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LE SYSTEME KARSTIQUE DU BAGET. 
XII. LA COMMUNAUTE DES HARPACTICIDES. 

SUR L'INTERDEPENDANCE 
DES NOMOCENOSES EPIGEE ET HYPOGEE 

par R. ROUCH 1 

Les deux n o m o c é n o s e s d 'Harpact ic ides , l 'une hypogée , l 'autre d'origine ép igée 
qui v ivent dans l 'aquifère du Baget , para i s sent former u n seul p e u p l e m e n t équi­
l ibré mixte , dont la r ichesse et la d ivers i té spécif iques offrent des va leurs s tab les 
et re la t ivement é levées . Ces résu l ta ts servent de base à u n e d i scuss ion sur la 
façon dont le mi l i eu souterra in a é té co lon i sé et sur la d ivers i té de s o n peuple­
ment . 

The Baget karstic System. XII. The Harpacticoid community. 
On the interdépendance of hypogeous and epigeous nomocénoses 

The ep igeous and h y p o g e o u s n o m o c é n o s e s of the Bage t karst ic Sys tem s e e m to 
form a s ingle ba lanced c o m m u n i t y w i t h a very c o n s t a n t and rather h ight spec ies 
r ichness and diversity. D i s c u s s i o n on the origin of trog lobi tes and diversity in a 
subterranean e n v i r o n m e n t are d i s c u s s e d on the bas i s of thèse resu l t s . 

Deux t ravaux récents (Rouch 1980 a et b) on t permis de définir les 
principales caractér is t iques de la s t ruc tu re et de l 'évolution des nomo­
cénoses d 'Harpact ic ides , hypogée et épigée, qui peuplent les eaux 
souterra ines du système kars t ique du Baget dans les Pyrénées. Le fait 
que ces deux groupes d'origine différente coexistent au sein de l 'aqui­
fère pose le p rob lème de savoir s'ils sont to ta lement indépendants l 'un 
de l 'autre ou, au contra i re , en compét i t ion. 

1. — LES DONNEES UTILISEES 

Les échanti l lons étudiés dans ce travail proviennent de filtrages 
réalisés à Las Houn tas , exutoire pérenne du système, lors de 23 c rues 
répar t ies sur la pér iode allant du mois de janvier 1971 au mois d'octo­
b re 1979. La liste des effectifs de la fraction épigée de ces échanti l lons 
figure in Rouch 1980 b . En ce qui concerne la fraction hypogée, 
seules les seize p remières crues ont fait l 'objet d 'une é tude détaillée 
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(Rouch 1980 a). C'est pourquoi , dans ce travail , ne sont indiqués que 
les effectifs des espèces troglobies relatifs aux crues 17 à 23 ( tableau I) . 

TABLEAU I . — Liste des effectifs des e s p è c e s h y p o g é e s dans les échant i l lons récol­
tés lors des crues 17 à 23. 

\ J » P 
C r u e ^ N. S N. G N. D E. C E . B A. C C. G M. C To t a l 

17 9 2 0 25 1 175 1 282 10 1 4 1 4 

18 267 12 71 98 2 4 5 0 

19 4 1 3 18 2 65 109 607 

20 649 28 4 123 262 8 1 074 

21 4 9 9 23 3 113 1 229 5 873 

22 4 4 9 33 6 98 168 2 756 

23 105 5 16 35 1 162 

T o t a l 3 3 0 2 144 16 661 2 1 183 28 5 336 

Toutes espèces rassemblées , ces 23 échanti l lons représen ten t u n 
total de 58 784 individus. 

2. — LA RICHESSE SPECIFIQUE 

On sait que les eaux du Baget sont caractér isées pa r la présence de 
21 espèces d 'Harpact ic ides : 8 sont des formes troglobies : Nitocrella 
subterranea, Nitocrella gracilis, Nitocrella delayi, Elaphoidella coif-
faiti, Elaphoidella bouilloni, Antrocamptus catherinae, Ceuthonectes 
gallicus, Moraria catalana. 13 espèces sont d'origine épigée : Bryocamp-
tus (Limocamptus) echinatus, B. zschokkei, B. pygmaeus, B. minutus, 
B. typhlops, Attheyella crassa, Moraria poppei, M. varica, M. pectinata, 
Paracamptus schmeili, Epactophanes richardi, Maraenobiotus vejdov-
skyi, Phyllognathopus viguieri. 19 échanti l lons sur 23 possèdent 80 % 
au moins de ces 21 espèces (S > 17), les 4 au t res n 'en présen ten t que 
60 à 76 % (13 < S < 16) (voir tableau I I ) . Les 11 espèces les p lus abon­
dantes sont présentes dans tous les échanti l lons. Les 5 suivantes appa­
raissent dans 70 % a u moins des relevés. Seules Elaphoidella bouilloni 
et. Antrocamptus catherinae chez les espèces hypogées et Moraria pec­
tinata chez (les épigées, sont à la fois peu abondantes et peu fréquentes 
dans les récoltes réalisées. 
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TABLEAU II. — Caractér is t iques des 2 3 échant i l lons . N : n o m b r e d' individus récol­
tés . S : n o m b r e d'espèces dans l 'échant i l lon. H ' : ind ice de d ivers i té de Shannon-
Weaver. J ' : équi tabi l i té , m : c o n s t a n t e de M o t o m u r a . r : coefficient de corréla­
t ion. Dans la c o l o n n e relat ive aux crues , d indique les crues de début de cyc le 
et r la présence d'un ru i s se l l ement d e surface . 

