -1.0445 0.3671 0.0073 1.0818 0.1064
Ha 12 11-11 Por 61 0.0099 3.8088 1.3117 0.3789 0.0889 0.0001 -1.7153 0.1541 0.0000 0.7868 0.2353
Ha 12 -1v- Acr 11 03659 3.0352 1.4660 -1.3121 0.1749 0.0000 -0.1267 0.2934 0.6759 0.4730 0.8621
Ha 12 n-v Poc 31 0.1679 3.07v58 1.3274 -0.0101 0.1271 0.9374 -0.8137 0.2121 0.0006 0.7149 0.0002
Ha 12 -1v Por 63 0.0196 3.8130 1.2337 0.1688 0.1032 0.1072 -0.9870 0.1646 0.0000 0.8281 0.0420
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 -0.5348 0.2225 0.0530 -0.5583 0.3154 0.1271 0.4127 0.4905
Ha 12 V-V Poc 28 0.2550 3.0525 1.1476 -0.8541 0.1884 0.0001 0.5618 0.2655 0.0441 0.8159 0.4415
Ha 12 V-V Por 55 0.0252 3.6297 1.2309 0.1077 0.1642 0.5145 -0.7413 0.2605 0.0063 1.2193 0.0081
Ti I-11 Acr 9 0.2123 2.3351 1.2360 -1.2588 0.2692 0.0023 1.5519 0.3768 0.0045 0.5305 0.7575
Ti I-11 Poc 96 0.1270 3.2970 19762 -1.2689 0.1209 0.0000 1.4586 0.2679 0.0000 1.1876 0.5396
Ti "I-1v Por 66 0.0533 4.0650 1.5350 -0.7864 0.1106 0.0000 0.2998 0.2106 0.1595 1.0128 0.4413
Ha 12 11-11 Acr 15 0.1935 3.1391 1.5936 -0.2046 0.1204 0.1131 1.1453 0.2221 0.0002 0.4328 0.1817
Ha 12 I1-111 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 -0.5800 0.1736 0.0020 1.5627 0.3636 0.0001 1.0714 0.2366
Ha 12 11-11 Por 61 0.0099 3.8088 1.3117 -1.3491 0.0801 0.0000 1.3970 0.1388 0.0000 0.7084 0.8280
Ha 12 -1v- Acr 11 0.3659 3.0352 14660 -0.5410 0.2245 0.0393 1.4077 0.3767 0.0046 0.6073 0.3921
Ha 12 n-v Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 -0.7275 0.1437 0.0000 1.0725 0.2397 0.0001 0.8081 0.4691
Ha 12 -1v Por 63 0.0196 3.8130 1.2337 -0.9666 0.1022 0.0000 0.6777 0.1630 0.0001 0.8197 0.5945
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 -0.5608 0.3320 0.1422 1.2079 0.4707 0.0425 0.6159 0.3222
Ha 12 V-V Poc 28 0.2550 3.0525 1.1476 0.1577 0.1734 0.3715 -0.2217 0.2444 0.3728 0.7510 0.0308
Ha 12 V-V Por 55 0.0252 3.6297 1.2309 -1.1463 0.1313 0.0000 0.7959 0.2084 0.0004 0.9753 0.5897
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Figure 76.Graphiques de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille initiale des cd@fdhies (
axe X, logk+1]) et la probabilité (axe Y, logif]) de croissance (G, courbe verte), de mortalité partielle (PM,
courbe orange) et de mortalité (D, courbe rouge) des populations de dsceapofa[Acr], Pocillopora[Pod
et Porites Por]) pour les échantillonnages aux stations Tiahura (Ti) et Haapiti (Ha) retenus pour implémenter le
modéle. Les dates d'échantillonnage sont numérotées en chiffres #tabass 2008t2 septembre 20083
mars 20094 septembre 2002f, Tableau 14. Chaque point sur les graphes correspond a une probabilité
calculée a I'aide d’'une fréquence mobile sur une fenétre de 10 colonies avec un chevauchement de 5. Les
statistiques descriptives de ces distributions sont résumdebaau 38
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Tableau 39. Statistiques descriptives de la distribution des cinétiques de croissance (vert) et de mortalité
partielle (orange) reliant la taille initiale et la taille finale des colonies (suSaea cri, log[x+1]) des
populations de corauxA¢ropora [Acr], Pocillopora [Pod et Porites Por]) pour les échantillonnages des
stations Tiahura (Ti) et Haapiti (Ha) retenus pour implémenter le modele. Les dates d'échantillonnage sont
numérotées en chiffres romains.( Tableau 14. Prof profondeur,n nombre de coloniedS log(x+1) de la
surface des colonie$Smin ISmaxet ISmoyvaleurs minimale, maximale et moyenne de la gamme de taille
utilisée pour le calcul de la régressiancoefficient de variationh ordonnée a I'origineSE erreur standarg,
significativité,resSEerreur standard des résidusRetoefficient de corrélation de la régression.

Site  Prof Périod Taxa n ISmin ISmax ISmoy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) residSE R

Ti 6 -1l Acr 18 0.3770 3.4289 1.4926 0.9563 0.0316 0.0000 0.2599 0.0532 0.0002 0.1045 0.9828
Ti 6 -1l Poc 195 0.1081 3.3611 2.1530 0.9056 0.0081 0.0000 0.3327 0.0193 0.0000 0.1124 0.9847
Ti 6 "-1v Por 143 0.0180 4.0075 1.6137 0.9637 0.0117 0.0000 0.2887 0.0230 0.0000 0.1561 0.9795
Ha 12 11-11 Acr 10 0.2101 2.0452 1.0266 0.9273 0.0805 0.0000 0.3366 0.0992 0.0095 0.1736 0.9431
Ha 12 11-111 Poc 37 0.1769 3.0923 1.4652 0.8817 0.0199 0.0000 0.3724 0.0367 0.0000 0.1356 0.9825
Ha 12 11-11 Por 75 0.0187 3.9215 1.5661 0.9525 0.0145 0.0000 0.2799 0.0280 0.0000 0.1411 0.9833
Ha 12 n-Iv- Acr 9 0.3855 1.5792 0.8419 1.0503 0.1622 0.0003 0.3212 0.1501 0.0696 0.1865 0.8569
Ha 12 "-1v Poc 50 0.1081 3.0981 1.2717 0.8852 0.0190 0.0000 0.3719 0.0310 0.0000 0.1374 0.9785
Ha 12 -1v Por 106 0.0121 3.6165 1.2956 0.9391 0.0185 0.0000 0.2976 0.0297 0.0000 0.1798 0.9611
Ha 12 V-V Acr 10 0.2519 2.1388 0.9448 0.8470 0.0990 0.0000 0.4711 0.1118 0.0029 0.1939 0.9015
Ha 12 V-V Poc 60 0.2014 29113 0.9014 0.8637 0.0278 0.0000 0.3818 0.0295 0.0000 0.1202 0.9433
Ha 12 V-V Por 106 0.0484 3.9929 1.3073 0.9439 0.0165 0.0000 0.2919 0.0263 0.0000 0.1541 0.9691
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Figure 77.Graphiques de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille ingjgleagke X, logk+1])
et la taille finale des colonie§[{+1], axe Y, logy+1]) pour la croissance (G, courbe verte) et la mortalité
partielle (PM, courbe orange) des populations de coracroporalAcr], Pocillopora[Pod et Porites Por])
pour les échantillonnages aux stations Tiahura (Ti) et Haapiti (Ha) retenus pour implémenter le model. Les dates
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres aralye$,mars 2008, = 2 septembre 2008= 3 mars 200%,=
4 septembre 20021, Tableau 14. Chaque point sur les graphes correspond a une colonie observée sur les 2
échantillonnages successifs. Les statistiques descriptives de ces distributions sont réstiaidesuad9

Le fonctionnement du modele est basé sur une répétition cyclignepdeodes de
suivi a partir des mesures quantitatives effectuées sur des intervalles de 6 mois. Ainsi, pour
simuler par exemple 10 années de la dynamique des populations de coraux sous un
environnement stable, il suffit d’appliquer pour chaque taxon la dynamique et la cinétique de

transition correspondant a la période de stabilité sur n = 20 cycles semestriels.

En ce qui concerne le recrutement,Figure 78 récapitule les principales relations
obtenues a I'échelle de I'ensemble des stations de Moorea entre la densité et la composition
du recrutement semestriel et le recouvrement coraliengectionlll.3.b.). A chaque cycle
du modéle, ces régressions sont utilisées afin de calculer d’'une part la densité totale des
recrues en fonction de la saturation de I'habitat par le recouvrement corallien, et d’autre part
la composition taxinomique du recrutement en fonction du recouvrement respectif de chaque
genre (se reporter &hapitre 11l de ce manuscrit pour un détail des relations entre les taux

de recrutement et la taille des populations adultes aux stations de Moorea).
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Figure 78.Graphiques illustrant pour les stations échantillonnées semestriellement sur la période de
prolifération desAcanthasteféchantillonnages de mars 2008 a septembre 2009) sur I'lle de Moorea, la
corrélation entre la densité des recrues coralliennes pour les 3 taxa confondus (courbe noire, axe Y, moyenne £
SE, log+1]) et le recouvrement en corail vivant (LiveCoral, moyenne + SE, asjskt la corrélation entre la
composition relative des recrues coralliennes par taxa (courbes de caatepgra[bleu], Pocillopora[rouge]
et Porites [vert], axe Y, moyenne + SE, arcihet le recouvrement en genre respectif (Respective genera
cover, axe X, moyenne + SE, arcéih La formule des régressions linéaires, les ceefficients de corrélation R2 et
les significativitég (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point
sur les graphes (= 10) représente la valeur issue d'un échantillonnage semestriel (mars-septembre 2008 ou
mars-septembre 2009) sur une station (Vaipahu 12 m, Tiahura 6 m, 12 m ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la
couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle
gu'observée au cours de cette étude.

IV.2.c. Fonctionnement du modeéle

A chaque pas de temps, le modéle calcule tout d’abord pour chaque colonie & taille
présente dans le milieu la probabilité de croissance, de mortalité partielle et de mortalité
(Figure 79) selon les courbes de dynamique de transition correspondante a I'environnement
et au taxon considérd-ifure 76). Ensuite, un tirage aléatoire est généré a partir de ces
probabilités afin de déterminer de facon stochastique la transition que la colonie va suivre
(i.e., croissance, mortalité partielle ou mortalité). Puis, pour chaque transition, la taille finale
de la colonieS.; est calculée a l'aide de la courbe de cinétique de transition correspondante a
I'environnement et au taxon considéfggure 77). Enfin, le modele calcule le nombre de
recrues qui vont alimenter la populatidfigure 79). Ce calcul est basé sur une premiére
relation densité-dépendante qui détermine le nombre total de recrues qui arrivent dans le
milieu selon la saturation de I'habitafigure 78). Pour modéliser cette saturation, une
capacité limite hypothétique de log(K+1) = 10 000 a été utilisée (avec K une surface
hypothétique qui représente la disponibilité de substrat colonisable par les coraux), et le
recouvrement corallien hypothétique est calculé a chaque pas de temps en divisant la surface

totale de I'ensemble des colonies dans le milieu par la capacité maximale K. Une seconde
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relation calcule ensuite pour chaque taxon la contribution relative au recrutement selon sa

proportion au recouvrement corallidfigure 78).

Une taille de logs+1) = 0,5% = 2,16 crfy soit un diamétre hypothétique de 0,8 cm) a
été choisie pour toutes les nouvelles recrues entrant dans chaque population (se reporter a la
sectionlll.3.b. pour la taille moyenne des recrues observées lors des échantillonnages pour
chaque taxon). Un minimum de 1 recrue par population a été imposé a chaque cycle du
modéle afin d’assurer la pérennité des populations, la croissance des colonies a été arrétée
(S+1 = 9) lorsque la capacité limite hypothétique du milieu K a été atteinte. De méme, une
taille maximale de logg+1) = 6 & = 1 000 000 cfsoit un diamétre hypothétiqae565 cm)
a été imposée aux colonies. Se reportefTableau 15 pour un référentiel de l'ordre de

grandeur de la taille des colonies.

mortalité

v

-+ &)
taille des colonies

Dynamique de transition ‘ | Cinétique de transition

Figure 79.Schéma conceptuel du modéle mathématique utilisé pour simuler les trajectoires des populations
coralliennes. A chaque cycle (transition du tetn@s tempg+1), chaque colonie de tail® est attribuée une
probabilité (définie par la dynamique de transition) puis une intensité de transition (définie par la cinétique de
transition) qui la font grandir (croissance [G}, > S), rétrécir (mortalité partielle [PME.; < S) ou mourir
(mortalité [D],S+1 = 0). Les populations sont alimentées en nouvedfmies par le recrutement (R).
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IV.2.d. Scénarios hypothétiques

Afin d'examiner la trajectoire des populations des principaux taxa coralliens sous
divers environnements, différents scénarios basés sur une alternance de cycles de stabilité et
de perturbation environnementales a différentes fréquences ont été simulés. Une premiere
série den = 300 cycles semestriels de stabilité environnementale a tout d’abord permis de
simuler 150 ans de colonisation et la progressive saturation d’un récif vierge par les trois taxa
de coraux étudiés. Un phénomene de perturbation pearithasterde 18 mois a ensuite été
simulé surn = 3 cycles, correspondant aux 3 semestres consécutifs de suivi couvrant cette
perturbation a la station Haapiti 12 m. Cette perturbation a été appliquée a I'assemblage
obtenu avant d’atteindre la saturation de I'habitat lors de la simulation de la colonisation.
Puis, le récif a été simulé en phase de résilience sur une période variabfe=d&®dycles),

10 (h = 20 cycles), 25n(= 50 cycles) ou 50 anga & 100 cycles) avant I'occurrence d’une
seconde perturbation. La dynamique de colonisation, de déclin et de résilience, ainsi que la
structure de taille et la trajectoire des populations sont comparées entre les taxa et les

scénarios. La pérennité et la structure des assemblages simulés sont également discutées.
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IV.3. Résultats

IV.3.a. Dynamique des populations en phase de colonisation

Afin de comparer la dynamique des populationacddpora, dePocillopora et de
Poritesdans un environnement non perturbé, la colonisation d’'un milieu vierge a été simulée
jusqu’a atteindre la saturation de I'’habitat en 150 ans. Les paragraphes qui suivent décrivent la
trajectoire, la structure de taille, ainsi que le taux de recrutement de ces trois populations sous

cet environnement.

Trajectoire des populations en phase de colonisation

La simulation de la dynamique des populations en environnement stable génere des
trajectoires de colonisation contrastées pour les trois taxa. Les popuRdoitispora et
Poritesmontrent des profils de colonisation relativement linéaires, tandis que I'occupation de
I'habitat par Acropora suit une forme exponentielld-igure 80). La population de
Pocillopora présente la cinétique de colonisation la plus élevée, avec une occupation rapide
de I'habitat et une domination de I'assemblage pendant plus de 100 ans. A l'inverse, la
population dAcropora montre un temps de latence relativement important et une colonisation
qui s’accélere au bout de 50 ans. Cet essoAdexpora leur permet de dominer I'assemblage
au bout d’environ 120 ans. La population Rlerites montre une cinétiqgue de colonisation
intermédiaire entr@ocillopora et Acropora sur les 50 premiéres années, et représente la plus
petite population au-dela de cette période. La capacité limite de I'habitat K est atteinte a la fin
de la simulation, avee 50 % d’occupation pakcropora,~ 40 % pourPocillopora et~ 10 %

pour Poriteg(Figure 80).
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Figure 80.Graphiques illustrant la trajectoire de colonisation (surface totale occupée par les populatidhs en cm
axe Y, logfy+1]) d’'un habitat vierge sous un environnement stable pendant 150 ans (axe X, 300 cycles de
simulation) pour 'ensemble de I'assemblage (courbe noire) et pour chacun des trois taxa coralliens (courbes de
couleur,Acroporalbleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]).

Structure de taille des populations en phase de colonisation

Durant la colonisation d’'un récif en environnement stalole, Figure 80), les
populations des trois taxa coralliens montrent des structures de taille dominées par les petites
colonies et qui s'étirent de plus en plus vers la droite avec le tehigsrg 81). La
population dAcropora montre une génération plus rapide des plus grandes colonies, avec des
colonies qui atteignent la taille maximale considérée par le modele, tandis que la population
dePocillopora est la derniére a acquérir des colonies de taillS¥ig¢ 2,5 6> 315,23 cmf,
soit de diamétre hypothétigee 10 cm). PourAcropora etPocillopora, la contribution des
plus petites colonies a tendance a diminuer avec la saturation de I'habitat, tandis que pour
Porites celle-ci augmente avec la colonisatidfiglire 81). Se reporter atiableau 15 pour

un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille des colonies.
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Figure 81.Graphiques illustrant la structure de taille (surfaea cnd, log[x+1]) des populations lors de la
colonisation d’'un habitat vierge sous un environnement stable pendant 150 ans (300 cycles de simulation) pour
chacun des trois taxa coralliedsc(opora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]). La structure de taille est
illustrée apres de gauche a droite, 25 % (75 cycles), 50 % (150 cycles), 75 % (225 cycles) et 100 % (300 cycles)

du temps de simulation.

Taux de recrutement des populations en phase de colonisation

La population déocillopora montre un taux de recrutement maximal, avec plus de 80
recrues par semestre en début de simulation, et qui décroit avec la colonisation du milieu. A
I'inverse, les populations Acropora et dePorites montrent un faible recrutement qui
augmente dans un premier temps avant de rechuter avec l'approche de la saturation de
I'habitat (Figure 82).
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Figure 82.Graphiques illustrant le nombre de recrues de chaque taxon corallien @Gx®pora[bleu],
Pocillopora[rouge] etPorites [vert]) lors de la colonisation d’un habitat vierge sous un environnement stable
pendant 150 ans (axe X, 300 cycles de simulation).

IV.3.b. Dynamique des populations en phase de perturbation

Afin de comparer la réponse des populatiodscadpora, dePocilloporaet dePorites
a la perturbatiocanthasterun épisode de prolifération de ce prédateur a été simulé a partir
de I'assemblage obtenu précédemment par la simulation de la colonisation d’un habitat vierge
par ces taxa coralliens. Pour éviter de travailler en condition de saturation de I'habitat,
I'assemblage obtenu apres 75 % du temps de simuldtiguré 81) a été utilisé, et la
perturbation de 18 mois (3 cycles semestriels) a été appliquée. Les paragraphes qui suivent
décrivent la trajectoire et la structure de taille de ces trois populations sous cette condition

environnementale.

Trajectoire des populations en phase de perturbation

La simulation d’'une prolifération Acanthasterésulte en une chute de I'occupation
de I'habitat par les populations de corawig(re 83). Ce déclin est relativement plus
important pourAcropora etPocillopora qui chutent d’environ 30 % a < 10 % d’occupation,
gue pour la population deoritesqui passe d’environ 8 a 5 %. L’occupation du milieu par

I'assemblage chute de > 60 % a < 20 % en 18 mois.
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Figure 83.Graphiques illustrant la trajectoire de déclin (surface totale occupée par les populatiofAsase cm
Y, log[y+1]) pendant une perturbation (graphes grisés) de 18 mois (axe X, 3 cycles de simulation) pour
I'ensemble de I'assemblage (courbe noire) et pour chacun des trois taxa coralliens (courbes dAcmydera,
[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]). La trajectoire de colonisation avant la simulation de la perturbation
est également illustrée a titre de comparaison (graphes bdanEgyure 80).

Structure de taille des populations en phase de perturbation

Durant le déclin des populations face a la prolifératidkcdhthaster(cf., Figure 83),
les trois taxa montrent une perte de la contribution relative des plus petites tailles de colonies
(log[S+1] < 0,5) au sein des populatiorfsgure 84). De plus, tandis que la population
d’Acropora montre également une perte des plus grandes colonies (log[S+1] > 4), la
population dePorites montre une augmentation de la contribution relative des colonies de
plus grandes tailles avec I'avancement de la perturbation. La contribution des plus grandes

colonies est relativement inchangée pour la population de Pocillopora.
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Figure 84.Graphiques illustrant la structure de taille (surfaem cnd, log[x+1]) des populations pendant une
perturbation de 18 mois (graphes grisés, 3 cycles de simulation) pour chacun des trois taxa cacadijgors (
[bleu], Pacillopora[rouge] etPorites [vert]). La structure de taille est illustrée aprés 6 ni8)( 12 mois (3-
4) et 18 moist@-5) de simulation. La structure de taille avant la simulation de la perturbation est également
illustrée a titre de comparaison (graphes blacfcsigure 81).
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IV.3.c. Dynamique des populations en phase de résilience

Dans le but de comparer les dynamiques de résilience des populafiorgpdra, de
Pocillopora et de Porites suite a la perturbatiocanthaster une période de stabilité
environnementale de 50 ans (100 cycles semestriels) a été simulée a partir de I'assemblage
précédemment perturbé par la prolifératidfiggre 84). Les paragraphes qui suivent
décrivent la trajectoire, la structure de taille, ainsi que le taux de recrutement de ces trois

populations sous ce scénario environnemental.

Trajectoire des populations en phase de résilience

Suite a la prolifération &canthastersimulée, 'assemblage montre une résilience en
mois de 50 ans avec un retour a une valeur d’occupation de I'habitat >FEQWe (85). La
population dAcropora montre la meilleure résilience, avec un retour3® % d’occupation
en moins de 40 ans (80 cycles de simulation), tandis que les populati®asiligpora et de
Poritesmontrent des trajectoires similaires sur les 50 années avec une occupation Iidale
%. La population d®ocillopora montre la plus grande susceptibilité a cet événement unique
de perturbation, avec une occupation de I'habitat environ deux fois moins importante qu’avant

la prolifération Figure 85).
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Figure 85.Graphiques illustrant la trajectoire de résilience (surface totale occupée par les populatichs en cm
axe Y, logly+1]) aprés une perturbation sous un environnement stable (graphes blancs) pendant 50 ans (axe X,
100 cycles de simulation) pour I'ensemble de I'assemblage (courbe noire) et pour chacun des trois taxa
coralliens (courbes de couleégropora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]). La trajectoire de déclin

avant la simulation de la résilience est également illustrée a titre de comparaison (graphes, dgrigass 83).

Structure de taille des populations en phase de résilience

Durant les 50 années de résilience post-perturbation, les trois taxa de coraux
récupérent a nouveau leur structure de taille pré-perturbatibn Higure 81), avec
notamment une réacquisition des fortes densités des colonies de petites tailles pour 'ensemble
des trois taxa et une émergence des plus grandes coloniedgopora Figure 86). Se

reporter aulrableau 15 pour un référentiel de I'ordre de grandeur de la taille des colonies.
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Figure 86.Graphiques illustrant la structure de taille (surfaem cnf, log[x+1]) des populations aprés une
période de résilience de 50 ans sous un environnement stable suite a une perturbation (graphes blancs, 100 cycles
de simulation) pour chacun des trois taxa corallid&asdpora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]). La
structure de taille avant la simulation de la résilience est également illustrée a titre de comparaison (graphes
grisés.cf., Figure 84).

Taux de recrutement des populations en phase de résilience

Lors de la phase de résilience, les populations de coraux montrent globalement des
profils de recrutement semblables a ceux observés lors de la phase de colonisation, avec pour
Pocillopora une diminution du nombre de recrues avec la saturation de I'habitat, et pour
Acropora etPorites une augmentation avec I'essor de leur population respective et une
diminution en se rapprochant de la saturatiBigyre 87). La population dePocillopora
montre cependant un recrutement environ deux fois plus faible que lors de la phase de
colonisation ¢f., Figure 82), avec un recrutement qui augmente en début de simulation suite &
la diminution de I'occupation de I'habitat lors de la perturbation, mais qui est rapidement

restreint avec la progression vers une saturation du mitigurgé 85).

203



Acropora Pocillopora Porites

40
1
80 100
L 1
40
1

30
L
30
L

Number of recrues
20
I
Number of recrues
40
I

Number of recrues
20
I

20
I

@ o
o o o

0 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100

Time Time Time

Figure 87.Graphiques illustrant le nombre de recrues de chaque taxon corallien @Gx®pora[bleu],
Pocillopora[rouge] etPorites [vert]) pendant une période de résilience de 50 ans (axe X, 100 cycles de
simulation) sous un environnement stable suite a une perturbation.

IV.3.d. Dynamique des populations sous différents régimes de perturbation

Afin d'examiner la réponse des assemblages coralliens face a différents scénarios
environnementaux, la trajectoire des populatiodspora dePocilloporaet dePoritesont
été comparées face a différents régimes de perturbations (proliféraficasttiastey. Une
périodicité de 50 (100 cycles), 25 (50 cycles), 10 (20 cycles) et 5 ans (10 cycles) entre deux
perturbations a été simulée, et la trajectoire et la structure de taille des populations sont
comparées entre les différents taxa et scénarios. La pérennité et la structure des assemblages
simulés sont également discutées.

Trajectoires des assemblages sous différents régimes de perturbation

Une augmentation de la fréequence de la perturbation résulte en un effondrement de
I'assemblage corallier-{gure 88). Seule une périodicité supérieure 40 ans (80 cycles de
simulations) entre deux proliférations permet de recouvrir I'état initial d’occupation de
I'habitat par les coraux & 60 %. La récurrence des perturbations résulte en un déclin

progressif des assemblages coralliens résilients et conduit inlassablement a son effondrement.
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Figure 88.Graphiques illustrant la trajectoire de 'ensemble de I'assemblage corallien (surface totale occupée
par les populations en énaxe Y, logj+1]) sous différents régimes de perturbation (graphe blanc ; axe X,
périodicités de 50 [cien, 100 cycles], 25 [vert, 50 cycles], 10 [rouge, 20 cycles] et 5 ans [marron, 10 cycles]). La
trajectoire de déclin durant la premiére phase de perturbation est également illustrée a titre de comparaison
(graphe griségf., Figure 83). A noter la taille inégale des axes Y.

Structure des assemblages sous différents régimes de perturbation

La récurrence des perturbations engendre une perte de résilience et des populations de
tailles de plus en plus restreintes pour les trois taxa considégeiseg 89). La population
d’Acropora est la plus affectée, et son taux d’occupation se rapproche de plus en plus de ceux
des populations deocillopora etPoritesavec 'augmentation de la fréquence et la récurrence
des perturbations. Apres trois perturbations espacées d’'un intervalle de stabilité de 5 ans (10
cycles), la population dBocillopora domine a nouveau I'assemblage suite au déclin massif
d’Acropora.
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Figure 89. Graphiques illustrant la trajectoire (surface totale occupée par les populatior’s arechfy

log[y+1]) de chacun des trois taxa corallieAsrppora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]) sous

différents régimes de perturbation (axe X, périodicités de 50 [100 cycles], 25 [50 cycles], 10 [20 cycles] et 5 ans
[10 cycles]). A noter la taille inégale des axes Y.

Structure de taille des populations sous différents régimes de perturbation

En termes de structure de taille, 'augmentation de la fréquence des perturbations

résulte pour tous les taxa en une réduction de la taille des colonies au sein des populations
(Figure 90).
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Figure 90. Graphiques illustrant la structure de taille (surf@ea cnd, log[x+1]) des populations de chacun des
trois taxa coralliensAcropora[bleu], Pocillopora[rouge] etPorites [vert]) sous différents régimes de
perturbation (périodicités de 25, 10 et 5 ans, de haut en bas). Pour chaque scénario, la structure de taille de
'assemblage a la fin du second phénoméne de perturbation est illustrée (graphes blancs). La structure de taille de
I'assemblage apres la premiére perturbation est également illustrée a titre de comparaison (grapbgs grisés,
Figure 84).
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IV.4. Discussion et perspectives

IV.4.a. Aptitudes a la colonisation

Avec un fort taux de recrutement, la population Eecillopora montre une
colonisation de I'habitat la plus rapide dans un environnement bénin, avec une croissance
linéaire jusqu’a la saturation du milieu. La populatiorPdeilloporase caractérise cependant
par de petites tailles de colonies et un recrutement qui décroit avec I'occupation du milieu, et
sa colonisation de I'habitat est, apres un certain temps de simulation, dépassée par la
croissance de la populationAgtropora dont les colonies atteignent rapidement la taille
maximale. Sous cet environnement stable, la populatidhodiées montre une cinétique de
colonisation relativement faible et constante, et des tailles de colonies intermédiaires entre les

colonies dePocillopora et dAcropora.

