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LE SYSTEME KARSTIQUE DU BAGET.
Xill. LA COMMUNAUTE DES HARPACTICIDES.
SUR L’INTERDEPENDANCE
DES NOMOCENOSES EPIGEE ET HYPOGEE

par R. ROUCH!

Les deux nomocénoses d’Harpacticides, 1'une hypogée, l'autre d’origine épigée
qui vivent dans l'aquifére du Baget, paraissent former un seul peuplement équi-
libré mixte, dont la richesse et la diversité spécifiques offrent des valeurs stables
et relativement élevées. Ces résultats servent de base a une discussion sur la
facon dont le milieu souterrain a été colonisé et sur la diversité de son peuple-
ment.

The Baget karstic system. XI. The Harpacticoid community.
On the interdependance of hypogeous and epigeous nomocenoses

The epigeous and hypogeous nomocenoses of the Baget karstic system seem to
form a single balanced community with a very constant and rather hight species
richness and diversity. Discussion on the origin of troglobites and diversity in a
subterranean environment are discussed on the basis of these results.

Deux travaux récents (Rouch 1980 a et b) ont permis de définir les
principales caractéristiques de la structure et de I'évolution des nomo-
cénoses d'Harpacticides, hypogée et épigée, qui peuplent les eaux
souterraines du systeéme karstique du Baget dans les Pyrénées. Le fait
que ces deux groupes d’origine différente coexistent au sein de l'aqui-
fére pose le probleme de savoir s'ils sont totalement indépendants 'un
de l'autre ou, au contraire, en compétition.

1. — LES DONNEES UTILISEES

Les échantillons étudiés dans ce travail proviennent de filtrages
réalisés a Las Hountas, exutoire pérenne du systéme, lors de 23 crues
réparties sur la période allant du mois de janvier 1971 au mois d’octo-
bre 1979. La liste des effectifs de la fraction épigée de ces échantillons
figure in Rouch 1980b. En ce qui concerne la fraction hypogée,
seules les seize premieéres crues ont fait 1'objet d’'une étude détaillée
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(Rouch 1980 a). C’est pourquoi, dans ce travail, ne sont indiqués que
ies effectifs des especes troglobies relatifs aux crues 17 a 23 (tableau I).

TaBLEau I. — Liste des effectifs des espéces hypogées dans les échantillons récol-

tés lors des crues 17 a 23.
sp

Crue N. 8 N. G | N.D E,c | E.B | A.c|c.c M. C | Total
17 920 25 1 175 1 282 10 1 414
18 267 12 71 98 2 450
19 413 18 2 65 109 607
20 649 28 4 123 262 8 1 074
21 499 23 3 113 1 229 5 873
22 449 33 6 98 168 2 756
23 105 5 16 35 1 162

Total 3 302 144 16 661 2 1 183 28 5 336

Toutes espéces rassemblées, ces 23 échantillons représentent un
total de 58 784 individus.

2. — LA RICHESSE SPECIFIQUE

On sait que les eaux du Baget sont caractérisées par la présence de
21 especes d’Harpacticides : 8 sont des formes troglobies : Nitocrella
subterranea, Nitocrella gracilis, Nitocrella delayi, Elaphoidella coif-
faiti, Elaphoidella bouilloni, Antrocamptus catherinae, Ceuthonectes
gallicus, Moraria catalana. 13 espéces 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 échantillons sur 23 possedent 80 %
au moins de ces 21 espéces (S > 17), les 4 autres n'en présentent que
60 476 % (13 < S < 16) (voir tableau II). Les 11 especes les plus abon-
dantes sont présentes dans tous les échantillons. Les 5 suivantes appa-
raissent dans 70 % au moins des relevés. Seules Elaphoidella bouilloni
et Antrocamptus catherinae chez les espéces hypogées et Moraria pec-
tinata chez les épigées, sont a la fois peu abondantes et peu fréquentes
dans les récoltes réalisées.
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TaBLEaU II. — Caractéristiques des 23 échantillons. N : nombre d’individus récol-
tés. S : nombre d’espéces dans l’échantillon. H’ : indice de diversité de Shannon-
Weaver. J/ : équitabilité. m : constante de Motomura. r: coefficient de corréla-
tion. Dans la colonne relative aux crues, d indique les crues de début de cycle
et r la présence d’un ruissellement de surface.