CYCLES CRUES N S H ' J ' 
MOTOMURA 

m r 

1 d 3 786 17 2 , 1 9 6 0 , 5 3 7 0 , 6 3 7 0 , 9 9 1 

19
71

 

2 d 3 523 18 2 , 0 2 5 0 , 4 8 6 0 , 6 5 4 0 , 9 7 4 
• 

o 
ON 

3 d 2 8 7 4 18 2 , 3 3 3 0 , 5 6 0 0 , 6 5 9 0 , 9 7 1 

4 1 7 7 6 15 2 , 5 3 2 0 , 6 4 8 0 , 6 3 1 0 , 9 7 8 

5. d 7 168 2 0 2 , 5 9 6 0 , 6 0 1 0 , 6 6 2 0 , 9 9 2 

1
9

7
2 

6 2 0 4 6 17 2 , 4 7 3 0 , 6 0 5 0 , 6 5 6 0 , 9 7 6 

1
9

7
2 

7 1 8 0 3 17 2 , 5 1 7 0 , 6 1 6 0 , 6 6 5 0 , 9 7 5 
1 i—1 r-* CT« 

8 r 3 0 0 2 18 2 , 7 3 1 0 , 6 5 5 0 , 6 9 4 0 , 9 8 9 

•-i 
9 706 13 2 , 4 6 8 0 , 6 6 7 0 , 6 2 7 0 , 9 9 1 

2-
73

 

1 0 dr 1 998 19 2 , 8 3 7 0 , 6 6 8 0 , 6 9 1 0 , 9 9 6 

2-
73

 

11 dr 4 4 6 4 19 2 , 8 2 8 0 , 6 6 6 0 , 6 9 5 0 , 9 8 7 

r-
r—1 12 r 1 161 16 2 , 9 5 6 0 , 7 3 9 0 , 6 6 6 0 , 9 9 0 

<r 
r-» 

13 dr 3 7 7 6 18 2 , 8 1 4 0 , 6 7 5 0 , 6 8 2 0 , 9 9 7 

i 
ro 

14 r 2 4 5 7 21 3 , 0 3 0 0 , 6 9 0 0 , 7 4 6 0 , 9 8 7 

m 
r-

15 d 7 4 7 1 19 2 , 7 3 3 0 , 6 4 3 0 , 6 4 5 0 , 9 9 3 

i 
r-. 16 r 1 6 0 4 19 3 , 0 3 3 0 , 7 1 4 0 , 6 9 9 0 , 9 9 3 

vO 
r-

17 dr 2 7 3 0 19 2 7 8 3 0 , 6 5 5 0 , 6 7 1 0 , 9 9 4 

i 
m 18 r 8 3 6 18 3 , 0 0 4 0 , 7 2 0 0 , 7 1 0 0 , 9 9 2 

19 dr I 0 4 9 17 2 , 6 8 2 0 , 6 5 6 0 , 6 6 8 0 , 9 8 7 

r-
2 0 dr 1 4 2 3 18 2 , 5 0 0 0 , 6 0 0 0 , 7 1 3 0 , 9 7 8 

CTi i-H 1 \D 
21 r 1 397 19 2 , 8 7 1 0 , 6 7 6 0 , 7 2 1 0 , 9 8 9 

1— 
o\ 22 r 1 116 17 2 , 8 0 7 0 , 6 8 7 0 , 7 2 9 0 , 9 6 7 

7 9 - 8 0 23 dr 6 1 8 13 2 , 5 5 0 0 , 6 8 9 0 , 6 7 8 0 , 9 8 1 
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Cette constance r emarquab le de la p lupar t des espèces rend la liai­
son ent re la r ichesse spécifique et le n o m b r e d ' individus récoltés , expri­
més respect ivement pa r log 2 S et (log N) 2 , n o n significative au seuil 
de 5 %, compte tenu de la confiance appor tée sur r (r = 0,619 avec 
21 ddl, devrait ê t re supér ieur ou égal à 0,741). 