Les performances des populations simulées a l'aide du modéle concordent avec les
caractéristiques des especes telles que quantifiees sur le terrain et décriteCtiapgrie
[l de ce manuscrit. Avec une stratégie de vie basée sur une forte reproduction (Adjeroud et
al. 2007a ; Penin 2007), une colonisation rapide de I'habitat par le Beailopora avait été
stipulée €f., sectionlll.4.c.). De méme, la relative petite taille des colonies au sein de la
population simulée correspond aux observations sur le récif (Adjezbud. 2007b ; la
présente étude). Le genkeropora montre une stratégie basée sur la compétitfiorsection
[ll.4.c.), avec un fort taux de croissance qui lui permet, en I'absence de perturbation, une
préemption de I'habitat (Stimson 1985 ; Harriott 1999 ; Baird & Hughes 2000 ; Cetatll
2004). Ces caractéristiques correspondent bien a la population simulée avec des colonies qui
en environnement stable atteignent rapidement une taille maximale et permettent a ce taxon
de dominer I'assemblage corallien. Le geRaites se caractérise a l'inverse par un faible
taux de croissance et une faible capacité de colonisafigrséctionll.4.c.), ce qui place ce
taxon en derniere position lors de la simulation de la colonisation d’'un habitat vierge dans un

environnement non perturbé.
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IV.4.b. Capacités de résilience

Susceptibilités au déclin

La proliféeration dAcanthasterimpacte fortement la trajectoire des populations
simulées, avec cependant de plus grandes implications pour les taxa dodanaptsa et
Pocillopora, ce qui résulte en un essor de la contributioRatéesau sein de I'assemblage.

La prolifération résulte en un déclin de la contribution relative des plus grandes colonies pour
la population dAcropora, tandis qu’a l'inverse la population Berites continue a montrer
I'émergence de plus grandes colonies. Les trois taxa montrent une perte des plus petites
colonies, ce qui résulte globalement en des populations caractérisées par des colonies de

tailles intermédiaires.

Cette plus forte susceptibilité désropora et desPocillopora a la prédation des
Acanthastera été quantifiée dans I&€hapitre Il etlll de ce manuscrit, une susceptibilité
particulierement liée aux préférences alimentaires de ce prédateur pour les coraux (De’ath &
Moran 1998 ; Kayakt al. sous presse). Le déclin important de la populatidwwrdpora
s’explique par une perte des plus grandes colonies suite a 'augmentation importante de leur
probabilité de mortalité lors de la prolifératiaf.( sectiorll.4.c.). A I'inverse, la forte chute
dePocillopora semble principalement liée a la perte des plus petites colonies qui représentent
une part importante de cette population. En concordance avec les observations faites dans
diverses régions (McClanahan et al. 2007 ; Green et al. 2008 ; Adjerailld?009) et avec la
stratégie de vie identifiée athapitre Ill de ce manuscritf., sectionll.4.c.), la résistance
de Poritesface aux perturbations permet a cette population de montrer un essor au sein de

I'assemblage corallien pendant la prolifération.
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Potentiels de récupération

Les populations des différents taxa montrent des résiliences contrastées suite a la
perturbation, ce qui résulte en une altération de la structure de I'assemblage simulé. Tandis
gue les populations Atroporaet dePorites retrouvent leur taille pré-perturbation en une
guarantaine d’années, la populationRieillopora occupe moins de deux fois sa taille initiale
apres 50 ans de simulation. Basé principalement sur un fort taux de recrutdmeettion
lll.4.c.), la résilience de cette population est limitée par une régulation du recrutement dans
un habitat partiellement occupé par I'assemblage survitFagure 87, se reporter a la section
[11.4.b. sur la régulation densité-dépendante du recrutemerPal@lopora). La perte en
Pocillopora est compensée par la forte résiliencaatibpora et I'ensemble de 'assemblage
corallien retrouve son occupation initiale de I'habitat en moins de 50 ans. En termes de
structure de taille, chacune des populations retrouve sa structure pré-perturbation pendant la
phase de résilience.

Cet unique phénoméne de perturbation altére notablement la structure de 'assemblage
corallien modélisé, avec une perte durable de la populatioRodi#lopora, au profit des
populations dePorites et plus particulierement Atropora qui se distingue en taille des
autres populations, notamment grace a la croissance rapide des grandes colonies survivantes
suite a la perturbation. Bien gqu’un fort taux de recrutement constitue généralement un atout
majeur pour la résilience des populations (Conetedll. 2004 ; Fox 2004 ; McClanahan et al.

2007), cette simulation souligne que le profil des survivants peut jouer un role important dans
la trajectoire des populations coralliennes, et que la saturation de I'habitat par les especes

compétitrices peut affecter la résilience des espéces colonisatrices.
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IV.4.c. Conséquences d’'une augmentation de la fréquence des perturbations

Impact des perturbations sur la trajectoire des populations

L'augmentation de la fréquence et la récurrence des perturbations résulte en un
effondrement des populations corallienn&stopora, le taxon dominant dans cette simulation
et également le plus susceptible a la prédationAdesithaster(cf., Chapitres Il et Il )
montre les plus forts taux de déclin, et la répétition chronique des perturbations successives
engendre un réarrangement progressif de la composition taxinomique de I'assemblage pour
mener a une dominance gwcillopora. Les populations survivantes se caractérisent pour les
trois taxa par de plus petites tailles de colonies. Une périodicité de perturbations inférieure a

40 ans s’avere incompatible avec le maintien de I'assemblage corallien simulé.

La récurrence des perturbations restreint la forte résilience initialement observée pour
Acropora, et la taille de cette population est progressivement diminuée a la méme échelle que
les populations déocillopora etPorites Un régime important des perturbations conduit
rapidement a la perte de l'occupation de I'habitat par les scléractiniaires et mene a la
dominance du taxa a plus fort taux de recrutenf@mtjllopora. Cette observation concorde
avec la théorie de la perturbation intermédiainete(mediate disturbance hypothésis
proposée par Connell (1978) selon laquelle les écosystemes frequemment perturbés sont

dominés par les espéces a stratégies opporturitstese 6).

Dans de nombreuses régions, la dégradation de la qualité de I'habitat conséquente a
'augmentation de la diversité, de lintensité et de la fréquence des perturbations tend ainsi a
déséquilibrer les assemblages coralliens en faveur de la dominance d’'un nombre restreint
d’especes résistantes ou opportunistésr{ersselon Loyaet al. 2001), et engendre une perte
globale de la diversité et de la productivité des communautés récifales (Ngstabn2000 ;
Bellwood et al. 2004 ; Adjeroud et al. 2009 ; Cardtial. 2009 ; la présente étude). Face aux
changements environnementaux prédits pour les prochaines décenniet @Drr2005 ;
Hoegh-Guldberg et al2007 ; Wilkinson 2008), le sort des récifs coralliens s’annonce
particulierement préoccupant, et ceci méme dans les régions qui jusqu’alors ont montré une

forte résilience.
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Roéle des perturbations dans la structure des communautés

Avec leurs traits d’histoire de vie respectifs, les différents taxa de coraux montrent des
susceptibilités et des réponses variées face aux perturbations. Afin d’étre en mesure de
comparer le succés des différentes stratégies sous divers scénarios environnementaux,
différents régimes de perturbations ont été simulés par un travail de modélisation. Les
premieres sorties du modele concordent avec les traits d’histoire de vie des especes tels
gu’'observés sur le terrain, et les simulations prédisent la structure des assemblages coralliens

face aux diverses conditions environnementales.

Le succeés d’'une stratégie basée sur la compétition au détriment de la résistance au
stress ¢f., Acropora) est fondé sur de longues périodes de stabilité environnementale qui
permettent a ces espéces de coloniser efficacement les habitats. A l'inverse, la prédominance
d’'une stratégie basée sur la résistance au stress au détriment de la vitesse de croissance et de
la compétitivité ¢f., Poriteg est fondée sur l'occurrence de perturbations a moyenne
fréquence (ou a moyenne intensité) de facon a réguler les espéces plus susceptibles sans pour
autant affecter 'espéce d’intérét. Enfin, la dominance des espéces de type opportunistes a fort
investissement dans la reproduction au détriment de la longékjtedcillopora) repose sur
'occurrence de perturbations qui réduisent significativement les populations établies et
permettent une recolonisation rapide des habitats. Cette stratégie repose cependant sur la
disponibilité larvaire et donc la connectiviténtre les populations, et peut s'avérer limitée

face a une fragmentation du milieu et un isolement des populations.

% Une forte connectivité entre les populationsPgeillopora meandrina a été mise en évidence par Maggtlah (2005) &
I'échelle de I'archipel de la Société.
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IV.4.d. Perspectives

Le dernier volet de ce programme de recherche doctoral a permis I'élaboration d’'un
nouveau modeéle permettant d’anticiper la trajectoire des populations coralliennes sous
différents scénarios de perturbations. Une des originalités de ce modele est qu'il se base sur
des données de dynamique des populations provenant d’un suivi in situ sur le récif. Le modéle
tel que présenté dans ce manuscrit constitue une premiére approche qui sera par la suite
affinée afin de tenir compte de divers processus de régulation des communautés, telles que les
interactions compétitives intra- et inter-spécifiques ou encore la saturation de I'habitat par
densité-dépendance. Ce modéle sera également testé pour les criteres de sensibilité et
d’élasticité requis pour sa validation. En outre, ce modéle de dynamique des populations
pourra éventuellement étre complété a I'échelle des communautés récifales, notamment en
tenant compte des interactions entre les coraux et leurs principaux prédateurs et compétiteurs

tels qu’identifiés aux Chapitres Iet Il de ce manuscrit.

Une continuité des suivis de la dynamique des populations coralliennes sur les pentes
externes récifales de Moorea permettra non seulement de tester la sensibilit¢ du modéle et
d’en calibrer les sorties, mais également d’affiner la résolution des prédictions en tenant
compte notamment de divers facteurs biotiques et abiotiques entrant en jeu dans la régulation

des populations coralliennes.
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Chapitre V. Discussion et perspectives générales

V.1. Dynamique des communautés récifales

Les récifs coralliens des pentes externes des iles de la Société, Polynésie francaise,
sont soumis a diverses et récurrentes perturbations natufiedldedu 1). Ces perturbations,
principalement sous formes de phénoménes de blanchissement corallien, d'épisodes
cycloniques et d’explosions démographiques du prédateur corallhaaethaster plangi
jouent un réle important dans la dynamique des populations coralliennes, et au-dela des
communautés récifales de cette région (Bouchon 1985 ; Adjebatl 2009 ; la présente
étude). Par le passé, ces communautés avaient déja été fortement affectées par ces
perturbations de grande ampleur, a I'image de celles situées sur I'lle de Moorea ou la
dynamique des communautés récifales est relativement bien documentée depuis plusieurs
décenniesdf., section.3.b.). Ces suivis montrent notamment une forte capacité de résilience
des récifs en termes de recouvrement corallien face a ces perturbations, avec un retour a un
niveau pré-perturbation a I'échelle de la décennie (Bouchon 1985 ; Adjerou®@0@il;cf.,
sectionll.4.b.). Cette capacité de résilience observée au cours des décennies passées constitue
un argument positif en faveur d’'un fort potentiel de rétablissement de ces récifs face aux
récentes perturbationse., Acanthasterde 2003 & 2010, et cyclone de 2010), et ceci malgré
leur occurrence successive et rapprochée dans le temps, et leur sévérité exceptionnelle envers
les communautés corallienned. (Chapitres Il etlll ). En outre, la pression d'herbivorie qui
régule la biomasse algalef.( Chapitre Il) et le fort taux de recrutement corallien observé sur
les sites affectés constituent des signes majeurs du potentiel de résilience des récifs de cette
région €f., Chapitre 111 ).

Toutefois, le suivi a long terme des récifs de Moorea montre également une dérive
progressive de la structure et de la composition des assemblages coralliens, avec un déclin de
la contribution relative des especes branchues plus susceptibles aux perturbations, en faveur
d’especes massives plus résistantes et persistantes dans le temps (Adjero@00£, dh
présente étude). Tandis que les conséquences exactes de cette dérive des communautés
coralliennes vers un appauvrissement de leur composition et leur diversité sont a ce jour

méconnues, diverse études soulignent le lien fort entre la couverture et la composition
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coralliennes et la diversité et la biomasse de différentes communautés récifales (@raham
2008 ; Halford & Caley 2009). De méme, la capacité de résilience des difféerentes especes
coralliennes montre des directions contrastées selon les principaux taxa, en fonction des traits

d’histoire de vie respectif€f., Chapitre Il et lll).

Le genrePocillopora montre une stratégie purement de type opportuniste, avec un fort
investissement dans la reproduction et dans la dispersion des larves, ce qui résulte en un taux
probablement fort d’allo-recrutement qui sature I'habitat et montre une forte régulation
densité-dépendantef(, Chapitre Il ). Les colonies d@ocillopora montrent une vitesse de
croissance et une capacité compétitrice intermédiaire entre celles des cAlojesra et
Porites Face a une augmentation de la fréquence et de l'intensité des perturbations, les
populations dePocillopora devraient pouvoir se maintenir sur les récifs de la Polynésie
francaise tant que la connectivité et I'approvisionnement larvaire seront maintenus dans cette

région €f., Chapitre IV).

A linverse, le genrePorites montre une stratégie de type stress-tolérante, avec un
faible investissement dans la production et la dispersion des larves et un taux d’auto-
recrutement probablement fodf( Chapitre IIl'). Les colonies de Poritasontrent une faible
susceptibilité a diverses perturbations, tels que les phénoménes de blanchissement
(McClanaharet al. 2007 ; Peniet al. 2007b), les cyclones (Adjeroud et al. 2005, 2009) et les
proliférations du prédatedtcanthaster plancfFaure 1989 ; De’ath & Moran 1998 ; Pratchett
2007b ; Kayalet al. sous presse ; la présente étude), et sont en pratique difficlement
extirpables une fois qu’elles sont établies au sein des habitats récifaulRotiess sont
cependant de pietres compétiteurs face a diverses espéeces scléractiniaires (Cox 1986 ; Connell
et al. 2004), algales (Miller & Hay 1998 ; Lirman 2001 ; Jompa & McCook 2002), ou issues
d’autres communautés benthiques (Aerts 1998), et présentent généralement de faibles taux de
croissance (Harriott 1999). Sous un scénario d’instabilité environnementale, les populations
dePoritesconstitueront probablement parmi les derniers scléractiniaires avant une extirpation
voire un effondrement des coraux tropicaux (McClanadtaal. 2007 ; Green et aR008 ;

Adjeroud et al. 2009)cf., Chapitre V).
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Le genreAcropora présente une stratégie de vie encore difféerente des genres
Pocillopora etPorites avec comme atout majeur une forte vitesse de croissance et une forte
capacité a envahir et occuper I'espace sur le bentho€apitre 11l ). Acropora est un trés
bon compétiteur face a d'autres espéces (Stimson 1985 ; Harriott 1999 ; Baird & Hughes 2000
; Connell et al. 2004), mais est aisément extirpable des habitats d0 a une susceptibilité
particuliere a diverses perturbations tels que les phénomenes de blanchissement (McClanahan
et al.2007 ; Penin et aR007b), les cyclones (Adjeroud et al. 2005, 2009) et les proliférations
du prédateurAcanthaster planci{Faure 1989 ; De’'ath & Moran 1998 ; Pratchett 2007b ;
Kayal et al. sous presse ; la présente étude). En Polynésie francaise, |lAgepmra montre
un recrutement intermédiaire entPecillopora etPorites avec un taux d’allo-recrutement a
priori relativement constantf(, Chapitre Ill ). En raison de leur forte susceptibilité aux
perturbations, les suivis a long termes montrent déja une extirpation progreshoeagesa
dans diverses régions du globe (McClanahan et al. 2007 ; Greer2@08&l; Adjeroud et al.

2009).

Avec leurs traits d’histoire de vie respectifs, les taxa coralliens montrent des aptitudes
contrastées a prospérer sous diverses conditions environnemeatal€hgpitre 1V), et
malgré la relative plasticité de diverses fonctions comme la croissance ou la reproduction
(Smith 1992 ; Idjadi & Karlson 2007), il apparait que la variabilité environnementale
constitue un facteur déterminant dans le succes des stratégies de maintien des communautés
coralliennes en milieu récifal (Connell et al. 2004; McClanahan et al. 2007; Green et al. 2008;
Adjeroudet al. 2009 ; la présente étude). Etant donné la fonction cruciale des coraux en tant
guingénieurs de [I'écosysteme récifal (Jones al. 1997 ; Stachowicz 2001), un
appauvrissement de la composition taxinomique ou de la structure de taille des populations au
sein des communautés coralliennes pourrait engendrer un déclin de la diversité structurale des
habitaux récifaux, ce qui pourrait avoir des conséquences néfastes quant aux processus de
régulation et au maintien de la diversité récifale (Hacker & Gaines 1997 ; Brun®60al,
Crain & Bertness 2006 ; Lenihan et al. 2008 ; Crabbe 2010 ; Khydl sous presse)
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Les récifs coralliens constituent des milieux riches et diversifiés qui se caractérisent
par des liens complexes et intenses entre les espéces et leur environnement. Loin de
représenter des havres de stabilité, les écosystemes récifaux sont fortement soumis a diverses
perturbations qui modifient la structure et orientent la trajectoire des assemblages de coraux,
ce qui a d'importantes implications sur la diversité des habitats et des espéces qui y sont

associées.

Dans l'ere actuelle des perturbations anthropiques et des changements climatiques
globaux, l'augmentation de la fréquence, de Tlintensité et de I'échelle spatiale des
perturbations de différentes natures est en train de modifier la structure des assemblages
coralliens a I'échelle planétaire, avec un essor des espéces les plus résistantes au détriment des
autres especes. Ces perturbations ont ainsi tendance a engendrer séquentiellement un
appauvrissement graduel des communautés coralliennes avec une perte progressive des
especes les plus susceptibles, une érosion de plus en plus importante de la diversité des
coraux, une perte de la diversité des habitats récifaux et une perte de la diversité et de la
productivité des communautés récifales associées. Ces effets « en cascade » générent a leur
tour une perte des fonctions écologiques et des changements de phase (d'une dominance
corallienne a une dominance souvent algale), et ménent progressivement au déclin des
communauteés récifales. Ces menaces sur les écosystemes récifaux pesent plus généralement
sur 'ensemble des milieux naturels, méme ceux jusqu’alors relativement épargnés, menacant

le maintien de la biodiversité a I'échelle planétaire.

A I'exemple des issues soulevées dans le présent manuscrit, le déclin global de la
biodiversité, tel gu'observé aujourd’hui et depuis déja plusieurs décennies, risque d’engendrer
graduellement et dans les décennies a venir, une perte des fonctions écologiques et une
altération durable, voire permanente de nombreux écosystemes naturels. Ce déclin devrait
affecter I'habitat, I'alimentation, le comportement, et le mode de vie de la majortié, voir de
I'ensemble des espéces présentes sur notre planéte, et particulierement de celle parmi les plus

vulnérables et cependant les plus ubiquistes de tous, I'humain.
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V.2. Perspectives de recherche

Ce programme de recherche doctoral a constitué une opportunité unique pour une
investigation intensive et détaillée de la dynamique des populations de coraux. Cette étude a
permis d’appréhender divers aspects du fonctionnement écologique des populations
coralliennes et des principales communautés récifales sur les pentes externes des récifs des
fles de Moorea et de Raiatea, dans I'archipel de la Société en Polynésie francaise. Ce travail a
permis I'étude des récifs coralliens en dehors des majeures pressions anthropiques rencontrées
dans de nombreuses régions, et de considérer le role de perturbations naturelles de grande
ampleur dans la dynamique des communautés récifales.

Durant ce suivi de la dynamique des populations coralliennes et des communautés
associées des pentes externes de Moorea et Raiatea, les récifs étudiés ont été fortement
affectés par des perturbations naturelles (prolifération du prédataunthaster planciet
cyclone), avec pour résultat une mortalité massive des coraux. Ce travail a permis d'examiner
la susceptibilité et la réponse des populations face a diverses conditions environnementales et
perturbations, et d’évaluer l'importance des traits d'histoire de vie des espéces. Une
perspective intéressante a ce travail serait d'examiner les processus de recolonisation qui font
suite aux récentes perturbations. Dans ce contexte, la poursuite des suivis mis en place a
Moorea permettrait notamment de comparer la dynamique de résilience avec la dynamique de
déclin quantifiée dans le présent manuscrit, et de tester la justesse et la précision du modele
mathématique que nous avons développé dans le cadre de cette these. En parallele, d'autres
parametres de la dynamique des populations que nous n'avons pu prendre en compte dans le
présent travail, tels que la sensibilité des colonies a différents types de stress ou encore les
taux de fécondités, restent a étre quantifiés afin d’améliorer notre compréhension des
performances et de la régulation des assemblages coralliens. En outre, les caractéristiques
singulieres, les stratégies de vies et les fonctions écologiques propres aux différentes especes,
ainsi que les interactions entre les différentes communautés récifales restent a étre étudiées
plus amplement afin d’appréhender le fonctionnement écologique et les mécanismes de
maintien de la biodiversité.

A I'image de nombreux écosystémes naturels sur notre planéte, I'investigation du
fonctionnement écologique des récifs coralliens montre de plus en plus I'extréme complexité
des processus de régulation des communautés, ainsi que leur forte vulnérabilité et

susceptibilité aux changements environnementaux.
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Chapitre VII. Annexes

VII.1. Annexe des figures
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Figure Al. Graphiques illustrant la dynamique (axe X, date) des densiAéamthaste(moyenne + SE, ind.200 fhaux stations de I'lle de Raiatea (Uturoa [U] et Miri Miri [M]). Les
courbes de densité sont cumulées pour les 3 profondeurs (de haut en bas 6, 12 et 18 m) de fagon a illustrer la densité totale observée sur chaque site & chaque comptigpirSe reporte
13 pour les graphes des stations de I'lle de Moorea.
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Figure A2. Graphique illustrant la richesse spécifique des assemblagsadédorcorallivores sur les stations de Moorea (combinaison des sites Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Hal],
et des profondeurs 6, 12 et 18 m) entre 2005 et 2010. Chaque station est représentée avec une couleur distincte par souci de clarté. Les stations du site Vaipahu comptent 7 comptsz
gue celles des sites Tiahura et Haapiti en comptent 8. Les astérisques a droite des histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages pucfd35jfs (* poL
** n<0.01, ** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Les astérisques de couleur rouge indiquent les transitions négatives (diminutions). L
transitions positives (augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire. Les valeurs moyennes de I'indicéltdaliBbesitéon sont indiquées au dessus des
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Figure A3. Graphiques illustrant la relation entre la densité (ind.28Ddwes différentes espéces@eaetodorcorallivores (dans I'ordr€. ornatissimusC. reticulatus C. trifacialis, C.
lunulatus,C. aurigg C. lunulg C. pelewensi<C. ulietensisC. unimaculatus eE. quadrimaculatus ; axe Y, moyenne * SE, données transformées eriLlpgft le recouvrement en corail
vivant (axe X, moyenne = SE, données transformées en antgimus stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R? et les
significativitésp (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphe. Chaque point sur les grepl3&3 (eprésente la valeur issue d’un échantillonnage (2005, 2008,
2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représen
dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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Figure A4. Graphiques illustrant la relation entre la biomasse (g.28)0des différentes espéces@eaetodorcorallivores (dans I'ordr€. ornatissimusC. reticulatusC. trifacialis, C.
lunulatus,C. auriga C. lunula C. pelewensis;. ulietensisC. unimaculatus e€. quadrimaculatus ; axe Y, moyenne + SE, données transformées eri]pgl le recouvrement en coralil
vivant (axe X, moyenne + SE, données transformées en anésimus stations de Moorea. Les formules des droites de régression linéaire, les ccefficients de corrélation R? et les
significativitésp (a coefficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les graphes (n = 36) représente la valeur issue d’'un échantillonnage (2
2008, 2009 ou 2010) sur un site (Vaipahu, Tiahura ou Haapiti) en une profondeur (6, 12 ou 18 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a repré
dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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Figure A5. Graphiques illustrant la dynamique (temps, axe X) en densité (graphes de gauche, moyenne * SE) et e(gapmassie droite, moyenne + SE) des poissons corallivores du
genreChaetodoraux stations de I'lle de Raiatea (Uturoa [U] et Miri Miri [M]). Les courbes sont cumulées sur les 3 profondeurs (de haut en bas 6, 12 et 18 m) de facgon a illustrer la der
la biomasse totale observée sur chaque site a chaque comptage (somme des valeurs issues des comptages aux 3 profondeurs). Les astérisques indiquent les transitions significative
échantillonnages successifs (* paux 0.05, **p < 0.01, *** pourp < 0.001, aveg issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Afin d'illustrer les tendances sur la globalité d
la période d'observation, la significativipdde la comparaison des valeurs entre la premiére et la derniére observation est indiquée pour chaque station. Les transitions significatives pos
(augmentations) sont indiquées en bleu et les transitions significatives négatives (diminutions) en rouge. Se ré&pgurer 27lpour les graphes des stations de I'lle de Moorea.
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Figure A6. Graphiques illustrant la richesse spécifique (graphe de gauche) et les densités des différentes especes (graphe de droite) des &dwetddiagesrdiivores aux stations de
Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi]) en 2008 et 2009. Les valeurs moyennes de I'indice de divrsiggShannon sont indiquées au dessus des histogrammes sur le graphe de gauche. L
astérisques a droite des histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages succepsf®@potip < 0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD
de Fisher pour chaque paire de mesure). Les couleurs des astérisques correspondent aux couleurs des histogrammes pour les transitions négatives (diminutions). Les transitions |
(augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire. Les astérisques de couleur rouge sur le graphe de droite indiquent I'observation d’espéces sur des stations ou e
pas présentes a I'échantillonnage précédent.
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Figure A7. Graphiques illustrant la dynamique (temps, axe X) en densité (gauche, ind.,20@yenne + SE) et en biomaggeoite, g.200 i, moyenne + SE) des poissons herbivores de la
famille Scaridae sur les stations de Raiatea (dans I'ordre Uturoa [U] et Miri Mriri [M]). Les courbes sont cumulées sur les 3 profondeurs (de haut en bas 6, 12 et 18 m) de fagon a illus
densité et la biomasse totale observée sur chaque site a chaque comptage (somme des valeurs issues des comptages aux trois profondeurs). Les astérisques indiquent les trar
significatives entre deux échantillonnages successifs (*peaud.05, **p < 0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Afin d'illustrer les
tendances sur I'ensemble de la période d’'observation, la significptolétéa comparaison des valeurs entre la premiére et la derniére observation est indiquée pour chaque station. Les
transitions significatives positives (augmentations) sont indiquées en bleu et les transitions significatives négatives (diminutions) en rouge. Sé&igynerte3 pdar les graphes des
stations de I'lle de Moorea.
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Figure A8. Graphiques illustrant la structure de taille (surfaem cnf, log[x+1]) des populations de coraukafopora[ACR],Pocillopora[PO( et Porites PORY]) des stations situées sur
I'lle de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]) et de Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi]). Les dates d'échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008,
septembre 2008, Il mars 2009, IV septembre 2009, V mars 20,10ableau 14. Les statistiques descriptives de ces distributions sont résumées tabeéu AL
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Figure A9. Graphiques illustrant la dynamique en densité (moyenne + SE) et en composition relative (moyenne + SE) du recrutement corallien pour les stations échantillonnées
semestriellement sur la période de proliférationAteEmthaster (échantillonnages de mars 2008 a septembre 2009) sur I'lle de Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi], 12 m de profondeur)
Les périodes d’'échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars-septembre 2008, 1l septembre 2008 - mars 2009, 11l mars-sepfemabée200B4. Les chiffres au-dessus
des histogrammes (graphe de densité) indiquent les densités moyennes sur I'ensemble des 3 taxa. Les chiffres sur les histogrammes (graphe de composition relative) indiquent la cc
relative des trois taxa étudiés au recrutement. Les astérisques a droite des histogrammes indiquent les transitions significatives entre deux échantillonnages qued@€sfs{ppour
0.01, *** pourp < 0.001, avep issu du test LSD de Fisher pour chaque paire de mesure). Les couleurs des astérisques correspondent aux couleurs des histogrammes pour chaque ta
les transitions négatives (diminutions). Les transitions positives (augmentations) sont indiquées par des astérisques de couleur noire. SEgepoBtpada les graphes des stations de
I'lle de Moorea.
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Figure A10. Graphiques de dynamique de transition illustrant la relation entre la taille initiale des c@oaie<xi(la date d'échantillonnage, axe X, Iggl]) et la probabilité (axe VY,
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Figure A11. Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de Moorea, la corrélation entre le coefficient directeur des courbes de dynam
transition (probabilité de croissance [vert], de mortalité partielle [orange] et de mortalité [reagr]¥la taille des colonies pour chaque taxon (Slope TransDyn, axe Y) et différents facteurs
intrin- et extrinséques quantifiés dans@epitre 1l et [ll de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne cumuldeanthaster depuis le début de la prolifération (CurAdthncidensity,
log[x+1]), recouvrement en corail vivant (LiveCoral, moyenne, axeijren genre respectif (moyenne, aregjnen macro-algue (MacroAlgae, moyenne, ard§iren turf algal (Turf,
moyenne, arcsivk), en algue calcaire encro(itante (CCA, moyenne, ahgsiainsi que taille moyenne des colonies au sein des populations resp&itives/énne, logf+1]), densité en
Acanthaster (4.planci moyenne, logf+1]), densité et biomasse @maetodorcorallivore (Chaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagll]), et densité et biomasse en
Scaridae (dScaridae et BMScaridae respectivement, moyenng,ljgLa formule des régressions linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les signifigatavitésfficient directeurh
ordonnée a l'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les gnaptié3 (eprésente la valeur issue d'un échantillonnage semestriel (3 ou 4 périodes de suivi paf.station,
Tableau 14 sur une station (Vaipahu 12 m, Tiahura 6 m, 12 m ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représente
dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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Figure A12. Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de Moorea, la corrélation entre I'ordonnée a I'origine des courbes de dynami
transition (probabilité de croissance [vert], de mortalité partielle [orange] et de mortalité [nerge} la taille des colonies pour chaque taxon (Intercept TransDyn, axe Y) et différents
facteurs intrin- et extrinséques quantifiés dan<lespitre Il et Il de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne cumuldeeanthaster depuis le début de la prolifération (CurANdtanci
density, logk+1]), recouvrement en corail vivant (LiveCoral, moyenne, axs3jren genre respectif (moyenne, areg)n en macro-algue (MacroAlgae, moyenne, aréginen turf algal
(Turf, moyenne, arcsivx), en algue calcaire encro(itante (CCA, moyenne, afdsiainsi que taille moyenne des colonies au sein des populations resp&itivesénne, logf+1]), densité
enAcanthastefdA.planci moyenne, log{+1]), densité et biomasse €maetodorcorallivore (Chaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagll]), et densité et biomasse en
Scaridae (dScaridae et BMScaridae respectivement, moyenng,ljgL.a formule des régressions linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les signifigatavitésfficient directeurh
ordonnée a I'origine) sont indiqués sur les graphes. Chaque point sur les gnaphé3 (eprésente la valeur issue d’'un échantillonnage semestriel (3 ou 4 périodes de suivi paf.station,
Tableau 149 sur une station (Vaipahu 12 m, Tiahura 6 m, 12 m, ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de facon a représente
dynamique de déclin telle qu'observée au cours de cette étude.
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Figure A13. Graphiques de cinétique de transition illustrant la relation entre la taille in§jjleake X, logk+1]) et la taille finale ft+1], axe Y, logj+1]) pour la croissance (G, courbe
verte) et la mortalité partielle (PM, courbe orange) des colonies au sein des populations dé\copara{Acr], Pocillopora[Pod et Porites Por]) des stations situées sur I'lle de Moorea
(Vaipahu [V], Tiahura [T] et Haapiti [H]) et de Raiatea (Uturoa [U] et Miri Miri [M]). Les périodes d’échantillonnage sont numérotées en chiffred-@ratees;septembre 2002-3
septembre 2008 - mars 20834 mars-septembre 200@-5 septembre 2009 - mars 2010, (Tableau 14. Chaque point sur les graphes correspond a une colonie observée sur les 2
échantillonnages successifs. Les statistiques descriptives de ces distributions sont résuhabésaanxAS et A6.
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de cette étude.