MOTOMURA
CYCLES| CRUES N s H' J
m r

1d | 3786 | 17 2,196 | 0,537 | 0,637 | 0,991

§ 2d | 3523 | 18 2,025 | 0,486 | 0,654 | 0,974
g' 3d | 2874 | 18 2,333 | 0,560 | 0,659 | 0,971
- 4 1776 15 2,532 | 0,648 | 0,631 | 0,978
s.d | 7168 | 20 2,596 | 0,601 | 0,662 | 0,992

6 2 046 | 17 2,473 | 0,605 | 0,656 | 0,976

§ 7 1803 | 17 2,517 | 0,616 | 0,665 | 0,975
gl 8$r | 3002 | 18 2,731 | 0,655 | 0,694 | 0,989
- 9 706 | 13 2,468 | 0,667 | 0,627 | 0,991
10dr | 1998 | 19 2,837 | 0,668 | 0,691 | 0,996

g 11 dr | 4 464 | 19 2,828 { 0,666 | 0,695 | 0,987
S 12r [ 1161 | 16 2,956 | 0,739 | 0,666 | 0,990
< 13 dr | 3776 | 18 2,814 | 0,675 | 0,682 | 0,997
2 r | 2457 | 21 3,030 | 0,690 | 0,746 | 0,987
0 15d | 7471 19 2,733 | 0,643 | 0,645 | 0,993
3 16r | 1604 [ 19 3,033 | 0,714 | 0,699 | 0,993
o 17 dr | 2 730 | 19 2783 | 0,655 | 0,671 | 0,994
2 18 r 836 | 18 3,004 | 0,720 | 0,710 | 0,992
19 dr | 1 049 | 17 2,682 | 0,656 | 0,668 | 0,987

~ 20 dr | 1 423 | 18 2,500 | 0,600 | 0,713 | 0,978
E 2 r | 1397 | 19 2,871 | 0,676 | 0,721 | 0,989
3 22r | 1116 | 17 2,807 | 0,687 | 0,729 | 0,967
79-80 | 23 dr 618 | 13 2,550 | 0,689 | 0,678 | 0,981
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Cette constance remarquable de la plupart des espéces rend la liai-
son entre la richesse spécifique et le nombre d’individus récoltés, expri-
més respectivement par log, S et (log N)?, non significative au seuil
de 5 %, compte tenu de la confiance apportée sur r (r = 0,619 avec
21 ddl, devrait étre supérieur ou égal a 0,741).

3. — LA DIVERSITE SPECIFIQUE, L’EQUITABILITE

Les valeurs de l'indice de diversité de Shannon Weaver (H’) relati-
ves aux échantillons globaux (tableau II), sont comprises entre 2,025
et 3,033 bits. Elles ont pour valeur moyenne 2,665 et pour écart-type
0,264. L’équitabilité J* a pour valeurs extrémes 0,486 et 0,739, pour
moyenne 0,646 et pour écart-type 0,060. La corrélation entre H et J’
est treés significative (r = 0,901 pour 21 ddl). Celle entre H’ et log, S
n’est pas significative (r = 0,344 pour 21 ddl) ce qui montre, une fois
encore, que les especes les moins abondantes n’exercent qu'une faible
influence sur les valeurs de H’. La taille des échantillons (log N)? ne
joue pas sur les valeurs de H' (r = —0,178 pour 21 ddl).

Le coefficient de variation de H’ est égal a4 9,90 %. Il est trés infé-
rieur a celui établi pour la fraction épigée (25,5 % in Rouch, 1980 b)
et voisin de celui caractérisant la fraction hypogée (10 % in Rouch,
1980 a). L’information globale fournie par les crues parait donc rela-
tivement stable,

Comme pour les fractions épigée et hypogée, les valeurs de la diver-
sité ont été comparées selon qu’elles caractérisent :

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 période de hautes eaux (mars a mai) (4, 6, 7, 8,
12, 14, 16, 18, 21, 22);

b) des crues sans ruissellement important (1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 9, 15) ou
avec un ruissellement tres abondant (8, 10, 11, 12, 13, 14, 16, 17, 18,
19, 20, 21, 22, 23).