3. — LA DIVERSITE SPECIFIQUE, L'EQUITABILITE 

Les valeurs de l ' indice de diversité de Shannon Weaver (H') relati­
ves aux échanti l lons globaux (tableau I I ) , sont comprises en t re 2,025 
et 3,033 bi ts . Elles ont pour valeur moyenne 2,665 et pour écart-type 
0,264. L'équitabil i té J ' a p o u r valeurs extrêmes 0,486 e t 0,739, pour 
moyenne 0,646 et pour écart-type 0,060. La corré la t ion en t r e H ' et J ' 
est t rès significative (r = 0,901 pour 21 ddl). Celle en t r e H ' et log, S 
n 'est pas significative ( r = 0,344 pour 21 ddl) ce qui mont re , une fois 
encore, que les espèces les moins abondan tes n 'exercent qu 'une faible 
influence sur les valeurs de H ' . La taille des échanti l lons (log N ) 2 ne 
joue pas sur les valeurs de H ' (r = —0,178 pour 21 ddl) . 

Le coefficient de variat ion de H ' est égal à 9,90 %. Il es t t rès infé­
r ieur à celui établi pour la fraction épigée (25,5 % in Rouch, 1980 b) 
et voisin de celui carac té r i san t la fraction hypogée ( 1 0 % in Rouch, 
1980 a). L ' information globale fournie p a r les crues para î t donc rela­
t ivement stable. 

Comme pour les fractions épigée e t hypogée, les valeurs de la diver­
sité ont été comparées selon qu'elles caractér isent : 

a) des crues de début de cycle (1 , 2, 3, 5, 9, 10, 11, 13, 15, 17, 19, 20, 
23) ou de fin de la pér iode de hau tes eaux (mars à mai) (4, 6, 7, 8, 
12, 14, 16, 18, 21, 2 2 ) ; 

b) des crues sans ruissel lement impor t an t (1 , 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 15) ou 
avec u n ruissel lement t rès abondan t (8, 10, 11, 12, 13, 14, 16, 17, 18, 
19, 20, 21, 22, 23). 

Dans les deux cas, l 'hypothèse nulle selon laquelle les deux groupes 
d 'échanti l lons considérés ne différeraient pas , a été soumise au test 
de Fisher ( rappor t de la var iance factorielle en t re les groupes sur la 
variance résiduelle ou intra-groupes) . Il existe une différence signifi­
cative en t re les valeurs des indices de diversi té des crues de débu t de 
cycle (H ' = 2,565) et celles de la fin de la pér iode de hau tes eaux 
( H ' = 2,795) : F = 5,112 pour F 5 % = 4,325 avec 1 et 21 ddl. La diffé­
rence est t rès signihcative en t r e les valeurs des indices de diversi té 
des crues sans ruissel lement ( H ' = 2,430) et celles des crues avec ruis­
sel lement (H ' = 2,816) : F = 23,875 p o u r F 1 % = 8,017 p o u r 1 et 
21 ddl. 
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L'hypothèse nulle selon laquelle les indices de diversité concernan t 
les 9 crues où le ruissel lement n ' intervient p ra t iquemen t pas (groupe 
1), les 7 crues de début de cycle (groupe 2) et les 7 au t res plus tar­
dives (groupe 3) qui sont, au contra i re , affectées pa r un ruissel lement 
impor tan t , appar t i ennen t à u n m ê m e ensemble a été également sou­
mise au test de Fisher. Il existe une différence globale t rès significa­
tive en t re ces 3 séries de données (F = 16,911 avec F 1 % = 5,849 pour 
2 et 20 ddl) de m ê m e qu 'en t re les groupes 1 et 2 (F = 9,101 avec F 1 °/o 
= 8,862 p o u r 1 et 14 ddl) et 1 et 3 (F = 29,047 avec F 1 % = 8,862 pour 
1 e t 14 ddl) . Les groupes 2 et 3 présen ten t une différence significative 
au seuil de 5 % (F = 8,831 avec F 5 % = 4,747 pour 1 et 12 ddl). 

Ainsi, malgré sa stabil i té apparen te , le peuplement du Baget mon t r e 
des var ia t ions significatives de sa diversité globale selon que le ruis­
sellement intervient ou pas et que les échanti l lons proviennent du 
début ou de la fin de la pér iode de hautes eaux. Ces var ia t ions vont 
dans le sens d 'un accroissement de la diversité au fur et à mesure que 
les appor t s au sein du système augmentent , les phénomènes de domi-
nance tendant à baisser légèrement. 