3.5

Figure A14. Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de Moorea, la corrélation entre le coefficient directeur des courbes de cinéti
transition (vitesse de croissance [vert] et de mortalité partielle [orarggs])s la taille des colonies pour chaque taxon (Slope TransRate, axe Y) et différents facteurs intrin- et extrinséque
quantifiés dans leGhapitre Il et Ill de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne cumuléA@nthastedepuis le début de la prolifération (CumMgdlancidensity, logk+1]), recouvrement
en corail vivant (LiveCoral, moyenne, arcéi), en genre respectif (moyenne, ardsjn en macro-algue (MacroAlgae, moyenne, arsinen turf algal (Turf, moyenne, arcsi), en algue
calcaire encro(itante (CCA, moyenne, argsjnainsi que taille moyenne des colonies au sein des populations resp&itivesyénne, log{+1]), densité ercanthaster (4.planci moyenne,
log[x+1]), densité et biomasse €maetodorcorallivore (Chaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagll]), et densité et biomasse en Scaridae (dScaridae et BMScaridae
respectivement, moyenne, lagfl]). La formule des régressions linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les signifigatavitésfficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués
sur les graphes. Chaque point sur les graphesl@) représente la valeur issue d'un échantillonnage semestriel (3 ou 4 périodes de suivi paf.sia@tleau 14 sur une station (Vaipahu
12 m, Tiahura 6 m, 12 m ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée
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Figure A15. Graphiques illustrant pour I'ensemble des stations échantillonnées semestriellement sur I'lle de Moorea, la corrélation entre I'ordonnée a I'origine des courbes de cinétiq
transition (vitesse de croissance [vert] et de mortalité partielle [orargrs])s la taille des colonies pour chaque taxon (Intercept TransRate, axe Y) et différents facteurs intrin- et extrinseqt
quantifiés dans leGhapitre Il et 1ll de ce manuscrit (axe X) : densité moyenne cumuléA@nthastedepuis le début de la prolifération (CumMgdlancidensity, logk+1]), recouvrement

en corail vivant (LiveCoral, moyenne, arcéi), en genre respectif (moyenne, ardsjn en macro-algue (MacroAlgae, moyenne, arésinen turf algal (Turf, moyenne, arcsi), en algue
calcaire encro(itante (CCA, moyenne, argsjnainsi que taille moyenne des colonies au sein des populations resp&itivesyénne, log{+1]), densité ercanthaster (4.planci moyenne,
log[x+1]), densité et biomasse €maetodorcorallivore (Chaetodoret BMChaetodorrespectivement, moyenne, lagll]), et densité et biomasse en Scaridae (dScaridae et BMScaridae
respectivement, moyenne, lagfl]). La formule des régressions linéaires, les ccefficients de corrélation R2 et les signifigatavitésfficient directeurh ordonnée a I'origine) sont indiqués
sur les graphes. Chaque point sur les graphesl@) représente la valeur issue d'un échantillonnage semestriel (3 ou 4 périodes de suivi paf.sia@tdeau 14 sur une station (Vaipahu
12 m, Tiahura 6 m, 12 m ou 18 m, ou Haapiti 12 m). Pour la couverture corallienne, I'axe X est illustré en sens inverse de fagon a représenter la dynamique de déclin telle qu'observée
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VIl.2. Annexe des tableaux
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Tableau Al. Statistiques descriptives de la structure de taille (surfa@m crfy log[x+1]) des populations de corauRdfopora [Aci,
Pocillopora [Pogd et Porites[Por]) des stations de I'lle de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti], Haapiti [Ha]) et de Raiatea (Uturoa [Ut], Miri
Miri [Mi]). Les dates d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, IIl mars 2009, IV septembre 20
V mars 2010 (cf.Tableau 14).Prof profondeur en mn nombre de colonie$S log(x+1) de la surfac& ISmin elSmaxvaleurs minimale et
maximale |Smoymoyenne SD déviation standardGE erreur standardZV coefficient de variationAsymasymétrie Appl aplatissementStotal

somme de la surface des colonies échantillonnées.

Site Prof Date Taxa n ISmin  ISmax ISmoy SD SE CVv Asym  Appl IStotal
Va 6 Il Acr 48 0.22 3.27 1.84 0.94 0.14 051 -0.22 1.69 88.22
Va 6 \% Acr 8 0.78 3.33 2.23 0.78 0.28 0.35 -0.49 2.64 17.83
Va 12 | Acr 43 0.02 3.10 1.06 0.79 0.12 0.74 1.02 3.32 45.79
Va 12 1l Acr 24 0.05 2.79 0.82 0.70 0.14 0.86 1.46 4.47 19.69
Va 12 1]l Acr 13 0.02 1.13 0.39 0.36 0.10 0.94 1.08 2.63 5.02
Va 12 v Acr 15 0.13 1.19 0.76 0.35 0.09 0.46 -0.45 2.08 11.36
Va 12 \% Acr 4 0.57 1.42 0.94 0.43 0.22 0.46 0.15 1.20 3.74
Va 18 1l Acr 41 0.13 2.24 0.72 0.46 0.07 0.63 1.05 4.36 29.71
Va 18 \Y Acr 24 0.22 1.69 0.72 0.31 0.06 043 1.32 5.47 17.21
Ti 6 I Acr 48 0.11 3.43 1.20 0.78 0.11 0.65 0.70 3.37 57.69
Ti 6 1] Acr 44 0.07 3.53 1.14 0.88 0.13 0.77 0.81 2.94 50.30
Ti 6 n Acr 39 0.21 3.67 1.46 0.90 0.14 0.61 0.65 2.61 56.91
Ti 6 v Acr 36 0.04 3.37 1.65 0.86 0.14 0.52 0.04 2.26 59.40
Ti 6 \Y Acr 31 0.02 2.72 114 0.82 0.15 0.72 0.39 1.96 35.19
Ti 12 | Acr 38 0.11 2.87 0.70 0.49 0.08 0.70 231 11.50 26.41
Ti 12 Il Acr 39 0.12 2.37 0.60 0.44 0.07 0.73 1.95 8.32 23.28
Ti 12 11l Acr 36 0.02 1.46 0.60 0.34 0.06 0.57 048 2.75 21.46
Ti 12 v Acr 19 0.15 1.29 0.70 0.35 0.08 051 0.18 1.89 13.21
Ti 12 \% Acr 4 0.22 1.49 0.72 0.56 0.28 0.77 0.63 1.90 2.90
Ti 18 | Acr 115 0.01 151 0.53 0.33 0.03 0.62 0.64 3.06 61.14
Ti 18 1l Acr 115 0.01 1.70 0.58 0.38 0.04 0.66 0.65 3.04 66.45
Ti 18 1] Acr 43 0.05 0.96 0.38 0.26 0.04 0.69 0.79 2.55 16.36
Ti 18 \Y Acr 40 0.03 1.45 0.65 0.40 0.06 0.62 042 2.20 2591
Ti 18 \ Acr 6 0.29 1.70 0.75 0.51 0.21 0.68 1.22 3.14 4.49
Ha 6 1] Acr 20 0.08 2.89 1.41 0.77 0.17 0.54 0.45 2.46 28.22
Ha 6 \Y Acr 9 0.80 1.77 1.36 0.33 0.11 0.24 -030 1.97 12.20
Ha 12 | Acr 121 0.00 3.77 1.55 0.88 0.08 0.57 0.57 2.77 187.26
Ha 12 Il Acr 87 0.02 3.42 1.55 0.93 0.10 0.60 0.16 2.13 134.59
Ha 12 I Acr 65 0.01 3.57 1.50 0.93 0.11 0.62 0.60 2.30 97.35
Ha 12 \Y Acr 42 0.24 3.09 1.22 0.77 0.12 0.63 0.66 2.45 51.37
Ha 12 \% Acr 46 0.06 3.01 1.19 0.82 0.12 0.69 0.57 2.36 54.59
Ha 18 Il Acr 32 0.11 1.74 0.59 0.45 0.08 0.76 1.02 3.20 19.02
Ha 18 IV Acr 18 0.13 1.25 0.63 0.32 0.08 051 041 2.28 11.31
Ut 12 | Acr 27 0.09 151 0.48 0.36 0.07 0.75 1.30 4.29 12.88
Ut 12 Il Acr 15 0.02 1.55 0.68 0.47 0.12 0.69 0.46 2.18 10.18
Ut 12 ] Acr 15 0.26 1.74 0.84 0.48 0.12 0.57 045 1.92 12.62
Ut 12 [\ Acr 11 0.36 1.95 1.19 0.56 0.17 0.47 -0.05 1.56 13.04
Mi 12 | Acr 39 0.02 3.08 0.81 0.78 0.12 096 1.87 5.39 31.54
Mi 12 1] Acr 11 0.02 2.46 0.63 0.72 0.22 1.14 1.55 4.77 6.96
Mi 12 I} Acr 14 0.15 1.58 0.62 0.45 0.12 0.73 0.83 2.53 8.67
Mi 12 v Acr 15 0.10 1.76 0.84 0.48 0.12 0.56 0.19 2.24 12.64
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Site Prof Date Taxa n ISmin  ISmax ISmoy SD SE (&Y Asym  Appl IStotal

Va 6 ] Poc 93 0.05 3.57 2.19 1.01 0.10 0.46 -0.76 2.03 203.63
Va 6 \% Poc 39 0.18 3.36 2.10 1.06 0.17 050 -049 149 82.04

Va 12 | Poc 164 0.09 3.29 1.50 1.01 0.08 0.67 0.46 1.75 245.54
Va 12 Il Poc 106 0.07 3.16 1.06 0.81 0.08 076 121 3.59 112.84
Va 12 ] Poc 185 0.04 3.11 0.58 0.46 0.03 0.80 2.49 11.33 106.73
Va 12 \% Poc 260 0.09 3.08 0.73 0.37 0.02 0.50 1.87 11.32 190.28
Va 12 \% Poc 41 0.11 2.25 0.86 0.44 0.07 0.51 1.05 4.68 35.16

Va 18 Il Poc 71 0.05 2.04 0.75 0.44 0.05 0.58 0.68 3.40 53.37

Va 18 \% Poc 155 0.09 1.78 0.61 0.28 0.02 0.46 1.15 5.27 93.85

Ti 6 | Poc 499 0.07 3.40 1.98 1.01 0.05 051 -051 1.73 986.59
Ti 6 Il Poc 422 0.09 3.45 1.97 1.00 0.05 051 -0.38 1.63 829.78
Ti 6 I} Poc 326 0.11 3.35 1.83 1.07 0.06 0.58 -0.19 147 596.46
Ti 6 v Poc 311 0.20 3.49 171 1.06 0.06 0.62 0.15 1.37 531.85
Ti 6 \% Poc 250 0.13 3.13 1.13 0.73 0.05 0.65 1.26 3.69 282.25
Ti 12 | Poc 105 0.18 3.27 1.47 0.91 0.09 0.62 0.55 2.01 154.23
Ti 12 1l Poc 165 0.07 3.06 0.80 0.59 0.05 0.74 1.73 6.45 132.28
Ti 12 1l Poc 202 0.05 3.06 0.65 0.39 0.03 0.60 161 9.05 131.89
Ti 12 \% Poc 249 0.07 2.00 0.67 0.33 0.02 0.49 0.91 3.72 167.24
Ti 12 \Y Poc 68 0.13 1.88 0.80 0.35 0.04 0.44 091 4.01 54.19

Ti 18 | Poc 376 0.04 2.79 0.66 0.35 0.02 0.53 1.05 6.12 247.81
Ti 18 1l Poc 413 0.04 1.57 0.64 0.36 0.02 0.56 0.36 2.28 265.09
Ti 18 1] Poc 173 0.05 1.62 0.59 0.32 0.02 054 0.71 3.25 102.04
Ti 18 \Y Poc 248 0.09 1.85 0.75 0.33 0.02 0.44 0.50 3.13 185.39
Ti 18 \% Poc 64 0.15 1.62 0.76 0.34 0.04 0.44 0.49 2.29 48.86

Ha 6 I Poc 160 0.18 3.23 151 0.85 0.07 0.56 0.18 1.80 241.98
Ha 6 I\ Poc 102 0.30 3.14 1.57 0.88 0.09 0.56 0.28 1.67 160.18
Ha 12 | Poc 329 0.05 3.67 1.90 0.94 0.05 049 -037 187 625.07
Ha 12 Il Poc 235 0.13 3.29 1.74 0.95 0.06 0.55 -0.09 1.67 409.55
Ha 12 1] Poc 162 0.11 3.19 1.30 1.00 0.08 0.77 0.61 181 210.32
Ha 12 \% Poc 150 0.15 3.19 1.19 0.86 0.07 0.73 1.05 2.82 177.82
Ha 12 \Y Poc 216 0.11 3.04 1.03 0.61 0.04 059 111 4.21 222.84
Ha 18 Il Poc 109 0.09 3.31 0.68 0.61 0.06 0.89 2.80 11.80 74.54

Ha 18 \% Poc 103 0.15 3.18 0.71 0.40 0.04 0.56 243 14.81 73.59

ut 12 | Poc 148 0.05 2.10 0.73 0.35 0.03 0.48 0.66 3.79 107.77
Ut 12 I Poc 208 0.07 2.32 0.81 0.37 0.03 0.46 0.70 3.98 168.33
ut 12 i Poc 256 0.07 2.46 0.92 0.44 0.03 0.47 0.25 2.52 234.59
Ut 12 \% Poc 224 0.15 2.81 111 0.49 0.03 0.44 0.24 2.46 249.25
Mi 12 | Poc 160 0.05 3.09 131 0.95 0.07 0.72 0.70 1.94 208.95
Mi 12 Il Poc 145 0.07 3.01 0.65 0.44 0.04 0.67 231 11.70 93.79

Mi 12 1] Poc 301 0.07 1.79 0.67 0.33 0.02 0.49 0.78 3.19 202.60

Mi 12 v Poc 387 0.11 1.94 0.86 0.35 0.02 0.41 047 2.92 334.15




Site Prof Date Taxa n ISmin  ISmax ISmoy SD SE (&Y Asym  Appl IStotal

Va 6 ] Por 38 0.04 4.26 1.66 1.36 0.22 0.82 0.32 1.69 63.06
Va 6 \% Por 43 0.14 3.99 1.73 1.17 0.18 0.68 0.21 171 74.49
Va 12 | Por 164 0.01 4.61 1.80 1.37 0.11 0.76 0.30 1.78 295.32
Va 12 Il Por 232 0.01 4.66 1.37 1.12 0.07 0.82 0.69 2.57 318.15
Va 12 ] Por 219 0.00 4.51 1.20 0.96 0.06 0.80 0.68 2.86 261.78
Va 12 \% Por 175 0.01 4.54 1.40 0.93 0.07 0.67 0.49 2.54 244.44
Va 12 \% Por 102 0.02 4.62 1.15 1.00 0.10 0.87 1.03 3.44 116.82
Va 18 Il Por 70 0.01 3.66 1.08 1.03 0.12 095 071 2.35 75.73
Va 18 \% Por 36 0.02 2.94 0.94 0.85 0.14 091 0.91 2.63 33.93
Ti 6 | Por 365 0.01 4.99 1.57 1.21 0.06 0.77 0.48 2.20 572.03
Ti 6 Il Por 360 0.01 4.41 1.48 121 0.06 0.82 0.65 231 531.80
Ti 6 I} Por 343 0.02 4.42 1.50 1.13 0.06 0.75 0.60 2.37 515.28
Ti 6 v Por 327 0.00 4.40 1.50 1.10 0.06 0.73 0.63 2.48 491.17
Ti 6 \% Por 301 0.02 4.14 1.39 1.06 0.06 0.76 0.70 2.55 418.44
Ti 12 | Por 199 0.01 4.82 1.84 1.28 0.09 0.69 0.19 1.94 366.54
Ti 12 1l Por 327 0.00 4.28 1.22 1.02 0.06 0.84 0.72 2.54 399.03
Ti 12 1l Por 251 0.01 3.17 111 0.86 0.05 0.77 0.58 2.28 279.18
Ti 12 \% Por 197 0.04 2.87 1.19 0.77 0.06 0.65 0.39 2.08 233.57
Ti 12 \Y Por 149 0.01 3.02 1.13 0.78 0.06 0.69 048 2.25 167.64
Ti 18 | Por 47 0.00 2.71 1.01 0.87 0.13 0.86 0.56 1.94 47.28
Ti 18 1l Por 48 0.01 2.42 0.89 0.70 0.10 0.78 0.57 2.10 42.94
Ti 18 1] Por 37 0.05 2.84 0.92 0.67 0.11 0.72 0.93 3.36 34.04
Ti 18 \Y Por 25 0.11 2.66 1.06 0.66 0.13 0.62 0.61 2.85 26.45
Ti 18 \% Por 11 0.40 3.05 1.29 0.85 0.26 0.66 0.87 2.70 14.19
Ha 6 I Por 74 0.01 4.67 1.18 0.98 0.11 0.83 0.90 3.77 87.00
Ha 6 I\ Por 55 0.03 4.76 1.39 1.03 0.14 0.74 0.80 3.52 76.46
Ha 12 | Por 301 0.00 4.01 1.53 1.16 0.07 0.76 0.32 1.90 459.72
Ha 12 Il Por 319 0.00 4.17 1.31 1.13 0.06 0.86 0.58 2.15 419.27
Ha 12 1] Por 321 0.01 4.04 1.22 1.01 0.06 0.83 0.72 2.66 393.22
Ha 12 \% Por 280 0.01 3.99 1.21 1.01 0.06 0.83 0.75 2.61 339.71
Ha 12 \Y Por 244 0.02 4.07 1.42 0.93 0.06 0.66 0.49 2.50 345.52
Ha 18 Il Por 93 0.01 5.40 1.19 1.11 0.12 0.93 1.38 5.05 110.57
Ha 18 \% Por 117 0.04 4.36 1.32 0.84 0.08 0.64 0.89 4.16 154.50
ut 12 | Por 62 0.01 4.61 1.19 1.09 0.14 091 0.93 3.18 73.74
Ut 12 I Por 68 0.00 4.51 0.88 0.93 0.11 1.06 1.73 6.38 59.74
ut 12 i Por 53 0.12 4.47 1.17 1.00 0.14 0.86 1.30 4.40 61.97
Ut 12 \% Por 57 0.19 4.56 1.36 0.86 0.11 0.63 1.40 5.78 77.28
Mi 12 | Por 355 0.01 3.45 1.01 0.77 0.04 0.76 0.82 3.08 359.25
Mi 12 Il Por 246 0.01 2.73 0.77 0.60 0.04 0.78 0.90 3.35 189.45
Mi 12 1] Por 185 0.02 2.40 0.89 0.56 0.04 0.63 0.49 2.43 164.22

Mi 12 v Por 174 0.03 2.79 0.94 0.64 0.05 0.68 0.60 2.52 164.28




Tableau A2. Statistiques descriptives de la distribution de la probabilité de croissancex|jlogetisus la taille des colonies
(surfaceS en cnf, log[x+1]) des populations de coraukdropora[Acr], Pocillopora [Pod et Porites[Por]) des stations situées

sur Ile de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]) et de Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi]). Les dates
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Ill mars 2009, IV septembre 2006
mars 2010 ¢f,, Tableau 14. Prof profondeur,n nombre de points utilisés pour tracer la régress®hlog(x+1) de la surface
moyenneS* calculée sur une fenétre mobile de 10 colod&snin, IS*maxetIS*moyvaleurs minimale, maximale et moyenne de

la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régressignefficient de variationh ordonnée a I'origin€SE erreur standarg,
significativité, resSE erreur standard des résidus’etoefficient de corrélation de la régression. Les iNfliquent les données

non disponibles.