Dans les deux cas, I'hypothese nulle selon laquelle les deux groupes
d’échantillons considérés ne différeraient pas, a été soumise au test
de Fisher (rapport de la variance factorielle entre les groupes sur la
variance résiduelle ou intra-groupes). Il existe une différence signifi-
cative entre les valeurs des indices de diversité des crues de début de
cycle H = 2,565) et celles de la fin de la période de hautes eaux
(H” = 2,795): F = 5,112 pour F5 % = 4,325 avec 1 et 21 ddl. La diffé-
rence est trés signihcative entre les valeurs des indices de diversité
des crues sans ruissellement (H” = 2,430) et celles des crues avec ruis-
sellement (H" = 2,816): F = 23,875 pour F 1 % = 8,017 pour 1 et
21 ddl.



(5) LE SYSTEME KARSTIQUE DU BAGET 45

L’hypothese nulle selon laquelle les indices de diversité concernant
les 9 crues ou le ruissellement n’intervient pratiquement pas (groupe
1), les 7 crues de début de cycle (groupe 2) et les 7 autres plus tar-
dives (groupe 3) qui sont, au contraire, affectées par un ruissellement
important, appartiennent & un méme ensemble a été également sou-
mise au test de Fisher. Il existe une différence globale trés significa-
tive entre ces 3 séries de données (F = 16,911 avec F 1 % = 5,849 pour
2 et 20 ddl) de méme qu’entre les groupes 1 et 2 (F = 9,101 avec F 1 %
= 8,862 pour 1 et 14 ddl) et 1 et 3 (F = 29,047 avec F 1 % = 8,862 pour
1 et 14 ddl). Les groupes 2 et 3 présentent une différence significative
au seuil de 5% (F = 8,831 avec F 5% = 4,747 pour 1 et 12 ddl).

Ainsi, malgré sa stabilité apparente, le peuplement du Baget montre
des variations significatives de sa diversité globale selon que le ruis-
sellement intervient ou pas et que les échantillons proviennent du
début ou de la fin de la période de hautes eaux. Ces variations vont
dans le sens d'un accroissement de la diversité au fur et a mesure que
les apports au sein du systeme augmentent, les phénomenes de domi-
nance tendant a baisser 1légérement.

Ces résultats sont en accord avec ceux concernant la fraction épigée
du peuplement qui avaient montré le réle prépondérant joué par le
ruissellement de surface sur la diversité de celle-ci (Rouch 1980 b).
En outre, ils integrent un résultat relatif au peuplement hypogé. Celui-
ci n'est pas directement influencé par le ruissellement de surface: il
n'y a donc pas de différence significative entre les crues affectées ou
non par ce ruissellement (F = 1,171 avec F 1% = 8,017 pour 1 et
21 ddl). Cependant, il existe une différence trés significative entre 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 passant de 1,414 a 1,586. Ainsi serait confirmé le fait que
les structures du peuplement hypogé sont affectées par les variations
saisonniéres que connait le systéme du Baget (Rouch 1980 a).

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

Etant le mieux adapté pour rendre compte de la structure du peu-
plement hypogé, le modele de Motomura a été également appliqué aux
23 échantillons globaux issus de Las Hountas (voir fig. 1 et tableau II).
Selon la proposition de Inagaki (1967), il serait vérifi¢ de fagon appro-
ximative dans 7 cas (0,950 < r < 0,980), de fagon satisfaisante dans
6 cas (0,980 < r < 0,990) et de fagon rigoureuse dans 10 cas (r > 0,990).
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Fic. 1. — Droites de Motomura (modele log-linéaire) relatives aux échantillons
5,10 et 15. Cercles noirs : especes hypogées. Cercles blancs : especes épigées.

Les 15 échantillons correspondant aux crues 1, 3, 4, 5, 8, 9, 10, 11, 12,
13, 14, 15, 16, 18 et 19 sont caractérisés par une amélioration des
valeurs du coefficient de corrélation par rapport a celles caractérisant
les fractions hypogée et épigée de ces échantillons.

Les valeurs de m sont comprises entre 0,627 et 0,746 ; elles ont pour
moyenne 0,678 et pour écart-type 0,032. Le coefficient de variation de m
est extrémement faible (4,71 %) comparé a celui des hypogés (13,01 %)
et des épigés (11,01 %).