Ces résul ta ts sont en accord avec ceux concernant la fraction épigée 
du peuplement qui avaient m o n t r é le rôle p répondéran t joué p a r le 
ruissel lement de surface sur la diversité de celle-ci (Rouch 1980 b) . 
En out re , ils in tègrent un résul ta t relatif au peuplement hypogé. Celui-
ci n 'est pas d i rec tement influencé par le ruissel lement de surface : il 
n 'y a donc pas de différence significative ent re les crues affectées ou 
non p a r ce ruissel lement (F = 1,171 avec F 1 % = 8,017 pour 1 et 
21 ddl) . Cependant , il existe une différence très significative en t re les 
crues de début de cycle et celles de la fin des hautes eaux (F = 15,096 
avec F 1 % = 8,017 pour 1 et 21 ddl), les valeurs moyennes de H ' pour 
les hypogés passan t de 1,414 à 1,586. Ainsi serait confirmé le fait que 
les s t ruc tu res du peuplement hypogé sont affectées pa r les var ia t ions 
saisonnières que connaît le système du Baget (Rouch 1980 a) . 

4. — LES DISTRIBUTIONS D'ABONDANCES 
ET LE RANG DES ESPECES 

Etan t le mieux adap té pour r endre compte de la s t ruc tu re du peu­
plement hypogé, le modèle de Motomura a été également appl iqué aux 
23 échanti l lons globaux issus de Las Houn tas (voir fig. 1 et tableau I I ) . 
Selon la proposi t ion de Inagaki (1967), il serait vérifié de façon appro­
ximative dans 7 cas (0,950 < r < 0,980), de façon satisfaisante dans 
6 cas (0,98*0 < r < 0,990) e t de façon r igoureuse dans 10 cas (r > 0,990). 
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1 10 20 1 9 19 i 9 

FIG. 1. — Droi tes de M o t o m u r a (modè le log-linéaire) re lat ives a u x échant i l l ons 
5 , 1 0 et 15 . Cercles no irs : e s p è c e s h y p o g é e s . Cercles b lancs : e spèces ép igées . 

Les 15 échanti l lons cor respondant aux crues 1, 3, 4, 5, 8, 9, 10, 11, 12, 
13, 14, 15, 16, 18 e t 19 sont caractér isés p a r une amél iora t ion des 
valeurs du coefficient de corré la t ion p a r r appo r t à celles carac té r i san t 
les fractions hypogée et épigée de ces échanti l lons. 

Les valeurs de m sont comprises en t re 0,627 et 0,746 ; elles ont p o u r 
moyenne 0,678 et pour écart-type 0,032. Le coefficient de var ia t ion de m 
est ex t rêmement faible (4,71 %) comparé à celui des hypogés (13,01 °/ô) 
et des épigés (11,01 % ) . 

Le degré d 'association des 23 échanti l lons en fonction du classe­
ment des espèces selon leur rang a été est imé à l 'aide du coefficient 
de concordance de rang de Kendall . Ce coefficient a p o u r valeur 0,888 
et l 'hypothèse nulle que les rangs des espèces de ces échanti l lons sont 
indépendants doit ê t re rejetée (x 2 = 408,4 et x 2 0,001 = 45,32 p o u r 
20 ddl) . 

5. — SUR L'EXISTENCE D'UN PEUPLEMENT EQUILIBRE MIXTE 

Puisque chaque échanti l lon global peu t ê t re ajusté à une s t ruc tu re 
log-linéaire, il semble que les deux nomocénoses p récédemment recon­
nues cons t i tuent u n nouveau peuplement équil ibré mixte. 

E n effet, le fait qu 'un ensemble d 'espèces soit organisé en une struc-
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ture un ique implique, selon Daget, Lecordier e t Lévêque (1973), qu'elles 
forment une associat ion soumise aux mêmes facteurs biot iques et 
abiot iques, leur h iérarchisa t ion résu l tan t d 'une concurrence interspé­
cifique. 