Site  Prof Périod Taxa n IS*min  IS*max IS*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resSE R

Va 6 11-1v Acr 9 0.5059 2.9974 19423 0.6185 0.3612 0.1306 -3.6472 0.7654 0.0020 0.9182 0.2952
Va 6 -1V Poc 18 0.3526 3.2559 2.2572 0.3382 0.2955 0.2693 -2.5450 0.7232 0.0028 1.1856 0.0757
Va 6 1-1v Por 7 0.1564 3.4747 1.7115 0.6771 0.4040 0.1546 -1.6181 0.8451 0.1137 1.2855 0.3598
Va 12 I-11 Acr 8 0.2599 2.2706 1.0679 -1.4824 0.3029 0.0027 -0.7585 0.3766 0.0907 0.5455 0.7997
Va 12 Il Poc 32 0.1861 3.2012 1.5018 -0.3122 0.1762 0.0865 -1.4239 0.3163 0.0001 0.9799 0.0948
Va 12 I-11 Por 31 0.0234 4.2651 18279 0.0736 0.1497 0.6268 -1.8004 0.3416 0.0000 1.1382 0.0083
Va 12 11-11 Acr 4 0.3005 1.4267 0.7696 -1.3485 0.4682 0.1024 -1.5261 0.4111 0.0655 0.3958 0.8057
Va 12 1-11 Poc 20 0.1720 2.9737 1.0496 -0.8638 0.2810 0.0065 -0.7824 0.3648 0.0459 0.9602 0.3442
Va 12 11-11 Por 43 0.0233 4.0017 1.3594 -0.0354 0.1364 0.7964 -1.6534 0.2376 0.0000 0.9746 0.0016
Va 12 -iv Acr 4 0.1252 0.7358 0.3749 -55990 0.8079 0.0202 0.6341 0.3566 0.2173 0.3763 0.9600
Va 12 n-v Poc 36 0.1065 2.0302 0.5569 -2.2229 0.4622 0.0000 1.8246 0.3139 0.0000 1.0778 0.4048
Va 12 "-1v Por 41 0.0156 3.4594 11910 0.6026 0.1648 0.0008 -1.5968 0.2483 0.0000 0.9743 0.2553

Va 12 V-V Acr 5 0.3876 1.1122 0.8107 -1.9119 2.0501 0.4198 -0.7473 1.7560 0.6991 1.2681 0.2248
Va 12 V-V Poc 51 0.1633 1.8442 0.7234 11491 0.3164 0.0007 -3.9477 0.2507 0.0000 0.7300 0.2121
Va 12 V-V Por 34 0.0862 3.3364 1.3881 0.4614 0.1981 0.0264 -2.8779 0.3267 0.0000 1.0275 0.1449

Va 18 l-1v Acr 8 0.2397 1.3299 0.7562 -0.5428 0.6625 0.4440 -2.8865 0.5581 0.0021 0.6953 0.1006
Va 18 l-1v Poc 13 0.1579 1.5330 0.7475 -1.7113 0.5766 0.0128 -0.6658 0.4797 0.1926 0.7593 0.4447
Va 18 l-1v Por 14 0.0184 29115 1.1320 -0.6395 0.2484 0.0243 -1.9363 0.3739 0.0002 0.9223 0.3558
Ti 6 111 Acr 9 0.2123 2.3351 1.2360 0.6251 0.2887 0.0671 -1.2912 0.4041 0.0152 0.5690 0.4011
Ti 6 I-11 Poc 96 0.1270 3.2970 19762 0.3411 0.0905 0.0003 -1.1464 0.2006 0.0000 0.8894 0.1312
Ti 6 111 Por 69 0.0081 4.2194 15588 0.2791 0.0736 0.0003 -1.2460 0.1451 0.0000 0.7368 0.1765
Ti 6 11-111 Acr 8 0.2087 2.4436 1.2694 -0.0685 0.1858 0.7250 -1.0420 0.2762 0.0093 0.4064 0.0222
Ti 6 1I-111 Poc 76 0.1524 3.3022 2.0150 0.1124 0.1053 0.2892 -1.3985 0.2370 0.0000 0.9207 0.0152
Ti 6 11-111 Por 69 0.0153 4.2196 15071 0.0959 0.0922 0.3023 -1.1101 0.1784 0.0000 0.9280 0.0159
Ti 6 -1v Acr 7 0.4811 2.7103 1.4841 0.0308 0.1192 0.8063 -0.2774 0.1981 0.2202 0.2358 0.0132
Ti 6 -v Poc 60 0.1659 3.2564 1.8875 0.0730 0.0939 0.4401 -0.3035 0.2043 0.1428 0.7865 0.0103
Ti 6 -1v Por 66 0.0533 4.0650 1.5350 0.1950 0.0834 0.0225 -0.6151 0.1589 0.0003 0.7639 0.0787
Ti 6 V-V Acr ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Poc ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Por ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 12 111 Acr 7 0.2232 1.2444 0.6929 -0.4328 0.6878 0.5569 -1.4728 0.5262 0.0380 0.5896 0.0734
Ti 12 111 Poc 20 0.3032 3.1045 14989 -1.5832 0.1650 0.0000 0.7304 0.2883 0.0208 0.6627 0.8365
Ti 12 111 Por 38 0.0276 4.3221 1.8219 0.1691 0.1424 0.2428 -1.9003 0.3142 0.0000 1.0931 0.0377
Ti 12 1I-111 Acr 7 0.2032 1.1337 05772 -0.7620 0.7623 0.3634 -0.9471 0.4957 0.1143 0.6037 0.1666
Ti 12 1I-111 Poc 32 0.1249 25139 0.7891 -1.6572 0.2739 0.0000 0.0596 0.2609 0.8209 0.8273 0.5497
Ti 12 1I-111 Por 64 0.0154 3.7269 1.2228 -0.0284 0.1241 0.8196 -1.7600 0.1968 0.0000 1.0032 0.0008
Ti 12 -1v- Acr 7 0.2097 1.0102 0.6292 -1.8219 0.4419 0.0091 -0.4335 0.3036 0.2128 0.3227 0.7727
Ti 12 -v Poc 39 0.1066 1.7062 0.6410 -0.2254 0.3842 0.5609 -0.4273 0.2800 0.1355 0.8317 0.0092
Ti 12 -v Por 48 0.0251 3.0241 1.1409 0.0755 0.1893 0.6919 -1.0590 0.2696 0.0003 1.1182 0.0034
Ti 12 V-V Acr 3 0.4190 0.9693 0.6978 0.0000 0.0000 0.3189 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
Ti 12 V-V Poc 49 0.1669 1.5258 0.6704 -0.0409 0.3940 0.9178 -2.8950 0.2919 0.0000 0.8698 0.0002
Ti 12 V-V Por 39 0.0715 27089 1.2074 0.4060 0.1875 0.0368 -1.8925 0.2686 0.0000 0.9034 0.1125
Ti 18 111 Acr 22 0.0617 1.2258 0.5246 -0.6820 0.2665 0.0187 -0.3069 0.1607 0.0705 0.3712 0.2466
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0.0559
0.6745
0.3358
0.1783
0.0032
0.0327
0.0880
0.0938
0.5162
0.0045
0.0032

0.0094
0.2902
0.1935

0.0498
0.0035
0.0012
0.5937
0.1064
0.2353
0.8621
0.0002
0.0420
0.4905
0.4415
0.0081

0.8056
0.3711
0.0340

0.7206
0.0012
0.1877
0.3479
0.2188
0.6287
0.9595
0.3048
0.0043

Ti 18 111 Poc 74 0.1148 1.6582 0.6549 -0.4208 0.2037 0.0425 -0.4924 0.1493 0.0015 0.5774
Ti 18 111 Por 9 0.0702 2.3379 1.0671 -0.6794 0.1784 0.0066 -0.3349 0.2398 0.2051 0.4374
Ti 18 1I-111 Acr 22 0.0312 1.3739 0.5692 -1.5440 0.4856 0.0047 -1.9041 0.3235 0.0000 0.7888
Ti 18 1I-111 Poc 81 0.0735 1.4679 0.6424 -1.2315 0.2975 0.0001 -1.4113 0.2178 0.0000 0.9407
Ti 18 1I-111 Por 0.1038 1.9602 0.9709 -0.0566 0.3767 0.8848 -0.7716 0.4421 0.1244 0.7451
Ti 18 -rv Acr 8 0.1015 0.7857 0.3844 -0.6356 1.4103 0.6680 -0.3602 0.6288 0.5876 0.9011
Ti 18 -v Poc 34 0.1230 1.3494 0.5924 -0.5372 0.3057 0.0884 -0.1197 0.2034 0.5604 0.5405
Ti 18 -v Por 0.2475 1.8082 0.9728 -0.3908 0.5433 0.5042 -0.2001 0.6064 0.7548 0.7868
Ti 18 V-V Acr 0.1798 1.2147 0.6378 1.1246 0.4869 0.0689 -4.1714 0.3492 0.0001 0.4223
Ti 18 V-V Poc 49 0.1521 15361 0.7508 -0.1887 0.4112 0.6483 -2.5516 0.3345 0.0000 0.9014
Ti 18 V-V Por 4 0.4602 1.6916 1.0333 -0.1168 1.4561 0.9434 -2.0377 1.6416 0.3403 1.3131
Ha l-1v Acr 0.8218 2.0000 1.3779 -0.0765 0.7873 0.9383 -1.8215 1.1495 0.3584 0.6590
Ha l-1v Poc 29 0.2828 3.0113 1.5527 0.6177 0.1859 0.0026 -1.7709 0.3308 0.0000 0.8693
Ha l-1v Por 14 0.0643 29080 1.2107 0.1949 0.1149 0.1155 -0.3229 0.1723 0.0854 0.3803
Ha 12 I-11 Acr 23 0.1942 3.4016 15407 -0.2511 0.2393 0.3059 -1.3835 0.4167 0.0033 0.9317
Ha 12 I-11 Poc 65 0.1325 3.3315 19114 0.0711 0.1519 0.6416 -1.6244 0.3227 0.0000 1.1348
Ha 12 I-11 Por 58 0.0118 3.8770 1.5293 -0.0230 0.0890 0.7974 -0.6196 0.1706 0.0006 0.7826
Ha 12 l-11 Acr 15 0.1935 3.1391 15936 -0.9237 0.2119 0.0008 -0.7161 0.3908 0.0899 0.7617
Ha 12 I-11 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 -0.3630 0.1753 0.0456 -1.0445 0.3671 0.0073 1.0818
Ha 12 l-11 Por 61 0.0099 3.8088 13117 0.3789 0.0889 0.0001 -1.7153 0.1541 0.0000 0.7868
Ha 12 H-iv- Acr 11  0.3659 3.0352 14660 -1.3121 0.1749 0.0000 -0.1267 0.2934 0.6759 0.4730
Ha 12 im-rv. - Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 -0.0101 0.1271 0.9374 -0.8137 0.2121 0.0006 0.7149
Ha 12 -tv.~ Por 63 0.0196 3.8130 1.2337 0.1688 0.1032 0.1072 -0.9870 0.1646 0.0000 0.8281
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 -0.5348 0.2225 0.0530 -0.5583 0.3154 0.1271 0.4127
Ha 12 V-V Poc 28 0.2550 3.0525 1.1476 -0.8541 0.1884 0.0001 0.5618 0.2655 0.0441 0.8159
Ha 12 V-V Por 55 0.0252 3.6297 1.2309 0.1077 0.1642 0.5145 -0.7413 0.2605 0.0063 1.2193
Ha 18 l-1v Acr 6 0.1935 1.1606 0.6104 1.7268 0.4241 0.0152 -4.2289 0.3004 0.0001 0.3733
Ha 18 l-1v Poc 21 0.1285 21900 0.6526 -1.4014 0.4185 0.0034 -0.8207 0.3326 0.0233 0.8700
Ha 18 l-1v Por 17 0.0443 3.5821 1.1444 0.2130 0.2930 0.4786 -1.2094 0.4362 0.0142 1.1499
Ut 12 I-11 Acr 5 0.1654 0.8348 0.4983 1.2986 0.4669 0.0689 -1.3371 0.2610 0.0144 0.2647
ut 12 -1l Poc 28 0.1542 1.4546 0.7356 0.0779 0.4504 0.8640 0.1435 0.3634 0.6962 0.7903
Ut 12 I-11 Por 11 0.0612 3.0264 1.2458 -0.2704 0.1875 0.1831 -0.5332 0.3013 0.1106 0.6313
ut 12 lI-1n Acr 5 0.2334 1.2193 0.7232 1.0945 0.8651 0.2952 -1.4272 0.7016 0.1348 0.7096
Ut 12 1-111 Poc 40 0.1938 1.6863 0.8025 1.1764 0.3606 0.0023 -0.8343 0.3144 0.0116 0.7775
ut 12 lI-1n Por 13 0.0317 2.6448 0.8803 1.1234 0.2603 0.0012 -1.8549 0.3076 0.0001 0.7398
Ut 12 -1v- Acr 5 0.3615 1.4014 0.8851 19776 0.2347 0.0035 -2.2238 0.2277 0.0023 0.2085
ut 12 -1v Poc 51 0.1892 1.8376 0.9269 1.2258 0.2645 0.0000 -1.2417 0.2698 0.0000 0.8044
Ut 12 IM-Iv.~ Por 10 0.2064 2.8635 1.2102 -0.0592 0.3179 0.8570 -0.0095 0.4702 0.9844 0.8548
Mi 12 I-11 Acr 7 0.2162 1.8074 0.7454 0.0287 0.4686 0.9535 -2.4281 0.4179 0.0021 0.6069
Mi 12 111 Poc 30 0.2022 3.0261 1.3103 -1.0893 0.1605 0.0000 -0.3227 0.2577 0.2208 0.8154
Mi 12 I-11 Por 65 0.0194 3.0731 1.0113 -0.3443 0.1595 0.0347 -1.3055 0.2009 0.0000 0.9659
Mi 12 1I-111 Acr 3 0.1051 1.1851 0.5800 1.4624 2.6537 0.6793 -2.6667 1.9488 0.4018 2.0703
Mi 12 1I-11 Poc 27 0.1430 1.7643 0.6295 0.6917 0.4213 0.1131 -0.7228 0.3057 0.0261 0.7899
Mi 12 1I-111 Por 46 0.0388 2.2968 0.7957 -0.0155 0.2547 0.9519 -0.5908 0.2513 0.0233 1.0079
Mi 12 -v Acr 4 0.2119 1.1410 0.5996 -1.6467 3.1818 0.6563 1.8019 2.2093 0.5004 2.2284
Mi 12 -v Poc 60 0.1786 15289 0.6807 1.0372 0.3581 0.0053 -1.2193 0.2701 0.0000 0.9014
Mi 12 -v Por 34 0.0698 2.0464 0.8771 0.6050 0.2440 0.0186 -0.8221 0.2495 0.0024 0.7482

0.0007
0.6219
0.0689
0.2330
0.0973
0.0001
0.1181
0.1264
0.1612
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Tableau A3. Statistiques descriptives de la distribution de la probabilité de mortalité partiellex{Jogéfsus la taille des
colonies (surfac& en cn, log[x+1]) des populations de coraukdropora[Acr], Pocillopora[Pod et Porites Por]) des stations
situées sur I'lle de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]) et de Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi]). Les dates
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Il mars 2009, IV septembre 200¢
mars 2010 df.,, Tableau 14. Prof profondeur,n nombre de points utilisés pour tracer la régress®hlog(x+1) de la surface
moyenneS* calculée sur une fenétre mobile de 10 colon&snin, IS*maxetIS*moyvaleurs minimale, maximale et moyenne de

la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régressiaogefficient de variatiorl) ordonnée a I'origineSE erreur standarg,
significativité, resSE erreur standard des résidus¥’atoefficient de corrélation de la régression. Les iNdiquent les données

non disponibles.

Site  Prof Périod Taxa n IS*min  IS*max IS*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resSE R

Va 6 11-1v Acr 9 0.5059 2.9974 19423 0.2564 0.2541 0.3464 -3.8358 0.5384 0.0002 0.6458 0.1270
Va 6 1-1v Poc 18 0.3526 3.2559 2.2572 0.7620 0.2571 0.0091 -4.4791 0.6292 0.0000 1.0313 0.3544
Va 6 11-1v Por 7 0.1564 3.4747 17115 1.0926 0.1340 0.0005 -4.1889 0.2804 0.0000 0.4265 0.9300
Va 12 -1l Acr 8 0.2599 2.2706 1.0679 1.3809 0.2870 0.0030 -4.6029 0.3569 0.0000 0.5170 0.7941
Va 12 -l Poc 32 0.1861 3.2012 1.5018 1.1830 0.1462 0.0000 -4.1906 0.2625 0.0000 0.8133 0.6857
Va 12 -1l Por 31 0.0234 4.2651 1.8279 1.2311 0.1209 0.0000 -2.8133 0.2758 0.0000 0.9188 0.7815
Va 12 -1 Acr 4 0.3005 1.4267 0.7696 0.0000 0.0000 NaN -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 NaN
Va 12 1111 Poc 20 0.1720 29737 1.0496 0.8210 0.2218 0.0016 -3.8771 0.2880 0.0000 0.7580 0.4321
Va 12 -1 Por 43 0.0233 4.0017 1.3594 1.2661 0.0942 0.0000 -2.9150 0.1641 0.0000 0.6729 0.8150
Va 12 m-v  Acr 4 0.1252 0.7358 0.3749 0.0000 0.0000 NaN -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 NaN
Va 12 m-Iv. Poc 36 0.1065 2.0302 0.5569 1.1535 0.3409 0.0018 -3.6409 0.2315 0.0000 0.7948 0.2520
Va 12 m-Iv. Por 41 0.0156 3.4594 1.1910 1.2076 0.1820 0.0000 -3.0406 0.2742 0.0000 1.0759 0.5304

Va 12 V-V Acr 5 0.3876 1.1122 0.8107 0.0000 0.0000 0.1321 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.6020
vVa 12 V-V Poc 51 0.1633 18442 0.7234 0.0000 0.0000 0.0829 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.5050
Va 12 V-V Por 34 0.0862 3.3364 13881 1.2876 0.1337 0.0000 -3.7140 0.2205 0.0000 0.6935 0.7434

vVa 18 l-1v Acr 8 0.2397 1.3299 0.7562 0.0000 0.0000 0.1804 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.5722
Va 18 l-1v Poc 13 0.1579 15330 0.7475 0.0000 0.0000 0.1085 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.5540
vVa 18 l-1v Por 14 0.0184 29115 1.1320 0.5557 0.3722 0.1613 -3.0138 0.5603 0.0002 1.3819 0.1566
Ti 6 I-11 Acr 9 0.2123 2.3351 1.2360 1.3229 0.2049 0.0003 -3.8583 0.2868 0.0000 0.4038 0.8562
Ti 6 -1l Poc 96 0.1270 3.2970 1.9762 0.9998 0.0807 0.0000 -3.3732 0.1789 0.0000 0.7933 0.6199
Ti 6 I-11 Por 69 0.0081 4.2194 15588 0.6562 0.0762 0.0000 -1.8697 0.1502 0.0000 0.7626 0.5252
Ti 6 1-11 Acr 8 0.2087 2.4436 1.2694 1.5963 0.3738 0.0053 -4.1061 0.5556 0.0003 0.8176 0.7525
Ti 6 1I-11 Poc 76 0.1524 33022 2.0150 1.0352 0.0962 0.0000 -3.4456 0.2165 0.0000 0.8409 0.6102
Ti 6 1-11 Por 69 0.0153 4.2196 15071 1.0824 0.0964 0.0000 -3.0249 0.1864 0.0000 0.9696 0.6530
Ti 6 -v Acr 7 0.4811 2.7103 1.4841 19580 0.1631 0.0001 -4.7205 0.2711 0.0000 0.3228 0.9665
Ti 6 -1v Poc 60 0.1659 3.2564 1.8875 1.0629 0.0872 0.0000 -3.8053 0.1896 0.0000 0.7300 0.7194
Ti 6 -v Por 66 0.0533 4.0650 15350 0.6872 0.0940 0.0000 -2.5549 0.1790 0.0000 0.8606 0.4552
Ti 6 V-V Acr ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Poc ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Por ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 12 -1l Acr 7 0.2232 1.2444 0.6929 11360 1.0971 0.3479 -3.1716 0.8392 0.0129 0.9404 0.1766
Ti 12 -1l Poc 20 0.3032 3.1045 1.4989 1.4853 0.1399 0.0000 -4.4298 0.2444 0.0000 0.5617 0.8624
Ti 12 -1l Por 38 0.0276 4.3221 18219 1.2820 0.1079 0.0000 -2.9599 0.2382 0.0000 0.8288 0.7967
Ti 12 1-1 Acr 7 0.2032 1.1337 0.5772 0.0000 0.0000 0.2421 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.5902
Ti 12 1I-11 Poc 32 0.1249 25139 0.7891 0.5727 0.2974 0.0637 -2.9962 0.2834 0.0000 0.8984 0.1100
Ti 12 1-1 Por 64 0.0154 3.7269 1.2228 1.4335 0.1160 0.0000 -3.0386 0.1840 0.0000 0.9377 0.7114
Ti 12 n-rv— Aer 7 0.2097 1.0102 0.6292 1.1531 0.6519 0.1371 -3.1323 0.4479 0.0009 0.4761 0.3849
Ti 12 -1v Poc 39 0.1066 17062 0.6410 1.0563 0.3652 0.0064 -3.8371 0.2662 0.0000 0.7906 0.1844
Ti 12 H-1v Por 48 0.0251 3.0241 1.1409 1.4681 0.1356 0.0000 -3.1037 0.1932 0.0000 0.8014 0.7180
Ti 12 V-V Acr 3 0.4190 0.9693 0.6978 0.0000 0.0000 0.3189 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
Ti 12 V-V Poc 49 0.1669 15258 0.6704 0.7363 0.1749 0.0001 -4.0076 0.1296 0.0000 0.3862 0.2737
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Ti 12 V-V Por 39 0.0715 2.7089 1.2074 1.1900 0.2085 0.0000 -3.6111 0.2987 0.0000 1.0046 0.4683
Ti 18 111 Acr 22 0.0617 1.2258 0.5246 0.5655 0.4752 0.2480 -3.5603 0.2865 0.0000 0.6619 0.0661
Ti 18 111 Poc 74 0.1148 1.6582 0.6549 1.1148 0.3308 0.0012 -3.2636 0.2425 0.0000 0.9374 0.1363
Ti 18 111 Por 9 0.0702 2.3379 1.0671 1.0673 0.2541 0.0040 -2.6355 0.3416 0.0001 0.6231 0.7159
Ti 18 1I-111 Acr 22 0.0312 1.3739 0.5692 0.0000 0.0000 0.1228 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.5851
Ti 18 1I-111 Poc 81 0.0735 1.4679 0.6424 0.9484 0.2360 0.0001 -3.8012 0.1728 0.0000 0.7463 0.1697
Ti 18 1I-111 Por 0.1038 1.9602 0.9709 1.9514 0.3701 0.0012 -4.0454 0.4344 0.0000 0.7320 0.7988
Ti 18 -rv Acr 8 0.1015 0.7857 0.3844 0.0000 0.0000 0.2362 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.5548
Ti 18 -v Poc 34 0.1230 1.3494 0.5924 1.1767 0.3824 0.0043 -3.9248 0.2545 0.0000 0.6763 0.2283
Ti 18 -v Por 0.2475 1.8082 0.9728 14654 0.5288 0.0393 -3.6173 0.5903 0.0017 0.7658 0.6057
Ti 18 V-V Acr 0.1798 1.2147 0.6378 0.0000 0.0000 0.1812 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.6123
Ti 18 V-V Poc 49 0.1521 15361 0.7508 0.7321 0.2843 0.0132 -3.8675 0.2313 0.0000 0.6232 0.1236
Ti 18 V-V Por 4 0.4602 1.6916 1.0333 0.0000 0.0000 NaN -3.6636  0.0000 0.0000 0.0000 NaN

Ha l-1v Acr 0.8218 2.0000 1.3779 2.0220 0.9194 0.2717 -5.6906 1.3424 0.1475 0.7696 0.8287
Ha l-1v Poc 29 0.2828 3.0113 1.5527 0.7442 0.1908 0.0006 -3.8852 0.3394 0.0000 0.8920 0.3604
Ha l-1v Por 14 0.0643 29080 1.2107 0.7224 0.2208 0.0067 -2.7289 0.3312 0.0000 0.7312 0.4714
Ha 12 I-11 Acr 23  0.1942 3.4016 1.5407 1.2702 0.3364 0.0011 -3.8897 0.5858 0.0000 1.3097 0.4044
Ha 12 I-11 Poc 65 0.1325 3.3315 19114 1.2231 0.1317 0.0000 -4.3155 0.2798 0.0000 0.9839 0.5777
Ha 12 I-11 Por 58 0.0118 3.8770 15293 0.8266 0.0935 0.0000 -2.0890 0.1791 0.0000 0.8218 0.5827
Ha 12 I-11 Acr 15 0.1935 3.1391 15936 1.1120 0.2053 0.0001 -3.6739 0.3786 0.0000 0.7380 0.6929
Ha 12 [-1n Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 1.3153 0.1270 0.0000 -4.2955 0.2660 0.0000 0.7838 0.7486
Ha 12 I-11 Por 61 0.0099 3.8088 13117 1.0213 0.1062 0.0000 -2.6581 0.1840 0.0000 0.9394 0.6106
Ha 12 m-iv— Acr 11 03659 3.0352 1.4660 1.7926 0.2773 0.0001 -4.5594 0.4652 0.0000 0.7501 0.8228
Ha 12 m-lv. - Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 1.1617 0.1530 0.0000 -3.8069 0.2551 0.0000 0.8602 0.6654
Ha 12 m-rv. Por 63 0.0196 3.8130 1.2337 0.8545 0.0999 0.0000 -2.4148 0.1593 0.0000 0.8010 0.5454
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 1.5469 0.5496 0.0306 -4.1923 0.7790 0.0017 1.0194 0.5690
Ha 12 V-V Poc 28 0.2550 3.0525 1.1476 0.9846 0.1913 0.0000 -3.9262 0.2697 0.0000 0.8286 0.5046
Ha 12 V-V Por 55 0.0252 3.6297 1.2309 1.0745 0.1212 0.0000 -3.0142 0.1924 0.0000 0.9003 0.5971
Ha 18 l-Iv Acr 6 0.1935 1.1606 0.6104 0.0000 0.0000 0.2914 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.6659
Ha 18 l-1v Poc 21 0.1285 21900 0.6526 0.9701 0.2828 0.0028 -3.9089 0.2247 0.0000 0.5877 0.3825
Ha 18 l-1v Por 17 0.0443 35821 1.1444 12100 0.1239 0.0000 -3.8964 0.1844 0.0000 0.4862 0.8641
Ut 12 I-11 Acr 5 0.1654 0.8348 0.4983 0.0000 0.0000 0.2289 -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.6882
ut 12 -1l Poc 28 0.1542 1.4546 0.7356 2.3454 0.3771 0.0000 -4.4240 0.3043 0.0000 0.6617 0.5980
Ut 12 I-11 Por 11 0.0612 3.0264 1.2458 1.2395 0.2025 0.0002 -2.9543 0.3255 0.0000 0.6819 0.8063
ut 12 lI-1n Acr 5 0.2334 1.2193 0.7232 25461 0.9602 0.0769 -4.1386 0.7787 0.0130 0.7876 0.7009
Ut 12 1-111 Poc 40 0.1938 1.6863 0.8025 1.0910 0.3561 0.0040 -3.6515 0.3105 0.0000 0.7678 0.1981
ut 12 lI-1n Por 13 0.0317 2.6448 0.8803 0.8885 0.2433 0.0038 -3.1186 0.2875 0.0000 0.6914 0.5481
Ut 12 -1v- Acr 5 0.3615 1.4014 0.8851 2.5438 0.6870 0.0342 -5.0042 0.6665 0.0049 0.6102 0.8205
ut 12 -1v Poc 51 0.1892 1.8376 0.9269 0.7040 0.2670 0.0112 -3.7660 0.2723 0.0000 0.8120 0.1243
Ut 12 M-Iv. Por 10 0.2064 2.8635 1.2102 0.7477 0.3356 0.0565 -3.6192 0.4964 0.0001 0.9024 0.3829
Mi 12 I-11 Acr 7 0.2162 1.8074 0.7454 0.9285 0.2176 0.0080 -4.1462 0.1941 0.0000 0.2819 0.7845
Mi 12 111 Poc 30 0.2022 3.0261 1.3103 0.4730 0.1455 0.0030 -3.8422 0.2335 0.0000 0.7390 0.2741
Mi 12 I-11 Por 65 0.0194 3.0731 10113 15289 0.1632 0.0000 -3.3183 0.2056 0.0000 0.9881 0.5821
Mi 12 1I-111 Acr 3 0.1051 1.1851 0.5800 -0.4873 2.3330 0.8689 -2.6218 1.7133 0.3685 1.8201 0.0418
Mi 12 1I-11 Poc 27 0.1430 1.7643 0.6295 14807 0.3193 0.0001 -4.1012 0.2317 0.0000 0.5987 0.4624
Mi 12 1I-111 Por 46 0.0388 2.2968 0.7957 1.6653 0.1727 0.0000 -3.6244 0.1704 0.0000 0.6833 0.6788
Mi 12 -v Acr 4 0.2119 1.1410 0.5996 0.0000 0.0000 NaN -3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 NaN

Mi 12 -v Poc 60 0.1786 15289 0.6807 0.8905 0.2606 0.0012 -3.8517 0.1966 0.0000 0.6561 0.1676
Mi 12 -v Por 34 0.0698 2.0464 08771 0.1411 0.3843 0.7158 -2.5663 0.3930 0.0000 1.1784 0.0042
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Tableau A4. Statistiques descriptives de la distribution de la probabilité de mortalité XJpgidrsus la taille des colonies
(surfaceS en cnf, log[x+1]) des populations de coraukdropora[Acr], Pocillopora[Pod et Porites[Por]) des stations situées

sur Ile de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]) et de Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi]). Les dates
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Ill mars 2009, IV septembre 2006
mars 2010 df.,, Tableau 14. Prof profondeur,n nombre de points utilisés pour tracer la régress®hlog(x+1) de la surface
moyenneS* calculée sur une fenétre mobile de 10 colod&snin, IS*maxetIS*moyvaleurs minimale, maximale et moyenne de

la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régressianefficient de variationh ordonnée a I'origin€SE erreur standarg,
significativité, resSE erreur standard des résidusy’etoefficient de corrélation de la régression. Les iNfliquent les données

non disponibles.