Le degré d’association des 23 échantillons en fonction du classe-
ment des especes selon leur rang a été estimé a l'aide du coefficient
de concordance de rang de Kendall. Ce coefficient a pour valeur 0,888
et 'hypothese nulle que les rangs des espéces de ces échantillons sont
indépendants doit étre rejetée (x*> = 408,4 et x2 0,001 = 45,32 pour
20 ddl).

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

Puisque chaque échantillon global peut étre ajusté a une structure
log-linéaire, il semble que les deux nomocénoses précédemment recon-
nues constituent un nouveau peuplement équilibré mixte.

En effet, le fait qu'un ensemble d’especes soit organisé en une struc-
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ture unique implique, selon Daget, Lecordier et Lévéque (1973), qu’elles
forment une association soumise aux mémes facteurs biotiques et
abiotiques, leur hiérarchisation résultant d’'une concurrence interspé-
cifique.

Inversement, dans un milieu donné, la mise en évidence de plusieurs
structures log-linéaires au sein d'un méme groupe prouverait l'exis-
tence de nomocénoses indépendantes. C’est ainsi que Boucher (1979)
observant deux relations log-linéaires dans le peuplement par des
Nématodes de sédiments infra-littoraux, en déduit que ces Nématodes
n'occupent pas la méme niche écologique et qu’ils ne sont pas en
concurrence. Dinet (1980), 4 partir de données pondérales, remarque
également une double distribution des Nématodes de 1'étage abyssal
qu’il attribue a l'existence de deux microbiotopes distincts. Castel
(1980) a montré que, dans le systéme lagunaire du bassin d’Arcachon,
I'immigration de Copépodes due a des apports marins, se traduit par
une distribution log-linéaire trés différente de celle relative au peuple-
ment autochtone. Dans les trois exemples cités ci-dessus, la distinc-
tion de plusieurs nomocénoses dans un méme habitat résulte du fait
que leurs effectifs sont tres différents (I’espece la moins abondante
d'une nomocénose ayant un effectif supérieur a celui de 'espéce domi-
nante de 'autre nomocénose) et que chacune d’entre elles a une loi
de distribution différente.

On sait que le peuplement en Harpacticides de Vaquifére du Baget
comprend deux contingents d’espéces n’ayant pas la méme origine et
qui, considérés séparément, ont une constante m qui differe sensible-
ment : m = 0,581 pour les épigés et T = 0,313 pour les hypogeés.

Que ces deux contingents puissent créer une structure unique pose
donc un probléme. En fait, il convient de revenir sur la facon dont
est appréciée la validité du modéle de Motomura.

Le test de x? étant trés sensible a la taille des échantillons est rare-
ment utilisé ; c’est pourquoi la plupart des auteurs se bornent a tester
l'ajustement 2 la loi de distribution a l'aide des valeurs du coefficient
de corrélation linéaire. Or, ces derniéres permettent uniquement de
juger la facon dont les logarithmes des effectifs sont alignés lorsque
les especes sont classées selon leur rang d’abondance et non pas de
vérifier que les intervalles entre ces logarithmes sont égaux comme
ce doit étre le cas pour une progression géométrique. Ainsi, en se
fondant sur le coeflicient de corrélation, teste-t-on une hyptoheése moins
contraignante, a savoir que les logarithmes des effectifs sont unifor-
mément répartis sur un intervalle compris entre le logarithme des
effectifs de I'espece la plus rare et celui de I'espece la plus abondante.
De ce fait, si l'on mélange deux « populations » différentes, a condi-
tion que leurs effectifs maximum et minimum soient du méme ordre
de grandeur et qu’elles obéissent toutes deux a la propriété d'uniforme
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répartition des logarithmes des effectifs, les éléments de ces deux
populations vont étre répartis sur un méme intervalle et approximati-
vement alignés. C’est ce que 1'on observe pour les échantillons obtenus
a Las Hountas (fig. 2). En effet, que ce soit pour les especes épigées
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Fi6. 2. — Droites de Motomura relatives a 1’échantillon 13. Pour la fraction hypo-
gée (cercles noirs) m = 0,348 et r = 0,983. Pour la fraction épigée (cercles blancs)
m = 0,552 et r = 0,996. Pour l’échantillon global m = 0,682 et r = 0,997.