Inversement , dans un milieu donné, la mise en évidence de plusieurs 
s t ruc tu res log-linéaires au sein d 'un m ê m e groupe prouvera i t l'exis­
tence de nomocénoses indépendantes . C'est ainsi que Boucher (1979) 
observant deux relat ions log J l inéaires dans le peup lement p a r des 
Nématodes de sédiments infra-littoraux, en dédui t que ces Nématodes 
n 'occupent pas la m ê m e niche écologique et qu'i ls ne sont pas en 
concurrence . Dinet (1980), à pa r t i r de données pondérales , r e m a r q u e 
également une double dis t r ibut ion des Nématodes de l 'étage abyssal 
qu'i l a t t r ibue à l 'existence de deux microbiotopes dis t incts . Castel 
(1980) a mon t r é que, dans le système lagunaire du bass in d'Arcachon, 
l ' immigrat ion de Copépodes due à des appor t s mar ins , se t radui t pa r 
une dis t r ibut ion log-linéaire très différente de celle relative au peuple­
men t au tochtone . Dans les trois exemples ci tés ci-dessus, la distinc­
tion de plusieurs nomocénoses dans un m ê m e habi ta t résul te du fait 
que leurs effectifs sont t rès différents (l 'espèce la moins abondan te 
d 'une nomocénose ayant un effectif supér ieur à celui de l 'espèce domi­
nante de l 'autre nomocénose) et que chacune d 'entre elles a une loi 
de d is t r ibut ion différente. 

On sait que le peuplement en Harpact ic ides de l 'aquifère du Baget 
comprend deux cont ingents d'espèces n 'ayant pas la m ê m e origine et 
qui , considérés séparément , ont une cons tan te m qui diffère sensible­
ment : m = 0,581 pour les épigés et Tïî = 0,313 pour les hypogés. 

Que ces deux cont ingents puissent c réer une s t ruc tu re un ique pose 
donc un problème. E n fait, il convient de revenir su r la façon dont 
est appréciée la validité du modèle de Motomura . 

Le test de x 2 é tan t t rès sensible à la taille des échanti l lons es t rare­
men t uti l isé ; c'est pourquo i la p lupar t des au teu r s se bo rnen t à tes ter 
l ' a jus tement à la loi de d is t r ibut ion à l 'aide des valeurs du coefficient 
de corréla t ion l inéaire. Or, ces dernières pe rme t t en t un iquemen t de 
juger la façon dont les logar i thmes des effectifs sont alignés lorsque 
les espèces sont classées selon leur rang d 'abondance et non pas de 
vérifier que les intervalles en t re ces logar i thmes sont égaux c o m m e 
ce doit ê t re le cas pour une progress ion géométr ique . Ainsi, en se 
fondant sur le coefficient de corrélat ion, teste-t-on une hyptohèse moins 
cont ra ignante , à savoir que les logar i thmes des effectifs sont unifor­
m é m e n t r épar t i s su r un intervalle compr is en t r e le logar i thme des 
effectifs de l 'espèce la plus r a re e t celui de l 'espèce la plus abondan te . 
De ce fait, si l 'on mélange deux « popula t ions » différentes, à condi­
t ion que leurs effectifs m a x i m u m et m i n i m u m soient du m ê m e o rd re 
de g randeur et qu'elles obéissent toutes deux à la p ropr ié té d 'uniforme 
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répar t i t ion des logar i thmes des effectifs, les é léments de ces deux 
populat ions vont ê t re répar t i s sur un m ê m e intervalle et approximat i ­
vement alignés. C'est ce que l'on observe pour les échanti l lons ob tenus 
à Las Houn tas (fig. 2). E n effet, que ce soit p o u r les espèces épigées 

Crue 13 

" L o g qi 

1 7 1 6 11 1 9 18 

FIG. 2 . — Droi tes de M o t o m u r a relat ives à l 'échanti l lon 1 3 . Pour la fract ion hypo­
gée (cercles noirs) m = 0 , 3 4 8 et r = 0 , 9 8 3 . Pour la fract ion épigée (cercles b lancs) 
m = 0 , 5 5 2 et r = 0 , 9 9 6 . Pour l 'échanti l lon g lobal m = 0 , 6 8 2 e t r = 0 , 9 9 7 . 

ou hypogées, la borne inférieure des intervalles représentée pa r les 
espèces les plus ra res est en général inférieure à 10 individus, la borne 
supér ieure ne dépassant généralement pas 1 500 individus. Ainsi, l'in­
tervalle sur lequel se répar t i s sen t ces espèces est-il sensiblement le 
m ê m e : les fractions hypogée et épigée du peuplement sont donc du 
m ê m e ord re de grandeur . Quelle hypothèse peut ê t re formulée à ce 
s u j e t ? On sait que la fraction épigée (Rouch 1980b) présente une 
évolution cyclique se t r adu i san t n o t a m m e n t pa r le développement de 
certaines espèces telle Bryocamptus (L.) echinatus et pa r un abaisse­
m e n t de la diversi té pendan t la pér iode de basses eaux : il existe donc 
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une modification profonde du signal d 'entrée. Il semble que cette réor­
ganisat ion a non seulement t ra i t aux relat ions interspécifiques des 
formes épigées, mais qu'elle s'exerce également dans le sens d 'une 
régulat ion des densi tés en t re les catégories épigée et hypogée. C'est ce 
que l'on peu t logiquement dédui re du fait de la l inéari té des logarith­
mes des effectifs. 