Site  Prof Périod Taxa n IS*min  IS*max IS*moy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resSE R

Va 6 11-1v Acr 9 0.5059 2.9974 19423 -0.7060 0.4228 0.1389 3.7083 0.8960 0.0044 1.0748 0.2849
Va 6 -1V Poc 18 0.3526 3.2559 2.2572 -0.6816 0.3624 0.0783 2.9180 0.8869 0.0046 1.4538 0.1811
Va 6 1-1v Por 7 0.1564 3.4747 1.7115 -1.3946 0.4045 0.0183 2.0037 0.8461 0.0641 1.2871 0.7039
Va 12 I-11 Acr 8 0.2599 2.2706 1.0679 0.1015 0.5241 0.8528 1.6979 0.6517 0.0404 0.9440 0.0062
Va 12 Il Poc 32 0.1861 3.2012 1.5018 -0.5016 0.1441 0.0016 1.7483 0.2587 0.0000 0.8015 0.2877
Va 12 I-11 Por 31 0.0234 4.2651 18279 -1.4419 0.1128 0.0000 1.7352 0.2574 0.0000 0.8577 0.8492
Va 12 11-11 Acr 4 0.3005 1.4267 0.7696  1.3485 0.4682 0.1024 1.5261 0.4111 0.0655 0.3958 0.8057
Va 12 1-11 Poc 20 0.1720 29737 1.0496 0.1788 0.2891 0.5441 1.0763 0.3753 0.0102 0.9877 0.0208
Va 12 11-11 Por 43 0.0233 4.0017 1.3594 -1.1780 0.0972 0.0000 1.6830 0.1694 0.0000 0.6946 0.7817
Va 12 -iv Acr 4 0.1252 0.7358 0.3749 55990 0.8079 0.0202 -0.6341 0.3566 0.2173 0.3763 0.9600
Va 12 n-v Poc 36 0.1065 2.0302 0.5569 1.6178 0.5438 0.0054 -1.8170 0.3693 0.0000 1.2681 0.2065
Va 12 "-1v Por 41 0.0156 3.4594 11910 -1.6573 0.1960 0.0000 1.5036 0.2954 0.0000 1.1588 0.6471

Va 12 V-V Acr 5 0.3876 1.1122 0.8107 1.9119 2.0501 0.4198 0.7473 1.7560 0.6991 1.2681 0.2248
Va 12 V-V Poc 51 0.1633 1.8442 0.7234 -1.1491 0.3164 0.0007 3.9477 0.2507 0.0000 0.7300 0.2121
Va 12 V-V Por 34 0.0862 3.3364 1.3881 -1.2062 0.1430 0.0000 2.7512 0.2357 0.0000 0.7414 0.6898

Va 18 l-1v Acr 8 0.2397 1.3299 0.7562 0.5428 0.6625 0.4440 2.8865 0.5581 0.0021 0.6953 0.1006
Va 18 l-1v Poc 13 0.1579 1.5330 0.7475 1.7113 0.5766 0.0128 0.6658 0.4797 0.1926 0.7593 0.4447
Va 18 l-1v Por 14 0.0184 29115 1.1320 0.0379 0.3329 0.9113 1.5070 0.5012 0.0109 1.2361 0.0011
Ti 6 111 Acr 9 0.2123 2.3351 1.2360 -1.2588 0.2692 0.0023 1.5519 0.3768 0.0045 0.5305 0.7575
Ti 6 I-11 Poc 96 0.1270 3.2970 19762 -1.2689 0.1209 0.0000 1.4586 0.2679 0.0000 1.1876 0.5396
Ti 6 111 Por 69 0.0081 4.2194 15588 -1.1365 0.0735 0.0000 0.7132 0.1448 0.0000 0.7356 0.7810
Ti 6 11-111 Acr 8 0.2087 2.4436 1.2694 -0.9068 0.1104 0.0002 1.4931 0.1640 0.0001 0.2414 0.9184
Ti 6 1I-111 Poc 76 0.1524 3.3022 2.0150 -0.8956 0.1050 0.0000 1.5880 0.2362 0.0000 0.9177 0.4959
Ti 6 11-111 Por 69 0.0153 4.2196 15071 -1.2454 0.0856 0.0000 1.2856 0.1654 0.0000 0.8606 0.7598
Ti 6 -1v Acr 7 0.4811 2.7103 1.4841 -2.0395 0.3790 0.0030 1.9170 0.6299 0.0286 0.7500 0.8528
Ti 6 -v Poc 60 0.1659 3.2564 1.8875 -0.8195 0.1144 0.0000 0.6106 0.2489 0.0172 0.9582 0.4693
Ti 6 -1v Por 66  0.0533 4.0650 15350 -0.7864 0.1106 0.0000 0.2998 0.2106 0.1595 1.0128 0.4413
Ti 6 V-V Acr ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Poc ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Por ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 12 111 Acr 7 0.2232 1.2444 0.6929 -0.1450 0.3624 0.7056 1.1788 0.2772 0.0081 0.3107 0.0310
Ti 12 111 Poc 20 0.3032 3.1045 14989 0.0631 0.1105 0.5753 0.3100 0.1932 0.1259 0.4440 0.0178
Ti 12 111 Por 38 0.0276 4.3221 1.8219 -1.5240 0.1350 0.0000 2.0025 0.2978 0.0000 1.0361 0.7798
Ti 12 1I-111 Acr 7 0.2032 1.1337 05772 0.7620 0.7623 0.3634 0.9471  0.4957 0.1143 0.6037 0.1666
Ti 12 1I-111 Poc 32 0.1249 25139 0.7891 1.0299 0.2892 0.0013 -0.1178 0.2756 0.6720 0.8737 0.2971
Ti 12 1I-111 Por 64 0.0154 3.7269 1.2228 -1.3434 0.1250 0.0000 1.7199 0.1983 0.0000 1.0108 0.6507
Ti 12 -1v- Acr 7 0.2097 1.0102 0.6292 0.9512 0.3808 0.0546 0.4166 0.2616 0.1722 0.2781 0.5552
Ti 12 -v Poc 39 0.1066 1.7062 0.6410 -0.1107 0.3958 0.7812 0.4659 0.2885 0.1148 0.8569 0.0021
Ti 12 -v Por 48 0.0251 3.0241 1.1409 -1.3577 0.1650 0.0000 1.1689 0.2350 0.0000 0.9748 0.5955
Ti 12 V-V Acr 3 0.4190 0.9693 0.6978 0.0000 0.0000 0.3189 3.6636 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
Ti 12 V-V Poc 49 0.1669 1.5258 0.6704 -0.4494 0.4150 0.2844 3.1142 0.3075 0.0000 0.9162 0.0243
Ti 12 V-V Por 39 0.0715 27089 1.2074 -1.0931 0.1655 0.0000 1.8935 0.2372 0.0000 0.7976 0.5410
Ti 18 111 Acr 22 0.0617 1.2258 0.5246 0.4734 0.2469 0.0696 0.2887 0.1489 0.0667 0.3440 0.1552
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0.0014
0.3170
0.3358
0.0269
0.8147
0.0327
0.0054
0.0913
0.5162
0.0100
0.0032

0.9555
0.4475
0.6441

0.3670
0.3632
0.6830
0.1817
0.2366
0.8280
0.3921
0.4691
0.5945
0.3222
0.0308
0.5897

0.8056
0.0657
0.4738

0.7206
0.1978
0.5485
0.6938
0.3226
0.8169
0.9531
0.4006
0.1297

Ti 18 111 Poc 74 0.1148 1.6582 0.6549 -0.0715 0.2231 0.7494 0.3883 0.1635 0.0203 0.6322
Ti 18 111 Por 9 0.0702 2.3379 1.0671 -0.2349 0.1303 0.1145 0.2547 0.1752 0.1893 0.3196
Ti 18 1I-111 Acr 22 0.0312 1.3739 0.5692 1.5440 0.4856 0.0047 1.9041 0.3235 0.0000 0.7888
Ti 18 1I-111 Poc 81 0.0735 1.4679 0.6424 0.4639 0.3136 0.1431 1.5818 0.2296 0.0000 0.9918
Ti 18 1I-111 Por 0.1038 1.9602 0.9709 -0.9113 0.1642 0.0009 0.9406 0.1928 0.0018 0.3249
Ti 18 -rv Acr 8 0.1015 0.7857 0.3844 0.6356 1.4103 0.6680 0.3602 0.6288 0.5876 0.9011
Ti 18 -v Poc 34 0.1230 1.3494 0.5924 0.1375 0.3304 0.6800 0.2103 0.2199 0.3461 0.5843
Ti 18 -v Por 0.2475 1.8082 0.9728 -0.2724 0.3842 0.5100 0.2702 0.4289 0.5564 0.5565
Ti 18 V-V Acr 0.1798 1.2147 0.6378 -1.1246 0.4869 0.0689 4.1714 0.3492 0.0001 0.4223
Ti 18 V-V Poc 49 0.1521 15361 0.7508 -0.3063 0.4455 0.4952 2.6877 0.3624 0.0000 0.9765
Ti 18 V-V Por 4 0.4602 1.6916 1.0333 0.1168 1.4561 0.9434 2.0377 1.6416 0.3403 1.3131
Ha l-1v Acr 0.8218 2.0000 1.3779 -1.1221 0.2423 0.1354 3.0231 0.3538 0.0742 0.2028
Ha l-1v Poc 29 0.2828 3.0113 1.5527 -1.1613 0.2484 0.0001 2.0914 0.4418 0.0001 1.1611
Ha l-1v Por 14 0.0643 29080 1.2107 -0.8891 0.1908 0.0006 0.3314 0.2861 0.2692 0.6317
Ha 12 I-11 Acr 23 0.1942 3.4016 1.5407 -0.9574 0.2744 0.0022 2.1212 0.4778 0.0002 1.0684
Ha 12 I-11 Poc 65 0.1325 3.3315 19114 -0.8820 0.1471 0.0000 2.0757 0.3125 0.0000 1.0989
Ha 12 I-11 Por 58 0.0118 3.8770 1.5293 -0.9872 0.0899 0.0000 0.2482 0.1722 0.1550 0.7902
Ha 12 l-11 Acr 15 0.1935 3.1391 15936 -0.2046 0.1204 0.1131 1.1453 0.2221 0.0002 0.4328
Ha 12 I-11 Poc 38 0.1970 3.2059 1.8394 -0.5800 0.1736 0.0020 1.5627 0.3636 0.0001 1.0714
Ha 12 l-11 Por 61 0.0099 3.8088 1.3117 -1.3491 0.0801 0.0000 1.3970 0.1388 0.0000 0.7084
Ha 12 H-iv- Acr 11  0.3659 3.0352 1.4660 -0.5410 0.2245 0.0393 1.4077 0.3767 0.0046 0.6073
Ha 12 im-rv. - Poc 31 0.1679 3.0758 1.3274 -0.7275 0.1437 0.0000 1.0725 0.2397 0.0001 0.8081
Ha 12 -tv.~ Por 63 0.0196 3.8130 1.2337 -0.9666 0.1022 0.0000 0.6777 0.1630 0.0001 0.8197
Ha 12 V-V Acr 8 0.3920 2.2665 1.2566 -0.5608 0.3320 0.1422 1.2079 0.4707 0.0425 0.6159
Ha 12 V-V Poc 28 0.2550 3.0525 1.1476 0.1577 0.1734 0.3715 -0.2217 0.2444 0.3728 0.7510
Ha 12 V-V Por 55 0.0252 3.6297 1.2309 -1.1463 0.1313 0.0000 0.7959 0.2084 0.0004 0.9753
Ha 18 l-1v Acr 6 0.1935 1.1606 0.6104 -1.7268 0.4241 0.0152 4.2289 0.3004 0.0001 0.3733
Ha 18 l-1v Poc 21 0.1285 21900 0.6526 0.4770 0.4125 0.2619 1.1474 0.3279 0.0024 0.8575
Ha 18 l-1v Por 17 0.0443 3.5821 1.1444 -0.9397 0.2557 0.0023 1.5234 0.3806 0.0012 1.0034
Ut 12 I-11 Acr 5 0.1654 0.8348 0.4983 -1.2986 0.4669 0.0689 1.3371 0.2610 0.0144 0.2647
ut 12 -1l Poc 28 0.1542 1.4546 0.7356 -1.1163 0.4409 0.0177 0.2219 0.3558 0.5382 0.7737
Ut 12 I-11 Por 11 0.0612 3.0264 1.2458 -0.6841 0.2069 0.0091 0.5199 0.3325 0.1523 0.6966
ut 12 lI-1n Acr 5 0.2334 1.2193 0.7232 -2.1067 0.8079 0.0799 1.6047 0.6552 0.0917 0.6627
Ut 12 1-111 Poc 40 0.1938 1.6863 0.8025 -1.7321 0.4072 0.0001 0.9450 0.3551 0.0113 0.8780
ut 12 lI-1n Por 13 0.0317 2.6448 0.8803 -1.7865 0.2550 0.0000 1.7513 0.3013 0.0001 0.7248
Ut 12 -1v- Acr 5 0.3615 1.4014 0.8851 -3.0732 0.3935 0.0044 2.8012 0.3818 0.0052 0.3496
ut 12 -1v Poc 51 0.1892 1.8376 0.9269 -1.6400 0.2866 0.0000 1.3913 0.2923 0.0000 0.8716
Ut 12 IM-Iv.~ Por 10 0.2064 2.8635 1.2102 -0.2758 0.2526 0.3068 0.0662 0.3737 0.8637 0.6793
Mi 12 I-11 Acr 7 0.2162 1.8074 0.7454 -0.5422 0.5184 0.3435 2.6950 0.4623 0.0021 0.6713
Mi 12 111 Poc 30 0.2022 3.0261 1.3103 0.7348 0.2190 0.0023 0.5321 0.3515 0.1413 1.1123
Mi 12 I-11 Por 65 0.0194 3.0731 10113 -0.9818 0.1375 0.0000 1.4710 0.1732 0.0000 0.8324
Mi 12 1I-111 Acr 3 0.1051 1.1851 0.5800 -0.9752 0.3207 0.2023 1.6250 0.2355 0.0916 0.2502
Mi 12 1I-11 Poc 27 0.1430 1.7643 0.6295 -1.2063 0.3715 0.0033 0.8871 0.2696 0.0030 0.6965
Mi 12 1I-111 Por 46 0.0388 2.2968 0.7957 -1.0459 0.2265 0.0000 0.7389 0.2234 0.0019 0.8961
Mi 12 -v Acr 4 0.2119 1.1410 0.5996 1.6467 3.1818 0.6563 -1.8019 2.2093 0.5004 2.2284
Mi 12 -v Poc 60 0.1786 1.5289 0.6807 -1.3433 0.3660 0.0005 1.2977 0.2761 0.0000 0.9214
Mi 12 -v Por 34 0.0698 2.0464 0.8771 -0.7537 0.2320 0.0027 0.4363 0.2372 0.0752 0.7113

0.1795
0.2868
0.4474
0.9024
0.2966
0.3265
0.1181
0.1884
0.2481
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Tableau A5. Statistiques descriptives de la distribution de la cinétique de croissance reliant la taille initiale et la taille finale de
colonies (surfac& en cn, log[x+1]) des populations de coraukdropora[Acr], Pocillopora[Pod et Porites Por]) des stations
situées sur I'lle de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]) et de Raiatea (Uturoa [Ut] et Miri Miri [Mi]). Les dates
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Il mars 2009, IV septembre 200¢
mars 2010df., Tableau 14. Prof profondeurn nombre de colonie$S log(x+1) de la surface des coloni¢Smin ISmaxetISmoy
valeurs minimale, maximale et moyenne de la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régressificient de variatiort
ordonnée a l'origineSE erreur standarg,significativité,resSE erreur standard des résidu&’atoefficient de corrélation de la
régression. Les INS indiquent un nombre de colonies insuffisant pour le calcul des paramétres. Les INS indiquent un nombr
colonies insuffisant pour le calcul des paramétres. Les ND indiquent les données non disponibles.

Site  Prof Périod Taxa n ISmin ISmax ISmoy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) resid5E R

Va 6 11-1v Acr 5 0.2186 3.0874 2.1209 0.8682 0.0402 0.0002 0.5701 0.0941 0.0090 0.0891 0.9936
Va 6 1-1v Poc 18 0.2517 3.3251 2.2425 0.8523 0.0210 0.0000 0.4892 0.0529 0.0000 0.1015 0.9903
Va 6 1-1v Por 13 0.3164 3.1921 2.0840 0.8894 0.0502 0.0000 0.5817 0.1135 0.0003 0.1580 0.9661
Va 12 -1l Acr 5 0.1841 0.9433 0.6065 0.7679 0.5014 0.2232 0.4579 0.3283 0.2574 0.2769  0.4388
Va 12 -l Poc 27 0.1081 3.1391 1.1786 0.8645 0.0246 0.0000 0.4172 0.0370 0.0000 0.1197  0.9802
Va 12 -1l Por 32 0.1448 4.6077 2.0072 0.9797 0.0165 0.0000 0.2152 0.0399 0.0000 0.1249 0.9915
Va 12 1111 Acr 2 0.1238 0.6465 0.3851 1.2369 INS INS 0.0811 INS INS INS 1.0000
Va 12 1111 Poc 22 0.0686 3.0459 0.6732 0.8952 0.0700 0.0000 0.3758 0.0664 0.0000 0.2191 0.8911
Va 12 -1 Por 40 0.0391 3.7403 1.3519 0.9466 0.0334 0.0000 0.2978 0.0544 0.0000 0.1927 0.9549
Va 12 n-1v Acr 3 0.0750 0.2393 0.1781 3.6013 0.9073 0.1571 -0.1533 0.1748 0.5416 0.1153 0.9403
Va 12 m-Iv. Poc 111 0.0363 1.4088 0.4406 0.8928 0.0641 0.0000 0.3865 0.0327 0.0000 0.1730 0.6402
Va 12 m-Iv. Por 69 0.0538 4.5057 1.4685 0.9296 0.0252 0.0000 0.3743 0.0434 0.0000 0.1892 0.9532
Va 12 V-V Acr 2 0.5553 1.1934 0.8743 0.3757 INS INS 0.9714 INS INS INS 1.0000

vVa 12 V-V Poc 11 0.6172 1.8103 0.9726 0.9113 0.0730 0.0000 0.3388 0.0750 0.0015 0.0799 0.9454
Va 12 V-V Por 22 0.1946 45354 1.7402 0.9484 0.0246 0.0000 0.2792 0.0501 0.0000 0.1216 0.9867

vVa 18 l-1v Acr 1 0.5339 0.5339 0.5339 INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 18 l-1v Poc 10 0.1769 1.1589 0.5850 1.0060 0.1941 0.0008 0.4141 0.1244 0.0104 0.1607 0.7706
vVa 18 l-1v Por 6 0.0681 1.3554 0.4699 0.9896 0.1277 0.0015 0.1883 0.0821 0.0835 0.1372 0.9376
Ti 6 I-11 Acr 18 0.3770 3.4289 1.4926 0.9563 0.0316 0.0000 0.2599 0.0532 0.0002 0.1045 0.9828
Ti 6 -1l Poc 195 0.1081 3.3611 2.1530 0.9056 0.0081 0.0000 0.3327 0.0193 0.0000 0.1124 0.9847
Ti 6 I-11 Por 114 0.0051 4.2853 1.7713 0.9679 0.0124 0.0000 0.2494 0.0269 0.0000 0.1647 0.9818
Ti 6 1-11 Acr 11 0.1426 2.4307 1.1214 0.7842 0.0598 0.0000 0.5698 0.0806 0.0001 0.1482  0.9502
Ti 6 1I-11 Poc 102 0.1769 3.2358 2.1123 0.8970 0.0080 0.0000 0.3529 0.0189 0.0000 0.0845 0.9920
Ti 6 1I-1n Por 106 0.0187 4.3525 1.6065 0.9302 0.0143 0.0000 0.3372 0.0281 0.0000 0.1684 0.9762
Ti 6 H-v Acr 16 0.4741 3.1454 1.4847 0.8011 0.0673 0.0000 0.6180 0.1126 0.0001 0.2079  0.9102
Ti 6 H-1v Poc 140 0.1081 3.2698 1.8802 0.8952 0.0072 0.0000 0.3573 0.0157 0.0000 0.0954 0.9912
Ti 6 -v Por 143 0.0180 4.0075 1.6137 0.9637 0.0117 0.0000 0.2887 0.0230 0.0000 0.1561  0.9795
Ti 6 V-V Acr ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Poc ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Por ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 12 -1l Acr 7 0.1507 0.9864 0.5240 0.9354 0.1412 0.0012 0.2402 0.0871 0.0400 0.1216 0.8978
Ti 12 -1l Poc 25 0.1769 1.6203 0.7908 0.7810 0.0539 0.0000 0.3974 0.0474 0.0000 0.1032 0.9012
Ti 12 -1l Por 40 0.1238 4.1685 1.9411 0.9451 0.0197 0.0000 0.2771 0.0433 0.0000 0.1287 0.9838
Ti 12 1-1 Acr 8 0.1535 0.8329 0.5087 0.7726 0.2032 0.0089 0.5071 0.1133 0.0042 0.1314 0.7067
Ti 12 1I-11 Poc 44 0.1300 1.5883 0.5426 0.6876 0.0867 0.0000 0.4982 0.0536 0.0000 0.1707 0.5994
Ti 12 1-1 Por 56 0.0200 3.0826 1.2918 0.9535 0.0209 0.0000 0.2220 0.0318 0.0000 0.1266 0.9748
Ti 12 n-rv— Aer 7 0.1289 0.8440 0.4246 1.0297 0.4012 0.0502 0.3499 0.1934 0.1302 0.2421  0.5685
Ti 12 -1v Poc 75 0.1300 1.6045 0.6270 0.8770 0.0562 0.0000 0.4088 0.0402 0.0000 0.1680 0.7694
Ti 12 -1v Por 70 0.0681 2.7925 1.1729 0.9384 0.0264 0.0000 0.3155 0.0375 0.0000 0.1766  0.9489
Ti 12 V-V Acr 0 INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 12 V-V Poc 14 0.3541 1.4571 0.6717 0.9779 0.1543 0.0000 0.3057 0.1171 0.0228 0.2040 0.7699
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Ti 12 V-V Por 44 0.1147 2.8228 1.3148 0.9337 0.0326 0.0000 0.3536 0.0491 0.0000 0.1584 0.9512
Ti 18 -1l Acr 40 0.0200 1.2701 0.4783 1.0511 0.1453 0.0000 0.3129 0.0826 0.0005 0.2820 0.5792
Ti 18 -1 Poc 123 0.1081 1.4284 0.6219 0.7999 0.0491 0.0000 0.4180 0.0343 0.0000 0.1736 0.6866
Ti 18 -1l Por 12 0.0681 2.2625 0.7080 1.0325 0.1699 0.0001 0.2872 0.1575 0.0983 0.3523 0.7868
Ti 18 I-1 Acr 8 0.0134 0.6550 0.3258 1.2754 0.1751 0.0003 0.1873 0.0697 0.0361 0.1130 0.8984
Ti 18 1-1 Poc 52 0.0686 1.1589 0.5358 0.9544 0.0783 0.0000 0.2587 0.0482 0.0000 0.1722 0.7484
Ti 18 I-1n Por 14 0.0366 2.1690 0.8479 0.9446 0.0595 0.0000 0.2396 0.0642 0.0029 0.1486  0.9546
Ti 18 -v Acr 16 0.0886 0.9641 0.3932 0.8875 0.2123 0.0009 0.6081 0.1008 0.0000 0.2263 0.5553
Ti 18 -1v Poc 68 0.1081 15381 0.5712 0.8559 0.0597 0.0000 0.4539 0.0383 0.0000 0.1426 0.7567
Ti 18 -1v Por 13 0.0818 2.0055 0.8232 0.7765 0.1030 0.0000 0.5137 0.1025 0.0004 0.2078 0.8377
Ti 18 V-V Acr 1 1.3126 1.3126 1.3126 INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 18 V-V Poc 18 0.2264 1.3256 0.7441 0.7312 0.1084 0.0000 0.4826 0.0875 0.0000 0.1435 0.7397
Ti 18 V-V Por 4 0.1199 2.6560 1.3717 0.9686 0.1273 0.0168 0.4790 0.2167 0.1577 0.2570 0.9666
Ha l-1v Acr 1.2495 1.4126 1.3311 -0.9789 INS INS 2.9466  INS INS INS 1.0000
Ha I-1v Poc 50 0.1769 3.1224 1.7595 0.8697 0.0194 0.0000 0.4448 0.0385 0.0000 0.1250 0.9766
Ha l-1v Por 34 0.0538 4.6658 1.3308 0.9407 0.0361 0.0000 0.4192 0.0623 0.0000 0.2311 0.9549
Ha 12 I-11 Acr 20 0.2440 2.7217 1.4435 0.8505 0.0637 0.0000 0.4723 0.1016 0.0002 0.1932  0.9083
Ha 12 -l Poc 75 0.0514 3.2171 19455 0.9277 0.0106 0.0000 0.2652 0.0233 0.0000 0.0944  0.9906
Ha 12 I-11 Por 104 0.0034 3.9539 1.4751 0.9828 0.0116 0.0000 0.1793 0.0220 0.0000 0.1417  0.9860
Ha 12 -1 Acr 10 0.2101 2.0452 1.0266 0.9273 0.0805 0.0000 0.3366 0.0992 0.0095 0.1736  0.9431
Ha 12 l-1n Poc 37 0.1769 3.0923 1.4652 0.8817 0.0199 0.0000 0.3724 0.0367 0.0000 0.1356 0.9825
Ha 12 -1 Por 75 0.0187 3.9215 15661 0.9525 0.0145 0.0000 0.2799 0.0280 0.0000 0.1411  0.9833
Ha 12 m-iv Acr 9 0.3855 15792 0.8419 1.0503 0.1622 0.0003 0.3212 0.1501 0.0696 0.1865 0.8569
Ha 12 m-Iv. Poc 50 0.1081 3.0981 1.2717 0.8852 0.0190 0.0000 0.3719 0.0310 0.0000 0.1374 0.9785
Ha 12 m-Iv.~ Por 106 0.0121 3.6165 1.2956 0.9391 0.0185 0.0000 0.2976 0.0297 0.0000 0.1798 0.9611
Ha 12 V-V Acr 10 0.2519 2.1388 0.9448 0.8470 0.0990 0.0000 0.4711 0.1118 0.0029 0.1939 0.9015
Ha 12 IvV-v Poc 60 0.2014 29113 0.9014 0.8637 0.0278 0.0000 0.3818 0.0295 0.0000 0.1202  0.9433
Ha 12 IvV-v Por 106 0.0484 3.9929 13073 0.9439 0.0165 0.0000 0.2919 0.0263 0.0000 0.1541  0.9691
Ha 18 l-1v Acr 1 0.9605 0.9605 0.9605 INS INS INS INS INS INS INS INS

Ha 18 l-1v Poc 20 0.0876 1.0772 0.4647 0.9194 0.1661 0.0000 0.5237 0.0882 0.0000 0.1911 0.6299
Ha 18 l-1v Por 27 0.0438 3.0286 1.2338 0.8990 0.0584 0.0000 0.4386 0.0837 0.0000 0.2223  0.9047
ut 12 -1l Acr 8 0.0985 1.2526 0.5649 0.9353 0.2250 0.0060 0.3498 0.1526 0.0618 0.2390 0.7423
ut 12 -1l Poc 77 0.0514 2.0993 0.7279 0.8973 0.0444 0.0000 0.3762 0.0364 0.0000 0.1472 0.8450
ut 12 -1l Por 17 0.0054 3.6438 0.9483 1.0058 0.0398 0.0000 0.2133 0.0537 0.0012 0.1578 0.9771
ut 12 lI-1n Acr 6 0.0416 15519 0.8715 0.7211 0.0768 0.0007 0.5556 0.0787 0.0021 0.1015 0.9566
ut 12 [1-11 Poc 106 0.1530 2.3198 0.8530 0.8024 0.0435 0.0000 0.5175 0.0406 0.0000 0.1676 0.7655
ut 12 lI-1n Por 21 0.0538 3.8669 1.3774 0.9190 0.0314 0.0000 0.3167 0.0548 0.0000 0.1542 0.9783
Ut 12 m-Iv Acr 6 0.4034 1.7418 0.9994 1.1163 0.2092 0.0059 0.2575 0.2298 0.3253 0.2337 0.8768
Ut 12 N-Iv.~ Poc 123 0.0686 2.0379 0.9967 0.8253 0.0293 0.0000 0.5384 0.0317 0.0000 0.1370 0.8674
Ut 12 m-Iv Por 25 0.1414 44750 1.1822 0.8665 0.0384 0.0000 0.5343 0.0587 0.0000 0.1863 0.9568
Mi 12 I-11 Acr 3 0.3139 0.8913 0.5900 1.1453 0.0182 0.0101 0.1553 0.0116 0.0474 0.0075  0.9997
Mi 12 -1 Poc 31 0.1769 29131 0.7414 0.9024 0.0467 0.0000 0.3551 0.0418 0.0000 0.1303 0.9280
Mi 12 I-11 Por 65 0.0134 25553 0.8877 0.9395 0.0321 0.0000 0.2734 0.0344 0.0000 0.1555 0.9314
Mi 12 1-1n Acr 3 0.0391 1.1735 0.7166 0.8367 0.2996 0.2189 0.4461 0.2599 0.3358 0.2536  0.8864
Mi 12 1I-11 Poc 60 0.1300 1.7715 0.6763 0.7523 0.0593 0.0000 0.5036 0.0447 0.0000 0.1529 0.7351
Mi 12 1-1n Por 85 0.0538 2.2723 0.8295 0.9345 0.0307 0.0000 0.2843 0.0299 0.0000 0.1456 0.9179
Mi 12 -v Acr 7 0.2519 1.0341 0.5405 1.1263 0.3916 0.0347 0.4291 0.2347 0.1271 0.2686  0.6233
Mi 12 -1v Poc 120 0.0686 1.6203 0.7226 0.8725 0.0482 0.0000 0.4593 0.0383 0.0000 0.1743 0.7353
Mi 12 -v Por 77 0.0200 2.4026 0.9629 0.9486 0.0449 0.0000 0.4084 0.0503 0.0000 0.2264 0.8562
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Tableau A6. Statistiques descriptives de la distribution de la cinétique de mortalité partielle reliant la taille initiale et la taille
finale des colonies (surfa@en cnf, log[x+1]) des populations de coraukctopora [Acr], Pocillopora [Pod et Porites Por])

des stations situées a 12 m de profondeur sur I'lle de Moorea (Vaipahu [Va], Tiahura [Ti] et Haapiti [Ha]). Les date
d’échantillonnage sont numérotées en chiffres romains, | mars 2008, Il septembre 2008, Ill mars 2009, IV septembre 200¢
mars 2010¢f., Tableau 14. Prof profondeurn nombre de colonie$$ log(x+1) de la surface des coloni¢Smin ISmaxetISmoy
valeurs minimale, maximale et moyenne de la gamme de taille utilisée pour le calcul de la régreesificient de variatior
ordonnée & I'origineSE erreur standarg,significativité,resSE erreur standard des résidusatoefficient de corrélation de la
régression. Les INS indiquent un nombre de colonies insuffisant pour le calcul des parameétres. Les ND indiquent les données
disponibles.