ou hypogées, la borne inférieure des intervalles représentée par les
especes les plus rares est en général inférieure a 10 individus, la borne
supérieure ne dépassant généralement pas 1500 individus. Ainsi, I'in-
tervalle sur lequel se répartissent ces especes est-il sensiblement le
méme : les fractions hypogée et épigée du peuplement sont donc du
méme ordre de grandeur. Quelle hypothese peut étre formulée a ce
sujet ? On sait que la fraction épigée (Rouch 1980 b) présente une
évolution cyclique se traduisant notamment par le développement de
certaines especes telle Bryocamptus (L.) echinatus et par un abaisse-
ment de la diversité pendant la période de basses eaux : il existe donc
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une modification profonde du signal d’entrée. Il semble que cette réor-
ganisation a non seulement trait aux relations interspécifiques des
formes épigées, mais qu’elle s’exerce également dans le sens d'une
régulation des densités entre les catégories épigée et hypogée. C'est ce
que I'on peut logiquement déduire du fait de la linéarité des logarith-
mes des effectifs.

Un autre point doit étre souligné. Daget (1976) a insisté sur le fait
qu'une nomocénose log-linéaire est entierement déterminée par la
constante m qui caractérise les potentialités du milieu. Dans un envi-
ronnement stable, ce parameétre doit donc étre relativement constant
méme si les « espéces constituantes (de la nomocénose) peuvent chan-
ger de rang et, a la limite, disparaitre momentanément » (Daget, loc.
cit.,, p. 71). Comme on I'a vu, les variations de m concernant la totalité
du peuplement sont faibles (coefficient de variation = 4,71 %) et tres
inférieures a celles de chacune des fractions considérée séparément.

Tous ces éléments concourent donc a reconnaitre que les Harpac-
ticides de l'aquiféere du Baget constituent un peuplement équilibré
mixte, dont toutes les espéces sont interdépendantes et, par consé-
quent, en concurrence.

6. — DISCUSSION ET CONCLUSION

Dans l'approche globale qui a été retenue pour analyser le peuple-
ment par les Harpacticides du systéme karstique du Baget, chaque
échantillon obtenu lors de l'expulsion des animaux au moment des
crues, peut étre considéré comme une information fournie par ce
systéme sur ’état de son peuplement.

Ces échantillons sont caractérisés par la constance de leur compo-
sition taxinomique, une diversité et une équitabilité supérieures a
celles qui caractérisent chacune de leurs deux composantes, épigée
et hypogée La diversité, apparemment stable, est néanmoins soumise
a des variations cycliques, ses valeurs augmentant légerement mais
significativement 4 la fin de la période de hautes eaux. En outre,
chaque échantillon peut étre ajusté au modele de Motomura, le rang
des especes variant trés peu dans le temps. L'ensemble de ces carac-
téres incite & penser que les nomocénoses épigée et hypogée consti-
tuent un nouveau peuplement équilibré mixte dont les différentes
.especes sont interdépendantes.

Ainsi, I'image actuelle du peuplement par les Harpacticides d'un
systéme karstique fonctionnel ne peut étre limitée aux seules espéces
troglobies qui le colonisent ; il faut, au contraire, concevoir cette image
a travers l'ensemble des espéces qui, indépendamment de leur origine,
participent a 'exploitation de ce milieu.
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Ces résultats impliquent un certain nombre de conséquences quant
a l'origine et la diversité de la faune souterraine.