Un au t re point doit ê t re souligné. Daget (1976) a insisté sur le fait 
qu 'une nomocénose log-linéaire est en t iè rement dé te rminée par la 
cons tante m qui caractér ise les potent ial i tés du milieu. Dans un envi­
ronnement stable, ce pa r amè t r e doit donc ê t re re la t ivement cons tan t 
m ê m e si les « espèces cons t i tuantes (de la nomocénose) peuvent chan­
ger de rang et, à la limite, d ispara î t re m o m e n t a n é m e n t » (Daget, loc. 
cit., p . 71). Comme on l'a vu, les var ia t ions de m concernan t la total i té 
du peuplement sont faibles (coefficient de variat ion = 4,71 %) et t rès 
inférieures à celles de chacune des fractions considérée séparément . 

Tous ces é léments concourent donc à reconnaî t re que les Harpac-
ticides de l 'aquifère du Baget cons t i tuent u n peuplement équil ibré 
mixte, dont toutes les espèces sont in te rdépendantes et, pa r consé­
quent , en concurrence . 

6. — DISCUSSION ET CONCLUSION 

Dans l 'approche globale qui a été re tenue pour analyser le peuple­
ment pa r les Harpact ic ides du système kars t ique du Baget, chaque 
échanti l lon ob tenu lors de l 'expulsion des an imaux au m o m e n t des 
crues, peu t ê t re considéré c o m m e une informat ion fournie p a r ce 
système sur l 'état de son peuplement . 

Ces échanti l lons sont caractér isés pa r la constance de leur compo­
sition taxinomique, une diversi té et une équitabil i té supér ieures à 
celles qui caractér isent chacune de leurs deux composantes , épigée 
et hypogée La diversité, a p p a r e m m e n t stable, est néanmoins soumise 
à des variat ions cycliques, ses valeurs augmentan t légèrement mais 
significativement à la fin de la pér iode de hau tes eaux. E n out re , 
chaque échanti l lon peut ê t re a justé au modèle de Motomura , le rang 
des espèces var iant t rès peu dans le t emps . L 'ensemble de ces carac­
tères incite à penser que les nomocénoses épigée et hypogée consti­
tuent u n nouveau peuplement équil ibré mixte dont les différentes 
espèces sont in te rdépendantes . 

Ainsi, l ' image actuelle du peuplement pa r les Harpact ic ides d'un 
système kars t ique fonctionnel ne peut ê t re l imitée aux seules espèces 
troglobies qui le colonisent ; il faut, au cont ra i re , concevoir cette image 
à t ravers l 'ensemble des espèces qui, i ndépendamment de leur origine, 
par t ic ipent à l 'exploitation de ce milieu. 
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Ces résul ta ts impl iquent un cer ta in n o m b r e de conséquences quan t 
à l 'origine et la diversi té de la faune souter ra ine . 

a) Sur l'origine du peuplement du milieu souterrain 

La p lupar t des au teurs (voir, en t re au t res , lies t ravaux synthét iques 
de Racovitza 1907, Chappuis 1927, Jeannel 1943, Delamare Deboutteville 
1960, Poulson 1964, Vandel 1964, Ba r r 1968, Poulson et White 1969, 
Delamare Debouttevil le e t Botosaneanu 1970, Ginet et Decou 1977) 
s 'accordent pour reconnaî t re que beaucoup de troglobies sont des 
relictes qui n 'ont survécu aux grands bouleversements c l imat iques e t 
géologiques, que dans l 'environnement s table représenté pa r le milieu 
souter ra in . La présence, sous ter re , de nombreuses espèces qui n 'ont 
plus , sous les mêmes la t i tudes, de p roches p a r e n t s en surface, rend le 
fait incontestable . Ce qui est plus contestable , c'est l 'hypothèse assez 
souvent expr imée selon laquelle la péné t ra t ion du milieu souter ra in 
se serait faite sous la press ion de ces changements , c l imatiques notam­
men t ; dans l ' impossibili té de vivre dans un milieu devenu t rop rigou­
reux, les an imaux aura ien t émigré en profondeur pour y t rouver 
refuge. Or, la p lupar t de ces grands bouleversements se font à l 'échelle 
des t emps géologiques, donc t rès progress ivement pa r r appor t à celle 
de la vie des individus. Dans ces condi t ions, il est difficile d ' imaginer 
que des animaux, à u n ins tant t donné, aient choisi , pour survivre, 
d 'émigrer dans u n milieu to ta lement nouveau pour eux, soit parce que 
leur envi ronnement était devenu t rop rigoureux, soit parce qu'i ls « pré­
voyaient » qu'il allait le devenir. E n effet, dans ce cas, la migra t ion 
ne consiste pas en u n déplacement progressif dest iné à suivre des 
condit ions de vie favorables ; il s'agit d 'un véri table saut dans l'in­
connu. 