Site  Prof Périod Taxa n ISmin ISmax ISmoy a SE(a) p(a) b SE(b) p(b) residSE R

Va 6 11-1v Acr 1 2.3632 2.3632 2.3632 INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 6 -1V Poc 9 2.8324 35662 3.0901 0.6536 0.2577 0.0389 0.7867 0.7991 0.3576 0.1930 0.4788
Va 6 -1V Por 6 1.8902 4.2592 3.3925 0.8436 0.6339 0.2541 -0.1509 2.2028 0.9487 1.1692 0.3069
Va 12 I-11 Acr 3 2.1315 3.1039 2.6716 0.8523 0.1253 0.0930 0.0990 0.3387 0.8190 0.0878 0.9788
Va 12 Il Poc 22 0.5263 3.2921 2.5413 0.9430 0.1873 0.0001 -0.5786 0.4931 0.2544 0.6038 0.5589
Va 12 I-11 Por 65 0.3529 44582 27210 0.7996 0.0636 0.0000 -0.1348 0.1866 0.4727 0.5598  0.7147
Va 12 11-11 Acr 0 INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 12 1-11 Poc 0.5950 3.1252 19890 0.7295 0.1051 0.0061 0.1134 0.2386 0.6671 0.2569  0.9413
Va 12 11-11 Por 64 0.0354 4.6645 2.2945 0.7981 0.0646 0.0000 -0.2605 0.1656 0.1207 0.5918 0.7114
Va 12 -v Acr 0 INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 12 n-v Poc 11 0.1530 3.1139 1.2917 0.9492 0.0692 0.0000 -0.1534 0.1134 0.2092 0.2318 0.9544
Va 12 "-1v Por 51 0.2517 3.9655 1.8481 0.8845 0.0651 0.0000 -0.2507 0.1348 0.0690 0.4341 0.7901
Va 12 V-V Acr INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 12 V-V Poc INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 12 V-V Por 32 0.6163 3.5862 2.1576 0.9524 0.1608 0.0000 -0.6157 0.3673 0.1041 0.6838 0.5391
Va 18 -1v Acr INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 18 -1V Poc INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Va 18 I-1v Por 10 0.3169 3.6572 1.7016 0.7865 0.1567 0.0010 -0.4282 0.3077 0.2016 0.4860 0.7590
Ti 6 I-1l Acr 5 0.8254 28156 1.7602 1.1066 0.1226 0.0029 -0.3323 0.2313 0.2463 0.1865 0.9645
Ti 6 I-1l Poc 123 0.2014 3.3968 25338 0.9719 0.0522 0.0000 -0.1911 0.1370 0.1656 0.3951 0.7412
Ti 6 I-1l Por 117 0.0391 4.2224 2.0448 0.9822 0.0381 0.0000 -0.3824 0.0897 0.0000 0.4785 0.8522
Ti 6 11-111 Acr 6 0.8412 3.5264 2.1538 0.9260 0.0980 0.0007 -0.0890 0.2258 0.7137 0.1962 0.9571
Ti 6 11-11 Poc 104 0.2773 3.4486 2.6038 1.0229 0.0544 0.0000 -0.3196 0.1461 0.0310 0.3634 0.7761
Ti 6 11-111 Por 93 0.0428 4.4143 24552 0.9615 0.0506 0.0000 -0.4421 0.1374 0.0018 0.5651 0.7985
Ti 6 n-1v Acr 8 1.2948 3.6732 2.4891 1.3171 0.1842 0.0004 -1.2177 0.4768 0.0433 0.3703 0.8950
Ti 6 -v Poc 61 0.4543 3.3504 2.6278 1.0862 0.0432 0.0000 -0.3950 0.1165 0.0013 0.2076  0.9147
Ti 6 n-1v Por 76 0.1092 4.4233 2.0844 0.9133 0.0614 0.0000 -0.2881 0.1442 0.0494 0.5802 0.7496
Ti 6 V-V Acr ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Poc ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 6 V-V Por ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND ND

Ti 12 I-1l Acr 4 0.4442 28736 1.2613 0.8688 0.1588 0.0318 -0.2183 0.2523 0.4781 0.3068 0.9374
Ti 12 I-11 Poc 16 1.2097 3.2710 2.4635 0.8286 0.1882 0.0006 -0.0096 0.4798 0.9844 0.4934 0.5806
Ti 12 I-1l Por 82 0.5379 4.8204 2.6845 0.7551 0.0737 0.0000 -0.1802 0.2122 0.3985 0.6940 0.5673
Ti 12 11-111 Acr 0 INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 12 11-11 Poc 15 0.2014 3.0611 1.1276 0.5156 0.0994 0.0002 0.1902 0.1389 0.1942 0.3178 0.6741
Ti 12 11-111 Por 96 0.0960 4.2825 2.0402 0.7610 0.0580 0.0000 -0.2339 0.1313 0.0781 0.5563 0.6465
Ti 12 -1v Acr 0.3270 1.1012 0.7182 0.6403 0.0611 0.0606 0.1273 0.0479 0.2294 0.0335 0.9910
Ti 12 -v Poc 0.4787 15552 0.8934 1.0053 0.2703 0.0099 -0.1890 0.2595 0.4938 0.2685 0.6974
Ti 12 n-1v Por 62 0.2314 3.1725 1.7670 0.7734 0.0736 0.0000 -0.0968 0.1416 0.4969 0.4426 0.6481
Ti 12 V-V Acr INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 12 V-V Poc 0.9401 1.9979 1.3742 0.9630 0.1286 0.0845 -0.0588 0.1860 0.8050 0.1007 0.9825
Ti 12 V-V Por 29 0.1746 2.8735 1.8090 0.8621 0.0913 0.0000 -0.2311 0.1808 0.2120 0.3960 0.7676
Ti 18 I-1l Acr 3 0.1946 0.9700 0.6439 0.8195 0.3133 0.2325 -0.0514 0.2264 0.8580 0.1781 0.8725
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Ti 18 111 Poc 35 0.2014 2.7901 0.8201 0.6115 0.0658 0.0000 0.1589 0.0608 0.0133 0.1653 0.7236
Ti 18 111 Por 10 0.2393 2.7067 1.6192 0.6440 0.1806 0.0073 -0.0502 0.3284 0.8822 0.4721 0.6138
Ti 18 1I-111 Acr O INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 18 1I-111 Poc 15 0.3795 1.4476 0.9092 0.8765 0.1634 0.0001 -0.0648 0.1558 0.6844 0.1821 0.6888
Ti 18 1I-111 Por 7 0.8014 2.2310 1.5676 0.3130 0.4329 0.5020 0.4110 0.7037 0.5846 0.4925 0.0947
Ti 18 -rv Acr 0 INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 18 -v Poc 6 0.5950 1.4571 0.9095 1.3730 0.3880 0.0241 -0.6782 0.3721 0.1424 0.2887 0.7579
Ti 18 -v Por 5 0.1448 2.8377 1.4579 0.8677 0.2610 0.0449 -0.1901 0.4451 0.6981 0.5159 0.7864
Ti 18 V-V Acr O INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ti 18 V-V Poc 6 0.6389 1.2340 0.9660 0.4559 0.3758 0.2918 0.2455 0.3718 0.5451 0.1966  0.2690
Ti 18 V-V Por O INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ha l-1v Acr 2 2.6435 28923 2.7679 2.1389 INS INS -4.4167 INS INS INS 1.0000
Ha l-1v Poc 12 0.7223 3.2296 2.3227 0.9685 0.1039 0.0000 -0.1755 0.2557 0.5081 0.2935 0.8969
Ha l-1v Por 11 0.1327 3.1742 1.6499 0.8799 0.0802 0.0000 -0.3122 0.1495 0.0664 0.2306 0.9304
Ha 12 I-11 Acr 26 0.0818 3.7709 2.3624 0.8821 0.0893 0.0000 -0.1423 0.2301 0.5422 0.4677 0.8024
Ha 12 I-11 Poc 62 0.1530 3.4090 2.6196 1.0011 0.0958 0.0000 -0.3528 0.2562 0.1736 0.4081  0.6455
Ha 12 I-11 Por 103 0.0750 4.0140 2.1040 0.9351 0.0499 0.0000 -0.2989 0.1171 0.0122 0.5292 0.7769
Ha 12 l-11 Acr 13 0.7096 3.3544 2.2111 0.8274 0.2043 0.0019 -0.0519 0.4733 0.9147 0.5090 0.5986
Ha 12 I-11 Poc 39 0.7422 3.2686 2.6911 0.9700 0.1305 0.0000 -0.2355 0.3581 0.5148 0.4345 0.5987
Ha 12 l-11 Por 86 0.0663 4.1703 2.1023 0.8500 0.0542 0.0000 -0.2730 0.1278 0.0356 0.5371 0.7454
Ha 12 H-iv- Acr 12 1.0228 3.2572 2.3619 0.8240 0.1297 0.0001 0.0775 0.3173 0.8121 0.2855 0.8014
Ha 12 n-rv. Poc 24 0.5027 3.1940 2.3827 1.0081 0.0655 0.0000 -0.2352 0.1639 0.1654 0.2455 0.9150
Ha 12 -rv. Por 79 0.0249 4.0399 1.8348 0.8965 0.0538 0.0000 -0.3625 0.1149 0.0023 0.5221  0.7829
Ha 12 V-V Acr 6 0.7179 3.0931 2.2153 0.9341 0.0901 0.0005 -0.0742 0.2105 0.7422 0.1647 0.9641
Ha 12 V-V Poc 14 0.3795 3.1583 2.2746 0.8903 0.0769 0.0000 0.0012 0.1872 0.9948 0.2493 0.9178
Ha 12 V-V Por 59 0.0265 3.8832 1.9713 0.8921 0.0618 0.0000 -0.1708 0.1370 0.2177 0.4806  0.7850
Ha 18 l-1v Acr INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Ha 18 l-1v Poc 4 0.6603 3.3104 1.9897 0.7198 0.3095 0.1456 0.0837 0.7223 0.9183 0.7550 0.7301
Ha 18 l-1v Por 12 0.8739 5.3957 2.8944 0.6463 0.1271 0.0005 -0.0297 0.4070 0.9432 0.6021 0.7210
Ut 12 I-11 Acr 0 INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

ut 12 -1l Poc 11 0.5263 1.3364 0.9977 0.8424 0.1247 0.0001 0.0499 0.1275 0.7043 0.0915 0.8352
Ut 12 I-11 Por 14 0.2831 4.6061 2.1622 0.8855 0.1970 0.0007 -0.5051 0.4782 0.3116 0.8125 0.6273
ut 12 lI-1n Acr 1 0.7597 0.7597 0.7597 INS INS INS INS INS INS INS INS

Ut 12 1I-111 Poc 13 0.4787 2.0477 0.9839 1.0726 0.0505 0.0000 -0.1436 0.0537 0.0216 0.0732 0.9762
ut 12 lI-1n Por 7 0.3089 4.5079 15719 1.0682 0.0478 0.0000 -0.3447 0.0966 0.0161 0.1607  0.9901
Ut 12 -1v- Acr 1 15112 15112 15112 INS INS INS INS INS INS INS INS

ut 12 -1v Poc 11 0.5027 1.6203 1.1847 0.9713 0.1010 0.0000 -0.0941 0.1266 0.4763 0.1374 0.9113
Ut 12 -tv.~ Por 4 0.3139 3.8912 2.3207 0.9800 0.0989 0.0100 -0.1359 0.2656 0.6597 0.2675  0.9800
Mi 12 I-11 Acr 2.5827 25827 2.5827 INS INS INS INS INS INS INS INS

Mi 12 111 Poc 6 1.0484 3.0596 2.3950 0.4853 0.3857 0.2767 0.2734 0.9779 0.7936 0.7867  0.2836
Mi 12 I-11 Por 70 0.1714 33701 1.6452 0.5338 0.0675 0.0000 0.0608 0.1243 0.6262 0.4684 0.4793
Mi 12 1I-111 Acr 0.5114 0.5114 0.5114 INS INS INS INS INS INS INS INS

Mi 12 1I-11 Poc 0.5263 1.4665 1.0270 0.5930 0.3195 0.1605 0.2736 0.3470 0.4880 0.2527 0.5345
Mi 12 1I-111 Por 29 0.1887 2.7344 1.3247 0.5118 0.1060 0.0000 0.2577 0.1559 0.1099 0.3642 0.4633
Mi 12 -v Acr INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS INS

Mi 12 -v Poc 0.3541 1.3887 0.9371 0.8285 0.1343 0.0005 -0.0016 0.1338 0.9911 0.1366  0.8447
Mi 12 -v Por 19 0.1001 15731 0.9885 0.6784 0.1270 0.0001 0.0092 0.1390 0.9482 0.2604 0.6266
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Associational refuges among corals mediate impacts
of a crown-of-thorns starfish Acanthaster planci outbreak

Indirect positive interactions in communities
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Abstract Interactions among coral populations can
moderate the impact of coral predator outbreaks, enhancing
commumnity resilience and recovery. This smdy used
predator-exclusion cages and neighbour removals in a field
experiment to test how indirect interactions between pop-
ulations of three coral taxa, Acropora, Pecillopora, and
Porites, influenced their survival during an outbreak of the
crown-of-thomns starfish, Acanthaster planci, in Moorea,
French Polynesia. High densities of corals enhanced

Commumicated by Biology Editor Dr. Hugh Sweatman.

Electronic supplementary material The online version of this
article (doi:10.1007500338-011-0763-1) contains supplementary
material, which is available to authorized users.

M. Kayal - C. Pau - L. Penin

USR 3278 CMNRS-EPHE, Centre de Recherches Insulaires et
Ohservatoire de 'Environnement. BP 1013, 98729 Papetoal,
Moarea, French Polynesia

M. Kayal (&) - C. Pau - L. Penin - M. Adjeroud

UMR 5244 CNRS-EPHE-UPVD, Biologic et Ecologie Tropicale
et Méditerranéenne, Université de Perpignan Via Domitia
BAE6) Perpignan Cedex. France

e-mail: mohsenkayal@univ-perp fr

H. 5. Lenihan
Bren School of Environmental Science and Management,
University of California, Santa Barbara, CA 93106-5131, USA

L. Penin
ARC Centre of Excellence for Coral Reef Studies; James Cook
University, 4811 Townsville, QLD, Austrakia

M. Adjeroud

Institut de Recherche pour e Développement,

Unité 227 CoReéUs2 “Biocomplexité des écosystémes coralliens
de I'Indo-Pacifique”, BP A5, 98848 Nouméa Cedex,

MNew Caledonia

Published online: 12 May 2011

survival by generating associational refuges: physical
structures that impeded Acanthaster and protected corals,
and by simple density-dependent prey dilution that reduced
predation rates. Acamthaster showed feeding preferences,
resulting in varying intensities of predation on corals,
which (1) influenced the type and strength of the associa-
tional refuge among corals and (2) resulted in significant
loss of the competitive dominants to the benefit of the
competitive inferiors. The result was a set of indirect
positive interactions (1PIs) that prevented Acanthaster from
eradicating Acropora and may have enhanced Porifes, a
relatively weak competitor among corals. IPIs probably
play a key role in many ecosystems, especially in coral
reefs in which corals act as engineer species, to reduce
impacts of perturbations and enhance community resil-
ience. This study illustrates the importance of IPIs in
community regulation with a new conceptual model.
Keywords Predation - Mortality - Habitat complexity -
Indirect positive interaction - Community regulation -
Resilience

Introduction

Indirect effects of species interactions are fundamental
processes influencing community composition, structure,
and function. They occur when the impact of a stressor on
one species is influenced by another species in the system
and can have positive or negative effects within the cascade
of interactions. Indirect positive interactions are increas-
ingly reported in terrestrial and aquatic systems (Callaway
and Walker 1997 Stachowicz 2001; Levenbach 2008,
2009). A multitude of examples of positive indirect effects
exists in the ecological literature, including case studies in
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which interspecific interactions disproportionately influ-
ence species diversity, primary production, or nufrient
cycling through the modification of physical habitat (Jones
et al. 1997; Altien et al. 2007), removal of superior com-
petitors (Paine 1974; Hacker and Gaines 1997), mitigation
of stresstul environmental conditions (Crain and Bertness
2006; Michalet et al. 2006), or other complexities within
food webs (Grabowski et al. 2008; Schmitt et al. 2009).

An associational refuge is a form of indirect positive
interaction whereby one species indirectly benefits another
by reducing consumer pressure (Milchunas and Noy-Meir
2002: Bruno et al. 2003). For sessile organisms, such
associations among species are usually established through
a haphazard process such as passive settlement. Associa-
tional refuges can strongly influence predator—prey inter-
actions (Bertness and Callaway 1994; Hacker and Gaines
1997: Bruno et al. 2003), a prediction tested by Levenbach
(2008) who found that such refuges influence patterns
of herbivory with indirect links to community dynamics.
Strong top-down contrel of community dynamics 1s
observed during predator outbreaks, when predator—prey
interactions are intensified, prey populations are decimated,
and ecosystem structure can be modified (Prugh et al, 2009).
Understanding how indirect effects, including indirect
positive inferactions, influence the outcome of predator
outbreaks may help to elucidate why certain species sur-
vive, how communities recover, and why communities are
resilient.

Coral reefs have both high biodiversity and high densi-
ties of organisms, leading to intense and complex biological
interactions. Scleractinian corals are ecosystem engineers
that help maintain biodiversity. as growth of colonies cre-
ates physically complex habitats and modifies availability
of other resources utilized by many species (Jones et al.
1997: Crain and Bertness 2006; Lenthan et al. 2008). The
crown-of-thomns starfish (COTS ) Acanthaster planci (Lin-
naeus. 1758) is a major coral predator on Indo-Pacific reefs
(Rotjan and Lewis 2008), and outbreaks of this corallivore
usually lead to mass mortality of corals and highly modified
reet communities (Berumen and Pratchett 2006; Pratchett
et al. 2009). However. all coral populations do not neces-
sarily decline during an outbreak, and the effects of out-
breaks can vary in time and space, especially in terms of
what taxa survive and how much coral is consumed (Faure
1989; Keesing and Lucas 1992). Differences in the cutcome
of outbreaks appear to result in part from feeding prefer-
ences of A, planci (De’ath and Moran 1998; Pratchett 2007).
Studies of COTS outbreaks have been for the most part
observational and correlative and thus, have rarely identi-
tied specific mechanisms that can cause variation in coral
community composition and structure,

This study explores the indirect effects of coral-coral
interactions on the outcome of an A. planci outbreak and
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shows that associational refuges are an important factor in
mitigating the impact of this otherwise catastrophic dis-
turbance. A field experiment based on a factorial combi-
nation of predator-exclusion and coral-removals was used
to test whether associational refuges provided by neigh-
bouring corals influence the survivorship of coral colonies
within an assemblage of three coral populations impacted
by an outbreak of A. planci. The outbreak in the Society
Islands of French Polynesia began in 2006 (Adjeroud et al.
2009} and impacted the study area located on the outer
reef of Moorea by 2008. Results of the study were used
to generalize how indirect positive interactions regulate
communities, especially those in coral reef ecosystems.

Materials and methods
Study site

The study was conducted on May—August 2008 on the
island of Moorea, French Polynesia (17°30°S, 149°50'W),
specifically on the outer reef near Vaipahuw, a site that has
been monitored extensively since 1992 for coral commu-
nity dynamics (e.g., Adjeroud et al. 2005, 2007; Penin et al.
2010). Coral assemblages in Moorea and elsewhere in the
Indo-Pacific region are dominated by three genera, Acro-
pora, Pocillopora, and Porites, that compete among each
other for space and have different competitive abilities as
well as susceptibility to predation by A. planci (Faure
1989: Adjeroud et al. 2009). Acropora often grows rela-
tively fast and is usually considered a superior competitor
for space among scleractinian corals (Harnott 1999; Con-
nell et al. 2004). It is also the preferred prey for A. planci
(De’ath and Moran 1998: Pratchett 2007). Pocillopora
grows at moderately fast rates and can outcompete many
other corals for space. except Acropora. and 1s less pre-
ferred by A. planci than Acrepera (Harriott 1999). Massive
Porites grows slowly and is susceptible to overgrowth by
competitors, and is usually ranked as a weak competitor for
space among corals (Cox 1986; Connell et al. 2004).
Porires 1s the least preferred by A. planci among the three
taxa (De’ath and Moran 1998; Pratchett 2007 ).

Experimental design

Two types of associational refuges were predicted to
influence predation rates and coral responses. simple dilu-
tion and physical sheltering. We refer to these as “associ-
ational refuges”. Dilotion through density 1s caused by a
relatively high abundance of surrounding corals that pro-
vide alternative prey for A. planci: The prey can passively
divert predators from focal corals (Gurevitch et al. 2000);
Milchunas and Noy-Meir 2002; Sandin and Pacala 2005).
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Sheltering through physical structure is provided by
neighbouring corals that impede A. planci from locating or
reaching focal corals (Schmitt et al. 2009; and see Gra-
bowski et al. 2008). Such physical shelter includes barriers,
overhangs, or complex substrata that COTS may avoid.
Variation in the rates of survival and growth for individual
tocal corals located within a coral community under attack
by A. planci were tested as a function of the abundance of
neighbouring corals, which influenced prey dilution, and the
physical habitat structure they created, which influenced
sheltering. The study also tested whether growth and sur-
vival varied among coral taxa due to feeding preference
hypothesized for A. planci by De’ath and Moran ( 1998) and
Pratchett (2007). The tests were performed in a relatively
large field experiment using 450 randomly assigned colo-
nies (150 for each taxon) within an area of about 500 m-.
The minimum gap between each focal coral was of | m.
The experiment consisted of six treatments in a fully cros-
sed factorial design, with 3 levels of predator access (caged,
partial cages, or no cages) and 2 levels of coral-neighbour
density (removed or mot removed) (see Table 1). Focal
corals consisted of the most abundant species within the
three major coral taxa, Acropora globiceps (Dana, 1846),
Pocillopora meandring (Dana, 1846), and the massive
Porites complex consisting of P, auwsrraliensis (Vaughan,
1918, P. lobata (Dana, 1846), and P. luiea (Milne Edwards
and Haime, 1851) (Adjeroud et al. 2007; Penin et al. 2007},
Each of the six predator access » coral-neighbour density
treatments was applied to each of the three coral taxa. All
treatments were replicated 25-31 times but some loss
betore or during the early stage of the experiment occurred

(n = 1931 pertreatment). The experiment was established
at the onset of the COTS outbreak during a period when
densities of A, planci were escalating in the specific area of
the experiment (Electronic Supplementary Material,
ESM 1). Coral growth and mortality in each treatment
replicate were measured after 100 days.

Caging treatments were designed to test for the effects
of predation on coral growth and transition dynamics (i.e.,
proportion of corals showing growth, partial mortality, or
death). Neighbour removals tested for the effect of both
forms of associational refuge, dilution and physical shel-
tering. Predator-exclusion cages (40 cm diameter x 30 cm
tall cylinders) were made of galvanized 3-cm wire mesh.
Partial cages that controlled for cage artetacts were similar
to full cages but did not include wire mesh along two
opposing portions of the cylinder. In the neighbour-
removal treatment, any coral and sessile organisms present
within a distance of 10 cm from the margin of focal col-
onies were removed and transplanted elsewhere within the
study area, thus eliminating potential associational refuges
(see Fig. | for illustrations taken in the field). The six
experimental treatments are described in detail in Table 1.
The taxa of neighbouring corals were recorded but not
reported here as the specific identity of these random
assemblages did not influence the outcome of the experi-
ment. The natural assemblage of neighbouring corals was
dominated by the three major genera in French Polynesia
tAcropora, Pocillopora, and Porires).

Two Indices were used to quantify the relative impor-
tance of each associational refuge in terms of the survival
of individual focal colonies. To quantity the dilution effect,

Table 1 Mumber of replicate

eolomities: (n) and mesn (LSH)-of Taxa Treatment it Mean dC (=SE}) Mean Si (=SE)
neighbouring .‘:“r‘?j dm&h!’: dC) Acropora Cage + removal 19 00 (=040 43 (£2.1)
and of sheltering index (S5f) per
coral taxa and caging Cage i 2.5-(03) 17.7 (£2.1)
removal meatments. Because Partial cage + removal il 0.0 (£0.0) 55 (£26)
corals are habitat-forming Partial cage 26 22(20.3) 19.7 (£2.6)
i;g:":;“;fﬁ"g‘:b““;ni‘; . N < vingul 25 0.0 (£0.0) 62 (£2.1)
always lowers habitar Mo cage (control) 26 22 (0.2) 21.0 (£23)
complexity as quantified by Si Pocillopora Cape + removal 26 0.0 (+0.0) =327 (+21)
Cage M 2.5(03) 85 (£30)
Partial cage + removal 25 0.0 (=0.0) —2.1 (£2.4)
Partial cage 25 2.7 (+03) 10.0 {(£2.2)
No cage + removal 25 00 0.0 25 (£3.0)
Mo cage (control) 5 22 (04 14.6 (£2.4)
Porites Cage + removal 19 O (=0.0) =24 (=3
Cage 29 1.4 (£0.3) 4.1 (£2.1)
Partial cage + removal 27 00 (=0.0) 44 (£26)
Partial cage 25 1.8 (£0.2) 156 (£24)
No cage + removal 5 0.0 (0.0 4.6 (+2.6)
Mo cage (control) 5 2.0 (£0.3) 21.0 (=34
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Fig. 1 Photographs taken in the field illusorating the Imk between the
presence of summounding corals and the two habitat characteristics
neighbouring coral density (C) and habitat complexity (expressed by
the sheltering index Si). Photographs illustrate an Acropora colony
with neighbouring corals (a. high 4C. intermediate S, after

the density of surrounding corals (dC) was estimated as the
number of live colonies located within 5 cm of the outer
edge of each focal colony. To guantify structural refuges
around focal corals. a sheltering index (5i) was developed
by calculating the difference in height between the focal
colony, and two points located within a radius of 10 cm on
the neighbouring substrate (i.e., live or dead corals, or
seafloor). Height measurements were made vertically from
the base of the focal coral, and the sheltering index was
calculated as: Si = Hpay + Happ — f; with Hyay being the
vertical distance to the highest neighbouring point, H,,,
being the height of the randomly selected substrate situated
as directly as possible on the opposing side of the colony in
relation to H,.. and & focal colony height. The greater the
§i, the more a focal colony was physically sheltered by its
surrounding substrates (see Fig. | for more detail). Mean
values of dC and 5i for each treatment and faxa are shown
m Table |. How values of 4C and 57 were linked to coral
growth and transition dynamics is described below in the
Statistical analysis section.