a) Sur l'origine du peuplement du milieu souterrain

La plupart des auteurs (voir, entre autres, lles travaux synthétiques
de Racovitza 1907, Chappuis 1927, Jeannel 1943, Delamare Deboutteville
1960, Poulson 1964, Vandel 1964, Barr 1968, Poulson et White 1969,
Delamare Deboutteville et Botosaneanu 1970, Ginet et Decou 1977)
s’accordent pour reconnaitre que beaucoup de troglobies sont des
relictes qui n'ont survécu aux grands bouleversements climatiques et
géologiques, que dans l'environnement stable représenté par le milieu
souterrain. La présence, sous terre, de nombreuses espéces qui n’ont
plus, sous les mémes latitudes, de proches parents en surface, rend le
fait incontestable. Ce qui est plus contestable, c'est I'hypothése assez
souvent exprimée selon laquelle la pénétration du milieu souterrain
se serait faite sous la pression de ces changements, climatiques notam-
ment ; dans l'impossibilité de vivre dans un milieu devenu trop rigou-
reux, les animaux auraient émigré en profondeur pour y trouver
refuge. Or, la plupart de ces grands bouleversements se font a I'échelle
des temps géologiques, donc treés progressivement par rapport a celle
de la vie des individus. Dans ces conditions, il est difficile d’imaginer
que des animaux, 4 un instant t donné, aient «choisi, pour survivre,
d’émigrer dans un milieu totalement nouveau pour eux, soit parce que
leur environnement était devenu trop rigoureux, soit parce qu’ils « pré-
voyaient » qu'il allait le devenir. En effet, dans ce cas, la migration
ne consiste pas en un déplacement progressif destiné a suivre des
conditions de vie favorables; il s’agit d'un véritable saut dans lin-
connu.

11 semble donc difficile de voir dans des bouleversements comme les
glaciations du Pléistoceéne, 1'événement qui va déclencher la colonisa-
tion du milieu souterrain. Il faut d’ailleurs rappeler que des régions
comme les pays tropicaux qui n’ont jamais été soumises aux glacia-
tions n'en sont pas moins riches en formes troglobies. Danielopol, a
propos de lhistoire des genres d’Ostracodes Darwinula {1980 a) et
Candonopsis (1980 b) a excellemment discuté et montré les limites du
« modele refuge » tel qu’il fut exposé par Chappuis (1927, 1953) et
Stammer (1936).

De la méme facon, il est difficile d’imaginer que c’est au moment
ou les mers se sont retirées que des formes marines se sont adaptées,
pour survivre, aux conditions de vie en eau douce souterraine.

C’est pourquoi, peut-on plus simplement penser que, a toutes les
époques et en tous lieux, quel que soit le climat, le milieu souterrain
a représenté et représente encore un milieu de vie potentiel pour un
certain nombre d’espéces, soit parce que leurs caractéristiques en font
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des ubiquistes, soit parce qu’elles présentent un certain nombre de
caracteres favorisant la vie sous terre. Si l'on se réfere aux seuls Crus-
tacés, les données sont nombreuses (voir notamment Danielopol 1980 a
poui les Ostracodes, Schminke 1974 pour les Syncarides, Stock 1976
pour les Thermosbaenacés, Birstein et Ljovuschkin 1965, Coineau 1971,
Stock 1977 pour les Microparasellides, Hubault 1938 pour les Sphero-
miens, Magniez 1676 pour les Stenasellidae, Stock 1979 pour les Ingol-
ficllidae, Holsinger 1978 pour les Stygobromidae) qui permettent de
penser que la colonisation du milieu souterrain s’est faite a toutes les
époques.

C’est ce que 'on observe sous nos latitudes tempérées ou les tro-
globies actuels appartiennent a des lignées qui ont pénétré sous terre
a des époques tres différentes depuis la fin du Paléozoique jusqu’au
Pléistocene. En ce sens, chaque époque avec la faune qui lui est atta-
chée est génératrice de troglobies en puissance.

Un autre point vaut d’étre discuté dans la notion de refuge, si I'on
considére les glaciations du Pléistocéne. Comme Racovitza 1907, Jean-
nel 1943, Chappuis et Delamare Deboutteville 1957 'ont déja souligné,
on peut penser que, le plus souvent, les glaciations ont « eu pour résul-
tat la destruction des faunes cavernicoles » (Jeannel, loc. cit., p. 305).
En effet, rien ne permet d’estimer que le milieu souterrain n'a pas été
affecté par les glaciations quaternaires: on sait que les especes tro-
globies sont trés mal représentées dans les régions septentrionales.
Elles ont été certainement trés diminuées qualitativement et quanti-
tativement dans les zones plus méridionales.

C'’est pourquoi, plutét que d’envisager les glaciations du Pléistocene
comme un facteur favorisant la colonisation du milieu souterrain, il
<conviendrait peut étre davantage de les considérer comme un crible
tres sélectif au travers des mailles duquel seules certaines espcces
vivant dans le milieu souterrain seraient passées.