Il semble donc difficile de voir dans des bouleversements c o m m e les 
glaciations du Pléistocène, l 'événement qui va déclencher la colonisa­
tion du milieu souterra in . Il faut d 'ail leurs rappeler que des régions 
comme les pays t ropicaux qui n 'ont j amais été soumises aux glacia­
t ions n 'en sont pas moins r iches en formes troglobies. Danielopol, à 
p ropos de l 'histoire des genres d 'Ostracodes Darwinula (1980 a) et 
Candonopsis (1980 b) a excel lemment discuté et m o n t r é les l imites du 
« modèle refuge » tel qu'il fut exposé pa r Chappuis (1927, 1953) et 
S t a m m e r (1936). 

De la m ê m e façon, il es t difficile d ' imaginer que c'est au m o m e n t 
où les mers se sont re t i rées que des formes mar ines se sont adaptées , 
pour survivre, aux condi t ions de vie en eau douce souter ra ine . 

C'est pourquoi , peut-on plus s implement penser que, à toutes les 
époques et en tous lieux, quel que soit le cl imat, le milieu souter ra in 
a représen té et représente encore u n milieu de vie potentiel p o u r u n 
cer ta in n o m b r e d'espèces, soit parce que leurs carac tér i s t iques en font 
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des ubiquis tes , soit parce qu'elles p résen ten t un cer ta in n o m b r e de 
caractères favorisant la vie sous te r re . Si l'on se réfère aux seuls Crus­
tacés, les données sont nombreuses (voir no t ammen t Danielopol 1980 a 
pour les Ostracodes, Schminke 1974 pour les Syncarides, Stock 1976 
pour les Thermosbaenacés , Birs tein et Ljovuschkin 1965, Coineau 1971, 
Stock 1977 pour les Microparasel l ides, Hubaul t 1938 pour les Sphero-
miens, Magniez 1976 pour les Stenasell idae, Stock 1979 pour les Ingol-
liellidae, Holsinger 1978 pour les Stygobromidae) qui pe rme t t en t de 
penser que la colonisation du milieu souter ra in s'est faite à toutes les 
époques . 

C'est ce que l'on observe sous nos la t i tudes tempérées où les tro-
globies actuels appar t i ennen t à des lignées qui ont péné t ré sous t e r re 
à des époques t rès différentes depuis la fin du Paléozoïque jusqu 'au 
Pléistocène. En ce sens, chaque époque avec la faune qui lui est at ta­
chée est génératr ice de troglobies en puissance. 

Un au t re point vaut d 'être discuté dans la notion de refuge, si l'on 
considère les glaciations du Pléistocène. Comme Racovitza 1907, Jean-
nel 1943, Chappuis et Delamare Deboutteville 1957 l 'ont dé jà souligné, 
on peut penser que, le plus souvent, les glaciations ont « eu pour résul­
tat la des t ruct ion des faunes cavernicoles » (Jeannel , loc. cit., p . 305). 
En effet, r ien ne pe rme t d 'es t imer que le milieu souter ra in n 'a pas été 
affecté pa r les glaciations qua te rna i res : on sait que les espèces tro­
globies sont t rès mal représentées dans les régions septentr ionales . 
Elles ont été cer ta inement t rès diminuées qual i ta t ivement et quanti­
ta t ivement dans les zones plus méridionales . 

C'est pourquoi , p lutôt que d'envisager les glaciations du Pléistocène 
comme un facteur favorisant la colonisat ion du milieu souterra in , il 
conviendrai t peut ê t re davantage de les considérer c o m m e un crible 
t rès sélectif au t ravers des mailles duquel seules cer ta ines espèces 
vivant dans le milieu souter ra in seraient passées. 

De façon plus générale, on peut considérer que les pér iodes d e 
bouleversements c l imat iques ou géologiques vont se t radui re , là où 
elles interviennent , pa r une diminut ion voire une dispari t ion de la 
faune que ce soit en surface ou en profondeur . Lors du repeuplement 
de la surface, pendan t les pér iodes de stabili té, de nouvelles vagues 
de colonisateurs potent iels peuvent alors ten ter d 'occuper le milieu 
souter ra in . 