Treatments were maintamed on a weekly basis by
cleaning algae and cyanobacteria from cages., cage con-
trols. and within neighbour-free areas around focal colo-
nies. To account for potential caging artefacts, irradiance,
mass water exchange. and sedimentation rates were mea-
sured in a subset (n = 0) of each treatment. Caging showed
little impact on these environmental factors (see ESM 2 for
details on methods and results) and was considered as
having negligible effects on growth and morality of corals
within the experiment.

The experiment was established at 810 m water depth
on the outer reef slope where coral distribution was
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neighbours were removed from a 10 em perimeter around the focal
coral (b, low dC. low Si) and highly sheltered by neighbouring
Pocillopora colonies that reduced detection and/or access by preda-
tors (¢, mtermediate 4C. high Si)

relatively continuous, where a high density of A. planci
was observed (see ESM 1) and where live coral cover was
38.9% =+ 4.0 SE at the beginning of the experiment. This is
among the highest values of live coral cover observed on
outer reef slopes in French Polynesia (Adjeroud et al. 2005,
2007; Penin et al. 2007). To determine the percent cover of
live coral populations and other benthic organisms, the reef
was sampled at the beginning of the experiment using 10
randomly placed I-mzquadratq. and the composition of the
substrate was recorded beneath 81 points defined by a grid
of 10-cm mesh. A, planci densities were quantified once a
month beginning in May using four replicate 200-m”
transects (30 x 4 m) placed haphazardly along constant
depth contours within the study area. The other major
macro-corallivores 1n the study area were butterflyfishes
(Chaetodontidae) (Penin et al. 2010), but their contribution
to predation on corals was not considered because the rapid
decline of coral populations appeared due entirely to pre-
dation by A. planci.

Population responses

Corals are colonial organisms that experience colony growth
and mortality but also shrinkage through partial mortality,
fragmentation, and fission. Demographic responses of corals
including survival, growth, and fecundity are related to
colony size rather than age. and colony size is often used asa
measurement of colony fitness (Hughes and Connell 1987
Hall and Hughes 1996). Colony size was measured initially
and at the end of the experiment, and used to calculate
colony growth, a response variable in the experiment. Col-
ony size was estimated by calculating the surface area based
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on geometric formulas corresponding to the general shape of
colonies (Adjeroud et al. 2007). Pocillopora colonies were
considered spherical, and surface areas (S) were calculated
using the geometric formula § =4 x 7w = {“—‘-}‘;ﬂ}z with
(L) being the maximum diameter. (/) the maximum per-
pendicular diameter and (#) the maximum height of
live colony tissue. Acropora, and Porites colonies were
considered cylinders with an ellipsoidal base, and surface
areas were calculated using the geometric formula
S=3xLxlixh

Treatment effects on population demographics were
measured by comparing colony transition dynamics (i.e.,
proportion of corals showing growth, partial mortality, and
death) and growth rates. The transition dynamics indicated
the frequency of colonies showing growth versus decline
(partial mortality, and colony death) within a population.
As recruitment was not considered in this study, the mean
colony growth rate of a population was a direct expression
of the population growth in terms of the change in total
live coral cover (positive for growth, negative for decline).
To minimize size-related vanability in coral demographics,
adult colonies were chosen within a narrow size range
(maximum diameter 10 < L =< 20 cm), and the relative

orowth of colonies (r(}' — ;”T‘l) is reported. Colonies with

positive growth had an r(z > |, while colonies that shrank
had an (G < |. Relative growth of dead colonies was zero
as no live surface was left at the end of the experiment
(Sina = 0). Population growth or decline was character-
ized by changes in mean r(; values. Population decline rate
(Dr) was expressed as a percent and calculated as the
ditference between mean ris and | (the no-surface-change
threshold) multiplied by 100.

Taxa susceptibility to predation

The susceptibility to predation by A. planci of different
coral taxa was examined within the unmanipulated con-
trols by comparing predation frequency and intensity
using transition dynamics and the mean rG values,
respectively. To test which coral species A. planci pre-
ferred, Ivlev's electivity index calculated as E; = %was
used. For this equation, r; is proportion of food { con-
sumed and p; is proportion of food i in the environment.
Here, r; = —=4— and p, represents the contribution of

250
species i to total live coral cover om study site at the
beginning of the experiment (A. globiceps = 2.3%, P.
meandring = 13.0%, massive Porites spp. = 17.9%). E
varies from —1 (avoidance) o 41 (important selectivity),
via () {neutrality).

Statistical analyses

The relative growth of coral (rG) and transition dynamics
(i.e.. the relative abundance of colonies showing growth,
partial mortality, and death) were used to quantify the
demographic responses of focal corals to the experimental
treatments. Under attack by COTS, the relative growth of
corals was a measure of predation intensity, becanse it
reflected the amount of coral killed by predators. Similarly,
the transition dynamics was a measure of the frequency of
predation on corals, as it quantified the proportion of colo-
nies growing, shrinking., and dying within populations.
To address the hypothesis that coral survivorship variedas a
function of predation, presence of coral neighbours, and the
taxon of the focal coral, Pearson’s }fz test was used to com-
pare trequencies of colonies among colony transitions (L.e..
growth, partial mortality, and death). To test whether mean
relative growth (mean r() varied as a function of predation,
presence of neighbouring corals, focal coral taxa, and their
interaction, a three-way ANOVA was used in which caging,
removal, and taxa were crossed fixed factors. When ANOVA
was significant, Fisher’s least significant differences (LSD)
post hoc test was used to compare ditferences among 1ndi-
vidual treatments. To compare the susceptibility to predation
among taxa, differences in predation frequency (measured
by the transition dynamics) and intensity (quantified by the
mean rir values) were tested for colonies in the unmanipu-
lated control reamment (1.e., natural conditions). Predation
frequency was compared using Pearson’s f test on relative
abundances of colonies among colony transitions. Predation
intensity was tested using planned comparisons with Fisher’s
LSD test as a complement to a one-way ANOVA. To assess
whether the two associational refuges, neighbouring coral
density (quantified by 4C) and physical sheltering (quanti-
fied by 5i), influenced the intensity of COTS predation on
focal corals, we compared mean 1 of exposed corals (ie.,
uncaged and partially caged colonies pooled. n = 100) ina
one-way ANCOVA, in which taxon was a fixed factor, and
dC and 5 were random covariates. Once the influence of 4C
and §i on predation intensity was estimated. the relative
importance of these variables in mediating the probability of
predation was tested independently for each population by
comparing mean values of 4C and 5i among colony transi-
tions using one-way ANOVAs These ANOVAs tested
whetherthere were differences in neighbouring coral density
and in physical sheltering among colonies showing growth,
partial mortality, and death within each population. When
ANOVA was significant, mean values of 4C and S/ were
compared with Fisher's LSD posthoc test. Betore ANOVAs,
data were tested for normality and homoscedasticity and
were log(x + 1) transformed when needed. All statistics
were performed with x = 0.05.
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(a) indicates the threshold of zero net growth oG = 1. Values on
plot {a) indicate mean colony relative growth prior log(x + 1)

Results
Acanthaster planci predation on corals

Predation by A. planci was intense during the study period
when densities of the starfish reached 10.75 + 2.21 SE
ind.200 m™? (n = 4, see ESM 1). The predator caused a
42.3% decline in the total live cover of all three focal
coral taxa over the 100 days (average rG of colonies in
the unmanipulated control treatment over the three taxa =
0.577 £ 0.069 SE, n = 76) and showed a strong preference
for Acrapora (Ivlev's electivity index, E = (.91}, an
intermediate selectivity for Pacillopora (E = (0.55), and
neutral preference relative to its abundance for Porites
(E= — 006). The feeding preference of the sea star
resulted in a different frequency (. P=0.003) and
intensity (one-way ANOVA, F;35 = 445, P = 0.015) of
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transformation, and ferrers on plots indicate statistcally different
groups within each taxon (P < 0.035). The relative growth (a) and the
transition dynamics (b) are used to quantify, respectively. the
intensity and the frequency of predation on corals within each
reatment

predation on the three coral taxa (refer to control colonies in
Fig. 2): #°, P = 0.071 between Acropora and Pocillopora,
P = 0.001 between Acropora and Porites, P = (0.140
between Poci h'npom and Porites; Fisher's, P = 0.048
between Acropora and Pocillopora, P = 0.005 between
Acropora and Porites, P = (1.378 between Pocillopora and
Porires. There was a relatively severe decline in live coral
cover for Acropora (Dr = 64.6%), intermediate decline for
Pocillopora (Dr = 41.3%) and relatively low decline for
Parires (Dr = 202%).

The survival and growth of focal corals outside of cages
were heavily influenced by A. planci predation, especially in
treatments in which neighbouring corals were removed
iFig. 2). Colonies without predation (within cages) grew
whether their neighbours were removed or not while colo-
nies exposed to predators (no cages and cage controls)
declined in mean rG. There was a statistically significant
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interaction of predator-exclusion and neighbour-removal
treatments (three-way ANOVA, Fa 450 = 1234, P < 0.001)
because removal of surrounding corals had no effect within
cages but accelerated the decline of populations when
exposed to A. planci predation (Fig. 2). This process was
particularly intense for the most preferred prey Acropora
which was always preyed upon when neighbours were
removed and whose population was driven almost to
extinction (decline rate Dr = 99.9%, vs. 64.6% when
neighbouring colonies present). For the few Acropora that
were attacked but survived, those survivors that had neigh-
bours removed (A7 = 0.012 4+ 0.011, n = 3) shrank much
more than those for which peighbours were not removed
(r(z = 0458 £ 0.060; »n = 26; Hsher's. P = 0.010).
Neighbours thus had a positive effect on Acropora by
mediating the impact of A. planci, resulting in lower fre-
quency and intensity of predation on colonies.

The removal of neighbouring corals surrounding Pocil-
lopora and Porires colonies showed results that were
qualitatively similar to those observed for Acropora,
although the responses were not all statistically significant
(Fig. 2). For Pocillopora, colonies with neighbours
removed tended to be attacked at higher rates than those that
had neighbours; however, the survivors without neighbours
were not significantly smaller (rG = 0.382 £ (.056;
n = 31) than those with neighbowrs (rG = (0466 £+ 0.041;
n = 31; Fisher's, P = 0.156). The same pattern in attack
frequency and relative growth was observed for Porires
(rGG = (.332 &+ 0.052 vs. 0457 £+ 0.068: n = 37 and 30,
respectively: Fisher’s, P = 0.167).

Role of habitat characteristics in predation process

Close neighbour coral density (as quantified by 4C) and
habitat complexity (quantified by 5i) had a significant
influence on relative growth and transition dynamics of
corals exposed to A. planci predation (Table 2). For
Acropora, both neighbour density and physical sheltering
were key for survival (Table 3). Colonies that grew and
suffered partial mortality had higher levels of dC (higher
abundance of neighbouring colonies) and 5 (more com-
plex habitat) compared with colonies that died (Fig. 3). As
Acropora was the most preferred prey. the availability of
alternative prey colonies was probably not sufficient to
alter the predator’s choice. However, physical refuges
created by the presence of these neighbours apparently
reduced predation frequency and intensity on Acropora
(see Figs. 1, 2). For Pocillopora, the presence of neigh-
bouring coral density had a positive effect on colony sur-
vival but habitat complexity did not (Table 3, Fig. 3).
Pocillopora survival was thus enhanced by the availabil-
ity of alternative prey in the close wvicinity, resulting
in an inverse density dependence of predation potentially

Tabhle 2 ANCOWVA table

Source df 55 MS F F

Taxa (T) 2 0.938 0.469 30582 <0001
dC 1 0.298 0.208 19411 =0.0001
8 1 0.011 0.011 0.713 03991
T = dC 2 0169 0.085 5519 0.0044
T = Si 2 01407 0.053 1479 00321
dC = 8i 1 0.006 0.006 0417 05191
T » dC x 8i 2 01407 0.053 JAHE 00318
Residual 208 4560 0.015

ANCOVA table showing results of the effect of neighbouring coral
density (4C, covariable) and sheltering index (8i. covariable) on the
relative growth (logix + 1) ransformed data) of colonies of different
coral taxa (T, fixed factor) that were exposed to predation by A. planci

Degrees of freedom (4f). sum of squares (55), mean square (MS)
F-statistics (F), and P value (P)

Table 3 ANOWVA table

Source df 55 MS F P

Acropora (n = 108)

ac 2 33474 16.737 26212 <10.0001
h] 2 5717.665 2858.832 17963 <{.0001
Pocillopora (n = 100}

dac 2 8.873 4,437 3779 0.0263
Si 2 74614 37.307 187 08301
Porites {n = 102)

dac 2 14402 0.701 0.724 04873
Ki 2 041.268 470,634 1.986 0.1427

Corresponding one-way ANOVA tble for within taxa differences in
dC and 5i among colony transitions (growth. partial mortality. and
death)

Degrees of freedom (4f). sum of sguares (55), mean square (MS),
F-statistics (F), and P value (F)

associated with the alteration of predator’s choice through
dilution. Porites showed no significant differences among
colony transitions, neither with density nor with sheltering
index (Table 3).

Discussion

Acanthaster planci predation on corals

Densities of A, planci (maximum = 53,750 ind.km ™7,
June 2008) were among the highest reported in the
literature and were much higher than the estimated
maximum sustainable density for coral communities of
1,000 indkm™ (Keesing and Lucas 1992). The outbreak
of the predator induced dramatic population declines that
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varied among the three focal coral taxa. Declines in coral
density and live coral cover were severe for Acropora,
intermediate tor Pociflopora. and only moderate for
Porites. The pattern of decline was positively related to
feeding preferences of A planci, as measured in aquaria
(De’ath and Moran 1998: Pratchett 2007) and in the field in
French Polynesia and other regions (Faure 1989; Rotjan
and Lewis 2008; Pratchett et al. 2009).

The outcome of predation in terms of coral survival and
growth was strongly influenced by the presence of sur-
rounding corals, suggesting that association ameng neigh-
bouring corals deterred predation by A. planci. However,
the specific type of associational refuge varied among the
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three coral taxa and appeared related to the level of pre-
dation that each taxon experienced. Porites, the least pre-
ferred prey, experienced relatively low predation and
derived no benefit from surrounding corals. However,
Porires may benefit from associations at higher predation
intensities, where positive interactions among potentially
competing organisms theoretically become more important
(Bertness and Callaway 1994; Hacker and Gaines 1997;
Bruno et al. 2003). Pocillopora. the moderately preferred
prey. benefited simply from the presence and increased
density of surrounding corals without the provision of
physical sheltering, thereby gaming an associational refuge
apparently through dilution created by its neighbours.
The most preferred prey. Acropora, escaped attacks by
A. planci in structural retuges created by larger neighbours
(Le., potential competitors), which probably deterred
detection (fewer colonies preyed upon) and access (lower
proportional mortality ) by COTS. Therefore, under intense
predation. Acropora gained an advantage when It was
competing with bigger corals because they provided refuge
from A. planci (see Fig. 1).

Differences in the mechanisms by which surrounding
corals provided refuge appeared to vary with the intensity
of predation, a relationship that is consistent with those
observed by Milchunas and Noy-Meir (2002) for terrestrial
plants under varying grazing pressures. They found that
associational avoidance of grazers through alteration of the
grazers's choice (e.g., dilution) is usually observed in prey
that are subject to moderate grazing pressure, while prey
that are grazed intensely often use avoidance strategies that
rely on structural or other physical refuges. A similar
pattern was observed with corals preyed upon by A. planci,
where moderately preferred prey, Pocillopora. escaped
predation through dilution of predation pressure when
surrounded by a higher density of neighbours, whereas the
preferred prey. Acropera, only survived in structural ref-
uges provided by bigger neighbours. Because corals are
major ecosystem engineers that form reef habitat (Jones
et al. 1997; Stachowicz 2001; Crain and Bertness 2006),
the availability of structural or other physical refuges on
reefs is often related to the density and size of resident
coral colonies (see Fig. 1).

Associational refuges that generated indirect positive
interactions (IP1s) among neighbouring corals in the form of
structural refuges and dilution were effective in reducing
consumer pressure on the most preferred taxa, Acropora and
Pocillopora, during the COTS outbreak. In contrast, Porites
the inferior competitor in this study was less preyed upon by
A. planci than its competitors, resulting in its dominance in
coral assemblages despite its relative low competitive abil-
ity. This form of regulation of superior competitors among
prey populations constitutes a different type of IP1 generated
by predation. Predator—prey interactions are dynamic, such
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that their development, form, and outcome depend at least in
part on their duration. As A. planci preys on most coral
species (De’ath and Moran 1998; Pratchett 20007), its impact
on agiven reef isa function of the density of the predator, the
duration of the outbreak, and prey preference (Keesing and
Lucas 1992; Rotjan and Lewis 2008). If relatively high
A. planci densities persist during an outbreak, predation on
less preferred taxa may increase progressively, especially if
preferred prey are extirpated. Sequential extirpation of prey
is a common phenomenon (e.g., Kvitek et al. [992). In
contrast, if predator density declines before predators switch
to less preferred prey. populations of the less preferred prey
remain and may dominate the community. Such has been the
case for Porites during a previous A. planci outbreak in
Moorea (Faure 1989), as well as outbreaks in other regions
(e.g., Rotjan and Lewis 2008; Pratchett et al. 2009). In fact,
many coral communities in the Indo-Pacific are now domi-
nated by Perites, implying that historical outbreaks of
A. planci may have had an important influence on the
composition of the coral communities that we observe today.
Predators that act to regulate populations of superior com-
petitors and maintain prey diversity are usually called key-
stone predators (Paine 1974; Hacker and Gaines 1997).
However, compared with other corals, massive Porires
shows strong resistance to a wide range of disturbances in
French Polynesia and other regions (see Adjeroud et al.
2009), and A. planci outbreak reveals yet another distur-
bance for which Porires 15 resistant. IPIs may play a critical
role in coral community dynamics by enhancing the sur-
vival of various species, especially in communities where
competition (Connell et al. 2004) and predation (Rotjan
and Lewis 2008) play major roles in regulating coral

populations.

Positive versus negative interactions in community
regulation

Based on a compilation of extensive data from field
studies, Menge and Sutherland (1987) proposed a con-
ceptual model of the relative importance of predation,
competition, and abiotic stress In community regulation
along gradients of abiotic stress and recruitment (Fig. 4).
This model provided the conceptual foundation for
developing ideas about positive interactions and their role
in mitigating the ecological impacts of abiotic stress,
competition, and predation (Bertness and Callaway 1994;
Callaway and Walker 1997; Hacker and Gaines 1997;
Bruno et al. 20003; Michalet et al. 2006). More recently,
Crain and Bertness (2006) used Menge and Sutherland’s
(1987) framework as a basis for conceptualizing the rel-
ative importance of ecosystem engineers in mediating the
effects of predation, competition, and abiotic stress. The
major mechanism entails the creation or modification of

Y
—

Sftress intensity

e —,

Increasing abiotic stress

Ci
S

Refuge avalabilty

Mediating contribution

s
i

Increasing abiobic stress {

Fig. 4 a Conceptual model illustrating the relative importance of
predation (dashed line with nwo dots). competition (dashed line with
ane dat), and abiotic stress (dashed line) on community regulation
across 4 gradient of abiotic stress, adapted from Menge and
Sutherland (1987). b A comesponding model showing the relative
contribution of competition, predation, and physical refupe as
processes mediating the effects of each of the Menge and Sutherland
environmental stressors. X-axis depicts maximum predation to the left
(mediated by competition and refuge availability ), maximum com-
petition in the cenrre (mediated by predation and refuge availability ).
and maximum abiotic stress on right (mediated by refuge awvailabil-
ity), Grey line on plot b indicates the conwibution of competing
ecosystem engineers im terms of the provision of hoth refuge
availability and the positive effects of competition. See text for more
details on mechanisms and link to results from this study

physical habitats by the engineer species that act as
structural refuges from abiotic or biotic stresses. In our
study system of three engineer taxa, each possessing dif-
ferent susceptibilities to predation and competition
(respectively. high and low for Acropora, low and high for
Porites, and intermediate to both for Fac:‘h'apamL dif-
ferent types of IPIs emerged from multiple regulation
pathways during a predator outbreak. The various IPIs
modulated the level of predation upon each population.
These results extend our understanding within the scope of
the role of both ecosystem engineering and IPIs in regu-
lation processes and illustrate the high level of complexity
in ecological interactions when dealing with species
playing key functional roles in communities. This study
combines the elements of the prior models with the results
of the present experiments, as well as the findings of
published studies from other community types in a new
conceptual model that describes the mechanisms through
which competition, predation. and physical refuge can
provide positive attributes that mediate the impact of
predation, competition, and abiotic stress (Fig. 4).
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A positive contribution from predation is observed
within communities undergoing intense competition, spe-
cifically through the preferential regulation of superior
competitor populations by predators (Paine 1974: Cox
1986: Hacker and Gaines 1997). A similar indirect positive
interaction (IPI) caused by the predator was observed in
this study for the less competitive taxon Porites that was
less impacted by A. planci than the better competitors
Acropora and Pocillopora. As competition is a relatively
slow process that regulates populations on longer time
scales than predation (Gurevitch et al. 2000: Chesson and
Kuang 2008), and as corals are sessile organisms that grow
slowly and live a long time, predators can substantially
interfere with competitive interactions among corals, and
through their choice of prey, can favour inferior competi-
tors (Cox 1986; Faure 1989; Pratchett et al. 2008). Positive
effects from competition occur during intense predation
events through associational refuges among competitors,
such as the dilution effect that lowers predation probability
on focal organisms in an inversely density-dependent way
(Gurevitch et al. 2000; Milchunas and Noy-Mer 2002;
Sandin and Pacala 2005). A similar IPI was observed for
Pocillopora in the present experiment because competing
corals were alternative prey for predators, thus lowering
predation probability on colonies. The positive influence of
structural refuges generally increases with intensity of
predation (Grabowski et al. 2008: Levenbach 2008, 2009),
competition (Crain and Bertmess 2006), and abiotic stress
(Michalet et al. 2006; Altieri et al. 2007). However, the
tunction of refuges differs with the type and intensity of
stress (Bertness and Callaway 1994; Callaway and Walker
1997; Milchunas and Noy-Meir 2002). In Moorea, Acro-
pora colonies escaped intense predation within structural
refuges provided by swrounding colenies because the
competitors engineered complex habitat, which probably
precluded detection and access by predators (Grabowski
et al. 2008: Schmitt et al. 2009). Because corals perform
multiple ecological functions in reef communities. includ-
ing engineering habitat, competing for resources, and
providing prey for predators, they help regulate community
dynamics through multiple types of interactions, the form
and function of which are influenced by environmental
gradients. The composite role of ecosystem engineers
probably contributes to the high level of complexity of
species interactions observed in many ecosystems.

The 1P1 model is generally valid for sessile communities
undergoing sporadic or intense perturbations because pre-
dation, competition, and abiotic stress are key processes in
commumnity regulation in many ecosystems. However,
testing the ubiquity of this model quantitatively In varous
systems would be difficult, as it presents asymmetric dis-
tortions in multiple dimensions because regulatory pro-
cesses are highly influenced by many intrinsic and extrinsic
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factors (Menge and Sutherland [987). Such factors include
density, species characteristics, ecological functions, habi-
tat features, and effectiveness of refuges, spatial and tem-
poral scales, and the duration, intensity, and history of
external stresses (e.g., Gurevitch et al. 2000; Milchunas and
Noy-Meir 2002; Bruno et al. 2003 ). IPIs may play a key role
in community resilience and recovery because they prevent
predators from eradicating prey populations, prevent com-
petitive exclusion of relative weak species, provide refuges
from abiotic stress and thus, enhance resistance and plas-
ticity of natural ecosystems under intense stresses.
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ABSTRACT: Events occurring early in life history can have profound effects on the structure of pop-
ulations and communities. In particular, susceptibility to predation is often highest early in life, and
can greatly influence community structure. To better understand these events in reef-forming coral
communities, we investigated how spatial variation in recruitment and early post-settlement preda-
tion influenced the spatial structure of a coral assemblage. Over a 5 y1 period, we compared recruit-
ment of corals and abundance of juveniles and adulis at a combination of 3 locations and 3 depths in
French Polynesia. We then measured mortality of recruits (<3 mo old) and juveniles {about 1 to 4 yr
old), and abundance of potential predators. Results demonstrate the crucial role of events occurring
in the first weeks of the benthic stage. The abundance of scraping herbivorous parrotfishes explained
substantial spatial variation in the mortality of recruits, but not juveniles, revealing a likely effect of
incidental removal by grazing. Conversely, abundance of coral-feeding butterflyfishes explained
substantial spatial variation in the mortality of juveniles. These findings underscore the importance
of incidental mortality from grazing and specialized corallivory on coral populations. Moreover, these

processes can play a key role in determining spatial patterns in coral assemblage siructure.

KEY WORDS: Scleractimian corals - Recruitment - Predation -

Grazing - Population structure -

Coral reefs - Early life-history traits - Moorea - French Polynesia

INTRODUCTION

Population structure and dynamics are influenced by
a complex set of interacting factors acting on different
stages of organisms' life cycles. For marine organisms
with a dispersive larval phase, the supply of larvae can
vary in time and space, and stochastic settlernent can
exert a major influence on spatial and temporal hetero-
geneity among relatively site-attached adult assem-
blages (Caley et al. 1996). However, population struc-
ture also depends on processes occurring in the period
following settlement. Early post-settlement mortality is
usually very high (e.g. =90 % for marine invertebrates;
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Gosselin & Qian 1997), and 1s both spatially and taxo-
nomically variable (Dalby & Young 1992, Steele & For-
rester 2002). Thus early post-settlement mortality is
likely to have substantial effects on spatial patterns in
abundance and, where taxonomic vanation in mortality
is present, on assemblage structure (Gosselin & Chan
1997, Steele & Forrester 2002, Almany & Webster 2006),

Predation is one of the most imporiant biological pro-
cesses affecting population dynamics and community
structure, especially for species with juveniles or adults
with small body sizes (Hixon 1991, Sundell 2006,
Huang et al. 2008). Heavy predation on early life stages
can play a major role in shaping assemblage structure
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for many organisms, including plants, fish and marine
invertebrates (Ostfeld et al. 1997, Osman & Whitlatch
2004, Almany & Webster 2006). Scleractinian corals, in
particular, are subject to high mortality early in life (e.g.
Wilson & Harrison 2005) which can be spatially, taxo-
nomically and temporally variable (Babcock & Mundy
1996, Baird & Hughes 2000, Vermeij 2006). Predation is
a possible cause of a large part of this mortality, even if
direct evidence is scarce (Sammarco 1985, Christiansen
et al. 2009). Therefore, corals are a good model for in-
vestigating effects of early stage mortality from preda-
tfion on population and assemblage structure. More-
over, scleractinian corals are the key habitat-forming
and foundation species of coral reef ecosystems (Jones
el al. 2004); therefore, understanding the processes
that maintain their populations is of crucial importance
gqiven increasing rates of coral mortality on reefs glob-
ally (Hughes et al. 2003).