De facon plus générale, on peut considérer que les périodes de
bouleversements climatiques ou géologiques vont se traduire, la ot
elles interviennent, par une diminution voire une disparition de la
faune que ce soit en surface ou en profondeur. Lors du repeuplement
de la surface, pendant les périodes de stabilité, de nouvelles vagues
de colonisateurs potentiels peuvent alors tenter d’occuper le milieu
souterrain.

Si, dans le systeme du Baget, les Harpacticides hypogés et épigés
forment une seule nomocénose, alors il faut admettre que les especes
troglobies ayant survécu aux glaciations quaternaires n'occupent pas
toutes les niches disponibles et qu'un contingent d’espéces épigées
tente de coloniser ces niches.

Daget (in litteris) suggeére a ce propos que, plutét que de concevoir
des niches ayant une existence propre, indépendamment des espéces
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qui les occupent ou non, on peut envisager qu’une niche n’existe qu'a
partir du moment ol une espéce 'occupe. « Le nombre de niches d'un
milieu serait égal a la richesse spécifique de ce milieu qui ne serait
pas limitée. Par le jeu des immigrations ou des introductions (proces-
sus rapide) et des spéciations ou différenciations de populations sur
place (processus lent), la richesse spécifique tendrait toujours & aug-
menter jusqu’a ce qu’'une catastrophe (comme les glaciations) vienne
la ramener a une valeur faible. »

Ainsi peut-on penser que le milieu souterrain des zones tempérées
doit étre considéré comme n’étant pas saturé, si l'on n’envisage que
les seules formes troglobies.

A l'heure actuelle, nous serions dans une phase de colonisation de
ce milieu par une faune post-glaciaire qui, ayant occupé les différents
biotopes de la surface, envoie certains de ses éléments sous terre.
Rien n'indique que cette colonisation se fasse sous la pression d’un
quelconque événement actuel ou a venir. C’est pourquoi, davantage
que la notion de refuge, celle de milieu conservateur de formes relictes
(terme également utilisé par Delamare Deboutteville 1960 et Delamare
Deboutteville et Botosaneanu 1970) parait convenir davantage aux bio-
topes souterrains (Rouch 1980 a).

b) La diversité dans le milieu souterrain

La saturation en espéces du milieu souterrain constituerait donc un
processus a long terme, fondé sur 1'équilibre entre l'immigration et
I'extinction des especes, conformément au modele théorique sur le
peuplement des iles développé par Mac Arthur et Wilson (1967) et
appliqué aux grottes par Culver (1970, 1971).

Sur le Baget, cet équilibre entre les formes les plus anciennes et
les néo-colonisateurs de 'aquifére se traduit par des valeurs de l'indice
de Shannon-Weaver qui sont de 1l'ordre de 2,6 bits. Elles sont com-
parables a ce qui a été rapporté pour des milieux marins de faibles
profondeur: 2 a 2,5 pour des fonds vaseux (Marcotte et Coull 1974) ;
2,3 pour des sables coralliaires (Hartzband et Hummon 1974); 2,0 a
2,5 pour des peuplements d’algues (Hicks, 1980) ; elles sont supérieures
a celles enregistrées dans des sables grossiers: 1,5 (Coull et Fleeger
1977, Ivester 1980, Fleeger 1980).

Un tel résultat est en contradiction apparente avec le fait que le
milieu souterrain étant plutdt contraignant, il devrait étre peu diver-
sifié. On retrouve ainsi, toute proportion gardée, le méme paradoxe
que celui soulevé par Hessler et Sanders (1967), lorsqu’ils ont montré
que les grands fonds océaniques, malgré une nourriture peu abon-
dante, étaient parmi les milieux marins les plus diversifiés. C’est ainsi
que Coull (1972) indique une valeur de H’ atteignant 4,54 bits pour
des Harpacticides récoltés a 3 000 m de profondeur. Comme le remar-
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quent Hessler et Jumars (1974) : « the high diversity of the fauna com-
bined with the low food level contradicts theories that relate diversity
directly with productivity ».

I1 apparait donc clairement que si I'abondance des ressources nutri-
tives intervient directement sur la densité, elle aurait un impact beau-
coup moins important sur la diversité des milieux stables et prévi-
sibles.
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