Si, dans le système du Baget, les Harpact ic ides hypogés et épigés 
forment une seule nomocénose , alors il faut a d m e t t r e que les espèces 
troglobies ayant survécu aux glaciations qua te rna i res n 'occupent pas 
toutes les niches disponibles et qu 'un contingent d 'espèces épigées 
ten te de coloniser ces n iches . 

Daget (in litteris) suggère à ce propos que, p lutôt que de concevoir 
des niches ayant une existence p ropre , i ndépendamment des espèces 
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qui les occupent ou non, on peut envisager qu 'une niche n'existe qu'à 
pa r t i r du m o m e n t où une espèce l 'occupe. « Le n o m b r e de niches d 'un 
milieu serait égal à la r ichesse spécifique de ce milieu qui ne serait 
pas limitée. Par le jeu des immigra t ions ou des in t roduct ions (proces­
sus rapide) et des spéciat ions ou différenciations de popula t ions su r 
place (processus lent), la r ichesse spécifique tendra i t toujours à aug­
men te r j u squ ' à ce qu 'une ca tas t rophe (comme les glaciations) vienne 
la r amener à une valeur faible. » 

Ainsi peut-on penser que le milieu souter ra in des zones tempérées 
doit ê t re considéré comme n 'é tant pas sa turé , si l'on n'envisage que 
les seules formes troglobies. 

A l 'heure actuelle, nous serions dans une phase de colonisation de 
ce milieu pa r une faune post-glaciaire qui , ayant occupé les différents 
biotopes de la surface, envoie cer ta ins de ses é léments sous te r re . 
Rien n ' indique que cet te colonisation se fasse sous la pression d'un 
quelconque événement actuel ou à venir. C'est pourquoi , davantage 
que la not ion de refuge, celle de milieu conservateur de formes relictes 
( t e rme également utilisé pa r Delamare Deboutteville 1960 et Delamare 
Deboutteville et Botosaneanu 1970) para î t convenir davantage aux bio­
topes souter ra ins (Rouch 1980 a). 

b) La diversité dans le milieu souterrain 

La sa tura t ion en espèces du milieu souter ra in const i tuerai t donc un 
processus à long te rme, fondé sur l 'équilibre en t re l ' immigrat ion et 
l 'extinction des espèces, conformément au modèle théor ique sur le 
peuplement des îles développé pa r Mac Ar thur et Wilson (1967) et 
appl iqué aux grot tes pa r Culver (1970, 1971). 

Sur le Baget, cet équil ibre en t re les formes les plus anciennes et 
les néo-colonisateurs de l 'aquifère se t radu i t pa r des valeurs de l 'indice 
de Shannon-Weaver qui sont de Tordre de 2,6 bi ts . Elles sont com­
parables à ce qui a été r appor té pour des milieux mar ins de faibles 
profondeur : 2 à 2,5 pour des fonds vaseux (Marcot te et Coull 1974) ; 
2,3 pour des sables corall iaires (Har tzband e t H u m m o n 1974) ; 2,0 à 
2,5 pour des peuplements d'algues (Hicks, 1980) ; elles sont supér ieures 
à celles enregis t rées dans des sables grossiers : 1,5 (Coull et Fleeger 
1977, Ivester 1980, Fleeger 1980). 

Un tel résul ta t est en contradic t ion apparen te avec le fait que le 
milieu souter ra in é tant p lutôt cont ra ignant , il devrait ê t re peu diver­
sifié. On re t rouve ainsi, toute propor t ion gardée, le m ê m e paradoxe 
que celui soulevé pa r Hessler et Sanders (1967), lorsqu' i ls ont mon t r é 
que les g rands fonds océaniques, malgré une nour r i t u re peu abon­
dante , étaient pa rmi les milieux mar ins les plus diversifiés. C'est ainsi 
que Coull (1972) indique une valeur de H ' a t te ignant 4,54 bi ts pour 
des Harpact ic ides récoltés à 3 000 m de profondeur . Comme le remar-
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quent Hessler et J u m a r s (1974) : « the high diversity of the fauna com-
bined wi th the low food level cont radic ts théories that re la te diversity 
directly wi th product ivi ty ». 

Il appara î t donc clai rement que si l 'abondance des ressources nutr i ­
tives intervient d i rec tement sur la densité, elle aura i t un impact beau­
coup moins impor tan t sur la diversité des milieux stables et prévi­
sibles. 
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