The non-reproductive benthic phase of corals can be
separated into a recruit stage, i.e. corals invisible to the
naked eye on natural substrata, generally aged less
than 1 yr, and a juvenile stage, observable in situ
{1 cm) and typically aged at least 1 yr (Banks & Har-
riott 1996, Chiappone & Sullivan 1996; Fig. 1). Most
studies conducted on early post-settlement mortality of
corals have focused either on recruits or juveniles, but
rarely on both, probably because the techniques used
to investigate each stage are different. Consequently,

the relative importance of events occurring during
each of these stages remains largely unknown. Recruit
and juvenile stages are ecologically very different.
Sizes vary by up to an order of magnitude between
these stages (Le. 1 mm at settlement versus ~1 cm after
1 yr), and many processes such as mortality are size-
dependent in corals (Brock 1979, Babcock 1985, Ver-
meij 2006). In addition, organisms interacting through
competition or predation with recruits are likely to be
different from those interacting with juveniles and/or
to have differing severity in their effect on recruits ver-
sus juveniles (Christiansen et al. 2008).

In the present study, we examined the effects of re-
cruitment and early post-settlement mortality in struc-
turing adult coral assemblages by comparing the spa-
tial distribution of recruits, juveniles and adults over a
period of 5 yr. In addition, we assessed the extent to
which spatial variation in grazing and corallivory from
fishes and macroinvertebrates may explain spatial pat-
terns in recruit and juvenile mortality. A growing body
of studies highlights the capacity of some grazers to be
detrimental to adult corals (Miller & Hay 1996, Grottoli-
Everatt & Wellington 1997, Rotjan & Lewis 2005, Rotjan
& Lewis 2008). However, the effect of corallivory on
young corals has received little attention, despite the
fact that removal of such corals is likely to be a major
source of mortality, especially during the period imme-
diately following settlement (Brock 1979, Sato 1985,

Mumby 2009, Grazing is as an impor-

Recruits

Dizpersion

Time after settlement: days to wesks
Size range: 1-10mm

Sexual reproduction: immature
Sampling method: artificial substrata
Meazured parameters:

Spatial vanability over 5 yr
Predation-induced mortality (tiles expd)
Impact of predators

tant ecological process on coral reefs,
benefiting corals at the expense of
their competitors for space, such as
macroalgae (Hixon 1997, Mumby et
al. 2007). However, the incidental re-
moval of recruits by grazers is a major
source of mortality for some sessile or-
ganisms (Denley & Underwood 1979,

Stoner 1990}, and probably for coral

Juveniles

Time after settlement: months to years
Size range: 1-5 cm
Sexual reproduction: mmature
Samplng method: in sifu chsenvation
Measured parameters:

Spatial vanabiity over & yr

Maortality (natural suhstrata)
Impact of predators

recruits as well, given their small size
and their interspersion with algae
(Brock 1979, Sato 1985). To identfy
and guantify the effects of grazing and
corallivory on early stage mortality, we
estimated the mortality of recruits and
juveniles in field conditions and then

Adults

Time after settlement: years to decades

Size range: > 5 cm
Sexual reproduction: mature

Sampling method: in situ observation

Measured parameters:
Spahal vanability over & yr

Fig. 1. Coral life cycle, showing the specificities of the 3 benthic stages—recruit,
juvenile and adult—and the parameters measured in the present study

determined how much of the spatial
variation in this mortality could be ex-
plained by variation in the abundances
of potential predators. To extend previ-
ous studies which have focused either
on recruits (e.g. Hughes et al. 1999) or
juveniles (e.g. Ruiz-Zarate & Arnas-
Gonzales 2004) exclusively, we ex-
plicitly compared mortality patterns
during these 2 life stages.
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MATERIALS AND METHODS

Sampling stations. The present study was conducted
at Moorea (17°30'S, 149? 50" W), in the Society Archi-
pelago, French Polynesia. Sampling was undertaken
on the onter reef slope in 3 water depths (6, 12 and
18 m) at each of 3 locations (Vaipahu, Tiahura and
Haapiti), giving a total of 9 stations. Haapiti is located
on the western shore and is directly exposed to the
prevailing SW swell, while the other locations are situ-
ated on the northern shore and are more sheltered.
Previous studies have demonstrated significant varia-
fion in coral recruitment (Adjeroud et al. 2007a) and
juvenile and adult abundance (Penin et al. 2007)
amondg these locations and depths. For a more detailed
description of these sites, see Penin et al. (2007).

Recruitment patterns. To assess vanation in settle-
ment among stations, 20 unglazed terracotta tiles (11 =
11 % 1 cm) were deployed at each station following the
direct attachment method (Mundy 2000). Each settle-
ment plate was attached to the substratum using a
small stainless steel base plate with a stainless steel
baolt secured to the centre of the plate. The base plates
were attached to the substratum with 2 plastic expan-
sion plugs inserted through holes in the base plate into
the substratum. The settlement plates were secured to
the base plate with a stainless steel wing nut. The base
plates were placed flush with the substratum and the
heads of the plastic plugs provided a gap of about 1 cm
between the settlement plate and the base plate, creat-
ing a gap habitat. Two consecutive sets of tiles were
deployed on the base plates for 3 mo during the main
recruitment period (Sepiember to December and
December to March; Adjeroud et al. 2007a) every year
for 5 yr (2001-2002 to 2005-2006), The same base
plates were kepl in place during the whole expen-
ment, so that the tiles were relocated at the exact same
place. Once collected, all tiles were bleached and sun-
dried, and then coral recruits present on each surface
of the tiles [upperside, underside and edges) were
counted and identified using a dissecting microscope.
At this stage of development, the micro-architecture of
the corallum is not sufficiently developed to allow high
taxonomic resolution; therefore, recruits were catego-
rized to each of the 3 families that together constitute
the overwhelming majority of coral cover in this reef
system [Acroporidae, Pocilloporidae and Poritidae),
following Babcock et al. (2003). In Moorea, the family
Acroporidae only encompasses 3 genera (Acropora,
Montipora and the uncommon Asireopora), whereas
Pocilloporidae and Poritidae are each represented by
only 1 genus (Pocillopora and Porifes, respectively). All
Acropora, Montipora, Pocillopora and Poriles species
for which reproductive data exist are broadcast spawn-
ars on the outer slopes of Moorea.

Comparison of recruitment on natural and artificial
substrata showed that natural spatial variation of
recruit abundance among stations was conserved on
tiles, and relative abundance of the 3 families studied
(Acroporidae, Pocilloporidae and Poritidae) was simi-
lar on tiles and on natural substrata (Appendix 1), Asa
consequence, the use of tiles does not introduce a bias
in the comparison of spatial patterns of recruits, juve-
niles and adults among the study stations.

Juvenile and adult abundance patterns. Juveniles
were defined as colonies with maximum diameters
hetween 1 and 5 cm, whereas colonies >5 cm maxi-
mum diameter were regarded as adults (e.g. Miller et
al. 2000). For each of the 6 major genera (Podllopora,
Acropora, Porites, Pavona, Montastrea and Mon-
fipora), colonies <5 cm maximum diameter are most
likely non-reproductive (Harrison & Wallace 1990,
Juvenile and adult corals were sampled on natural reef
substrates along 3 replicate permanent 10 x 1 m belt
transects at each station, once a year for 5 yr (2003 to
2007). All the colonies at least partially enclosed in the
belt transects were counted and identified to the genus
level. Because juveniles are at least 1 yr old, sampling
was initiated 1 yr after the first recruitment sampling.
Transects were parallel to the depth contour and sepa-
rated by >2 m. Spearman non-paramelric correlations
were used to determine the relationships among
recruit, juvenile and adult abundance variation among
stations. Because juvenile and adult assemblages are
the result of several years of recruitment, data were
pooled among years for the main analysis, the objec-
tive being to determine if spatial vanation in juvenile
and adult abundance was correlated with spatial van-
ations in recruitment patterns over time. Nevertheless,
year-by-year analyses were also carried out to ensure
that results of the pooled analysis were consistent with
those for individual years,

Effect of predation on recruit mortality. A manipu-
lative experiment was used to determine the preda-
Hon-induced mortality rate at the 9 study stations. Four
PVC racks containing 6 hles each were deployed at
each station for 3 mo during the main recruitment
period (December to March). PVC racks (53 x 37 cm)
were attached flush with the substratum with poly-
amide strings. On each PVC rack, 6 unglazed terra-
cotta tiles were attached horizontally using a stainless
steel bolt. To maintain a gap between the tiles and the
PVC rack, drops of silicone glue of about 1 cm high
were used to act as shock absorbers. After 3 mo, half of
the tiles from each of the 36 experimental racks were
turned over. Initially, the underside of the tiles was
protected from predation by macropredators, as the
gap between the bottom of the tile and the PVC rack
did not exceed 1 cm. After being turned upside down,
the underside of the tiles was exposed to predators,
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After 7 more days, all tiles were brought back to the
laboratory and bleached for further examination under
a dissecting microscope, The number of intact and bro-
ken recruit skeletons was recorded on each tile. The
effect of overturning tiles on the abundance of intact
recruits was assessed using a 3-way ANOVA (site x
depth x treatment). To ensure residual vadation was
approximately Gaussian and homoscedastic, data
were square root transformed prior to analysis. Mortal-
ity caused by predation was calculated for each rack
by subtracting the number of intact recruits on over-
turned tiles from the number of intact recruits on
control (not flipped) tiles. As a consequence, only the
predation inducing partial or total skeleton damage
is included in what is hereinafter called predation-
induced mortality. Although some natural variation in
recruit densities among tiles was undoubtedly present
(Baird & Hughes 1997), this was not expected to create
differences in initial abundance between the control
and manipulated batches (each containing 12 tiles per
station), since tiles for the 2 treatments were inter-
spersed with one another on the same racks. Meverthe-
less, given low enough mortality and variation in initial
abundance among tiles, it was possible for exposed
tiles to end up with more recruits than protected ones,
However, this only happened at 1 of our 9 stations
(T18): we thus set mortality for this station to zero.

The abundance of potential predators was quantified
at all 9 stations for comparison with recruit mortality.
Invertebrate predators (Acanthaster pland, grazing
urchins and carnivorous mollusks) were counted on
each of the 3 permanent bell transects present at every
station. These censuses were conducted once during
the day and once at night, except at Haapiti, where
censuses were conducted only during the day for logis-
tical and safety reasons. Due to the very low abun-
dance of potential invertebrate predators on the outer
reef slopes of Moorea during the present study (in
total, only 4 and 5 grazing urchins were counted dur-
ing day and night censuses, respectively, and 3
A, planci during night censuses), only predation by fish
was considered. Most specialized corallivore fish in
Moorea are Chaetodontidae (Harmelin-Vivien & Bou-
chon-Navaro 1983), but some select species from sev-
eral other families including the Balistidae, Labridae
and Monacanthidae also feed on corals (Cole et al.
2008). In addition, other families of fishes that are
predominantly herbivorous (e.g. Scaridae) may cause
incidental mortality of young corals while scraping
algae from carbonate substrates (Hixon 1997, Cole et
al. 2008).

Fishes of the families Chaetodontidae, Balistidae,
Monacanthidae, Labridae, Acanthuridae and Scaridae
were counted and identified in belt transects of 100 m®
(2 = 50 m). At each station, counting was repeated 3

Hmes on 2 consecutive days during the period when
coral recruit mortality was measured (Le. 10 to 15 March
2005). As all the targeted species are diurnal, counting
was performed after 10:00 h and before 16:00 h.

Linear mixed effect models were used to assess the
relationship between recruit mortality and abundance
of the families Acanthuridae, Balishidae, Chaetodonti-
dae, Monacanthidae, Labridae and Scaridae, using
station as a random effect. Box-Cox transformations of
the data were used to ensure an approximately Gauss-
ian distribution of the residuals. Each linear mixed
effect model was then tested against the correspond-
ing model omitting the random effect using a likeli-
hood ratio test. When there was no significant differ-
ence between the 2 models, the simpler model (i.e. the
model omitting the random effect) was used for statis-
tical inference.

Juvenile mortality patterns. Juvenile mortality was
evaluated at each station for 2 different periods of time,
and mortality patterns were then compared with poten-
tial predator abundance. To characterize juvenile
mortality, 10 to 16 x 1 m* permanent quadrats were ran-
domly selected along each of the 3 permanent belt tran-
sects at each station. All the juvenile colonies were
counted, identified to genus and mapped. The number of
quadrats varied as a function of juvenile abundance in
order to sample at least 50 juveniles per station
Quadrats were re-surveyed after 4 and 14 mo {in August
2004 and June 2005, respectively) to determine juvenile
survivorship. Spatial variation of juvenile mortality was
assessed using 2-way ANOVA (Location = Depth) on
percent mortality after 4 and 14 mo. To ensure residual
variation was approximately Gaussian and homosce-
dastic, data were arcsine transformed prior to analysis,

Juvenile coral mortality patterns were then com-
pared with the patterns of fish abundance of the fami-
lies Acanthuridae, Balistidae, Chaetodontidae, Lah-
ridae, Monacanthidae and Scaridae. As described
above, linear mixed effects models using station as a
random effect and the corresponding models omitting
the random effect were used to assess the correlation
between abundance of the different fish families and
juvenile coral mortality.

RESULTS
Relationships among recruits, juveniles and adulis

Three main families, Pocilloponidae (genus Pocillo-
pora), Acroporidae (genera Acropora, Montipora and
Astreopora) and Poritidae (genus Porites), accounted
for more than 70% of corals recorded in each life his-
tory stage (Fig. 2), and so limited consideration was
given to other taxa. Relative contributions of families in
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the adult assemblage were very similar to those of the
juvenile assemblage (respectively, Pocilloporidae: 30.7
and 30.3%, Acroporidae: 25.2 and 26.9%, Poritidae:
14.1 and 13.0%), but the recruit assemblage differed
from juvenile and adult assemblages, with a much
higher proportion of Pocilloporidae (68.0%) and a
lower propertion of Acroporidae (11.7%).

For the total assemblage (all taxa pooled), mean
abundance of juveniles over 5 yr was positively corre-
lated with adult abundance (Table 1). However, there
was no correlation between mean abundances of
recruits and adults, nor was there a correlation
between mean abundances of recruits and juveniles.
Year-by-year correlations carried out on all taxa
pooled support these results (Table 51 in the online
Supplement available at www.int-res.com/articles/
suppl/m408p055_supp.pdf). Specifically, juvenile-adult
correlations were positive in all 15 year-by-year com-
parisons, and about half were individually statistically
significant. In contrast, for the comparisons invelving
recruits, the direction of correlation varied among
years, and none of the year-by-year comparisons were
statistically significant. Variations in the abundance
of recruits for the 5 yr of the study are presented in
Fig. S1 in the Supplement, and recruitment patterns
across the 9 study stations are presented in Adjeroud
et al. (2007a).

Relationships among recruits, juveniles and adults
varied among taxa {Tables 1 & 51). For Pocilloporidae,
there were no significant correlations among recruit,
juvenile and adult abundance: neither pooled nor
year-by-year correlations were significant. For Acro-
poridae, mean juvenile abundance was positively and
significantly correlated with mean recruit abundance
over 5 yr, and juvenile abundance of individual years
was generally correlated with recruit abundance over
5 yr. Juvenile abundance was also positively and sig-

mocilloporidae  mAcropondas  oPoritidae o Cthers

Relative abundance (%)
€
=]

Recruits Adults

Fig. 2. Proportion of Pocilloponidae, Acroporidae, Poritidae
and other families in recruit, juvenile and adult coral assem-
blages around Moorea (all stations pooled)

Juveniles

Table 1. Non-parametric correlations among abundance at

the 9 sampling stations of recruits, juveniles and adults for all

taxa pooled, Pocilloponidae, Acroperidae and Poritidae. All

years pooled. p: Spearman non-parametric correlation co-
efficient; ns: not significant

Recruits Juveniles
P P P p
All taxa pooled
Adults 0.167 ns 0,690 <0.0001
Juveniles 0.233 ns
Pocilloporidae
Adults 0.233 ns -0.016 ns
Juvenles -0.433 ns
Acroporidae
Adults 0.567 ns 0567  0.0002
Juveniles 0.833 0.0184
Poritidae
Adults 0.770 0.0294 0458 0.0197
Juveniles 0.74B 0.0034

nificantly correlated with adult abundance over 5 yr,
and each of the correlation coefficients for the corre-
sponding year-by-year comparisons were positive as
well. Correlations between juvenile and adult abun-
dance were also ubiquitously positive. Conversely,
recruit abundance was mnot significantly correlated
with adult abundance, although it is worth noting that,
as with the other Acroporidae comparisons, all of the
vear-by-year correlation coefficients were positive. For
Poritidae, all of the pooled correlations inveolving
recruits, adults and juveniles were positive and statis-
tically significant, and all of the correlation coefficients
forthe year-by-year comparisons were positive as well,

Effect of predation on recruit mortality

Intact recruits were more abundant on control tiles
{1092 recruits tile') than on overturned tiles {8.39
recruits tile !; ANOVA, F; = 14.068, p = 0.0002), and
varied among locations and depths (F, = 8.362, p <
0.0001 and F = 23.785, p < 0.0001), with no significant
interaction.

Recruit mortality 1 wk after exposing the underside
of tiles to potential predators and grazers varied from
0% at Stn T18 to 69.2% at Sin T6, with a mean of
23.7% (Fig. 3). There was no evidence for a random
effect of station (ANOVA, p > 0.05). However, recruit
mortality was positively and significantly related to the
local abundance of Scaridae (linear model, B = 0.804,
p = 0.0157) (Fig. 4], but not Acanthuridae, Balistidae,
Chaetodontidae, Labridae or Monacanthidae (all p >
0.05).
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Fig. 3. Early stage mortality. (a) Predation-induced mortality

of recruits during 1 wk at the 9 stations, calculated as the dif-

ference between abundance of intact recruits on control and

overturned tiles. At 18 m at Tiahura (Stn T18), abundance of

recruits was slightly higher on overturned tiles than on control

tiles; mortality was thus set to . (b} Mean juvenile mortality
over 4 and 14 mo at the 9 stations. Error bars: +5E

Mortality patterns of juvenile corals

Mean (+5D) juvenile mortality was 23.6 + 8.2 % after
4 mo and 394 + 10.6% after 14 mo (all stations and
genera pooled). Mortality rates varied significanily
among locations and depths (ANOVA, 4 mo: Location:
FE, = 6452, p = 0.0027; 14 mo: Location x Depth: F; =
2848, p = 0.0288; Location: F; = 6,000, p = 0.037)
(Fig. 2). However, patterns of spatial varfation were
very similar after 4 and 14 mo (Fig. 3).

Juvenile mortality was positively and significantly
related to local abundance of Chaetodontidae (linear
model, 4 mo: R = 0.458, p = 0.0270; 14 mo: R = 0.464,
p = 0.0464) (Fig. 4), but not Acanthuridae, Balistidae,
Labridae, Monacanthidae or Scaridae [all p = 0.05).

DISCUSSION

The spatial patterns and taxonomic composition of
adult coral populations at Moorea did not reflect spa-
tial and taxonomic variation in recruitment rates, as
measurad by the relative abundance of different taxa
settling to terracotta tiles. This suggests that differ-
ences in mortality during the early post-settlement
phase among the major coral taxa, among locations
and among depths can be important in determining
the final taxonomic composition and spatial distribu-
tion of coral assemblages. Discrepancies among fami-
lies in maintenance processes are probably linked with
specific life history traits. Pocilloporidae appeared to
settle in disproportionately higher abundance com-
pared to other families, but then probably experienced
higher rates of early post-settlement mortality. Pocillo-
para is generally described as an opportunistic genus,
capable of high recruitment but presenting high
turnover and mortality (Tomascik et al. 1996, Adjeroud
et al. 2007b). Contrary to other families, the relative
abundance of juvenile and adult Poritidae was posi-
tively correlated with local densities of recruits among
stations and throughout the 5 yr study. For this family,
higher abundance of recruils appeared to translate
directly to higher abundance of juveniles and adulis,
Poritidae are characterized by a high resistance to
harsh conditions, such as high turbidity and varnable
salinity (Wittenberg & Hunte 1992), and natural distur-
bances, in particular coral bleaching (Baird & Marshall
2002), which is a recurrent event on the reefs of

Scaridae Chaetodontidae Chaetodontidae

80 70 70
§ 70 g 60 b 4mo 60 c 14 mo
= 9 £ 5 50
—_ - L]
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Fig. 4. Influence of fish predation on early stage mortality. (a) Predation-induced mortality of recruits during 1 wk versus abun-
dance of scarids at the 9 study stations. (b} Mean juvenile mortality over 4 mo versus abundance of Chaetodontidae. {c) Mean
juvenile mortality over 14 mo versus abundance of Chaetodontidae
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Fig. 5. Tile immersed for 3 mo, showing typical Scaridae bite marks

Moorea (Adjeroud et al. 2009). This higher resistance
may be responsible for lower post-setilement mortality
and the strong relationship between recruit, juvenile
and adult abundance. For Acroporidae, spatial distrib-
ution of juveniles was largely dependent upon previ-
ous recruitment events and adult distribution was also
contingent on juvenile patterns, but we failed to detect
any significant relationship between recruit and adult
patterns. Thus, for this family, it is difficult to discrimi-
nate the relative importance of recruitment and early
stage mortality. It is possible, particularly for the abun-
dant genus Acropora, that some of the adults originate
as asexually generated fragments (Smith & Hughes
1999), which could explain the absence of a relation-
ship between adult and recruit distributions.

In the present study, local densilies of Scaridae
explained 65% of the spatial variation in recruit mor-
tality associated with exposing settlement subsirates to
potential predators and grazers, suggesting that inci-
dental mortality by grazing parrotfishes was responsi-
ble for a substantial proportion of the high predation
induced recruit mortality (27 % in 7 d). Scaridae, while
highly diverse in their ecology, are the primary family
of fishes responsible for recurrent grazing of reef sub-
strates (Bellwood et al. 2004, Mumby et al. 2007). At
our stations, this family was mainly represented by
Chlorurus sordidus (42.5%), Scarus psitlacus (41.5 %),
5. oviceps (5.7 %), S. globiceps (4.8%:) and S. altipinnis
(2.19%), the other species representing less than 1% of
the scarid assemblage. These Scaridae consume algae

by grazing the substratum, removing both calcareous
material and algal organic matter. Although some
Scaridae are able to detect and avoid small corals
(3 mm; Birkeland 1977), it is likely that many smaller
recruits are included in the substantial amount of coral
material that they ingest (Bellwood et al. 2004). The
high abundance of Scaridae in Moorea {Galzin 1987),
their method of grazing and the numerous scrape
marks typical of Scaridae grazing achivity on settle-
ment tiles (Fig. 5) support the hypothesis of a causal
relationship between Scaridae abundance and recruit
morlality. Other possible sources of recruit mortality
include changes in environmental conditions due to
the overturning of the tiles. In particular, light levels
and sedimentation will be higher on overturned tiles,
although in these high energy stations, sediment is
unlikely to accumulate, nor are light levels likely to
stress the corals and damage their skeletons.

Spatial patterns of juveniles were highly correlated
with those of adults, suggesting juvenile mortality was
not sufficiently varable in space and/or intensity to
influence spatial pattern in adult abundances. Scand
abundance explained significant spatial variation in
recruit mortality but not juvenile mortality, suggesting
that juveniles were less susceplible to incidental
mortality due to grazers than recruits (Christiansen et
al. 2009). However, Chaetodontidae abundance ex-
plained a significant part of juvenile mortality, sug-
gesting an effect of specialized corallivory, as observed
for adult corals. Chaetodontidae are the most abun-
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dant and specialized coral feeders, and corals repre-
sent an important part (between 60 and 100%) of the
diet of abundant chaetodontid species in Moorea like
Chaetodon pelewensis, C. reticulatus and C. ornatis-
simus (Harmelin-Vivien & Bouchen-Navaro 1983).
While butterflyfishes rarely kill adult corals (Rotjan &
Lewis 2008}, polyp feeding may be sufficient to kill
small corals. Moreover, differential feeding by butter-
flyfishes can influence the outcomes of interspecific
competition and patterns of abundance for major prey
species (Neudecker 1979). Importantly, most butterfly-
fishes target either Acroporidae or Pocilloporidae
(Pratchett 2005), having a disproportionate impact on
these corals. This highlights the need for further exam-
ination of the role of corallivory on different coral life
cycle stages.

Mortality rates of juvenile corals in Moorea (10 to
33% over 4 mo and 19 to 56% over 14 mo, depending
on the station) are guite similar to those observed else-
where: in Florida, annual mortality in Biscayne Bay
ranged from 22 to 49% (Miller et al. 2000); in Bonaire,
mortality rates were 32% over 6 mo (Bak & Engel
1979); on the Great Barrier Reef, annual mortality of
juveniles was 36% (Connell 1973). Potential sources of
juvenile mortality are numerous and include competi-
tion with other benthic organisms, and sedimentation
{Miller & Hay 1996, Grottoli-Everett & Wellington
1997, Rotjan & Lewis 2005, Rotjan & Lewis 2008).
While we cannot eliminate these factors as sources of
mortality in the present study, the correlation with
predator abundance suggests predation may have an
important and underappreciated role in population
dynamics of susceptible coral species.

In conclusion, we show that there are marked differ-
ences in the proportional representation of major coral
families at different life history stages in Moorea.
Specifically, Pocilloporidae are overrepresented in as-
semblages of coral recruits compared to those of juve-
niles and adults. In addition, spatial varation in recruit
abundance was a poor predictor of spatial variation
in abundance for Acroporidae and Pocilloporidae,
whereas a strong positive correlation was found for
Poritidae. Moreover, our analyses indicate that spatial
variation in predation is likely to play a significant role
in the distribution of adult corals. Specifically, inciden-
tal predation by Scaridae explained substantial spatial
variation in mortality of recruits, whereas corallivory by
Chaetodontidae explained a large proportion of the
spatial variation in juvenile coral mortality. These find-
ings support an emerging consensus that predation on
early life stages (including incidental predation) is a
major cause of population regulation and the structure
of assemblages in marine organisms {Gosselin & Qian
1997, Almany & Webster 2006). Most research on the
effects of fishes on coral reefs has emphasized the indi-

rect benefits of grazing, e.g. reducing algal abundance
and facilitating coral recruitment and growth (McCook
et al. 2001, Bellwood et al. 2004, Mumby 2009). We
show that there are also important direct effects, with
the feeding activities of different fish influencing as-
semblage structure of corals by causing moriality on
different stages in the coral life cycle.
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Appendix 1. Estimation of bias introduced by the use of settlement tiles

To estimate eventual bias caused by the use of terracotta
tiles in the sampling of recruits, we compared abundance
and composition of recruits on 20 tiles deployed at each of
the 9 study stations between September 2004 and Decem-
ber 2005 with abundance and composition of recruits on
20 pieces of natural substrata sampled in December 2005.
Surface of pieces of natural substrata was estimated fol-
lowing Chancerelle {2000}, Abundance (m-?) of recruits on
tiles at the O stations was strongly correlated with abun-
dance of recruits on natural substrata (Pearson correlation,
R = 0.838, p = 0.0029), even f abundance was higher on
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tiles than on natural substrata (Fig. Ala). Moreover, rela-
tive abundance of the families Acropondae, Pocilloporidae
and Poritidas did not significantly vary between natural
and artificial substrata ¥* = 0.9584, p = 0.9609) (Fig. Alb).

The present study aimed at comparnng spatial vanation of
recruit abundance with spatial vanations of juvenile and
adult abundance, Since spatial patterns of varation and
relative abundance of the studied taxa were consistent
between artificial and natural substrata, we conclude that
the use of terracotta tiles did not bias the results.
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Fig. Al. {a) Mean recruit abundance {m) on artificial {tiles} versus natural substrata at the 9 study stations. (b} Relative
abundance of Acroporidae, Pocillopondae and Ponitidae on artificial (Hles) and natural substrata
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