TETHYS (1(34) 1985, pp. 214.229

LES GROTTES SOUS-MARINES OBSCURES :
UN MILIEU EXTREME ET UN REMARQUABLE BIOTOPE REFUGE

Jean-Georges HARMELIN, Jean YACELET et Pierre YVASSEUR
Sualivn Marine d'Endoume. UA 41 # CNRS 13007 Marseille

Sommary, — Dark submarine caves : an extreme environ-
ment and a refuge-hiowpe. The dark pans of submarine
caves display a remarkable world-wide homogeneity in
their ity posity and organizali

In this habital which is more or less isolated from the
productive photic areas of the littora! zone, impoverish-
ment of the fauna appears to be mainly related 10 the
confinement level, ic. to the food resources, This situation
is panily similar 1o that found in the bathyal zone. The hard
substrate commaunities of these two biota present obvious
analogics in composition and life strategics. Both include
relict forms, which are probably excluded from the photic
zones by more recent competitors. Dark caves and, more
generally, the eryptic eavironment, can be considered as
prolongations of the deep aphotic system in the littoral
zone. They represent a unique opportunity for in situ obser-
vations and cxperiments in an oligotrophic benthic com-
munity, owing to their shallow depth

Résumé. — L"analyse des afTinités faunistiques, de la strue-
ture et de I'organisation des peuplements des parties obscu-
res des groties sous-marincs met cn évidence unc remar-
quable h tnéité au miveau fial. Dans ce milieu en
partie isolé des zones productives du littoral, les peuple.
ments, dont la pauvreté s'accentue avee Pisolement ou le
confinement, semblent Hmités par le manque de ressources
alimentaires. Ces conditions sont en partie similaires &
celles trouvées en profondeur dans I'étage bathyal et, dans
ces deux milicux, les peuplements des substrats solides
présentent d'évidentes logies dans leur positi
faunistigue et les siratégies de vie. Tous decux comprennent
des formes reliques, qui sembleant y avoir trouvé un refuge
conire les compétiteurs plus modernes des zones photiques,
Les groltes obscures, ¢t d'une fagon plus générale, les
microcavités, peuvent étre considérées comme des enclaves
des milieux marins aphotiqgues profonds dans la zone
littorale. Elles représentent & ce titre un modéle d'étude
particulié inté de peupl. benthiques en
conditions d'oligotrophie, 3 des profondeurs qui les ren-
dent facilement accessibles aux observations ef aux recher-
ches expérimentales in sitw.

Le développement de la biospéléologie dans le
domaine continental s'est accompagné de la décou-
verte d'une remarquable faune vagile cavernicole
d’origine marine dans le domaine « anchialin»
(Sket, 1981; 1hiffe ct al., 1984; etc.), qui correspond
4 des cavités remplies d'eaux marines mais presque
completement isolées du domaine marin et le plus
souvent dépourvues de faune sessile.

Les ¢tudes réalisées depuis 25 ans en Méditerra-
née ¢t ¢n mers tropicales sur la « biocénose des
groftes obscures » ont révélé I'existence, A coté des
milieux souterrains continentaux et anchialins, d'up
milicu original, faisant transition entre le domaine
marin littoral ct lc domaine anchialin. Refuge dc
certaines formes archaiques, et, d'une maniére plus
générale, des formes les plus vulnérables, ces grottes
marines constituent un laboratoire naturel du plus
haut intérét pour I'évolution et I'écologic. Elles
représentent en elfet un milieu naturel en partie isolé
des zones photiques productives, a I'écart de leurs
sources d'énergie et de la forte compétition qui y
régne. Cette situation ne se retrouve guére que dans
le systéme profond {avec lequel les groites sous-
marines on! d'ailleurs quelques analogies de peu-
plement : Pérés, 1967), dont I'accés 4 'exploration
directe et & 'expérimentation in situ est incqmpara-
blement plus difficile. On peut s'attendre a ce que
bien des mecanismes fondamentaux du fonctionne-
ment et de I'évolution des peuplements littoraux
soicnt plus abordables dans un tel milieu simplifie,
ot les apports &nergétiques, cerlaines formes dc
compétition et les relations avec les milieux exteé-
rieurs sont remarquablement restreints.

Les cavités de grandes dimensions sont pcu
répanducs, saufl dans des régions calcaires dont les
réseaux karstiques anciens ont été ennoyés (fig. 1),
cu dans certains récifs coralliens (fig. 2). Mais il
existe un milieu cryptigue plus répandu, sous forme
de microhabitats représentés par des cavités, plus ou
moins isolees, trés nombreuses sous les pierres, dans
les accumulations de débris organogénes grossiers et
surout dans les constructions biologiques, si impor-
tantes en milieu litoral {concrétionnement coralli-
géne, récifs coralliens, etc.). Les problémes qui se
posent dans les grottes, qui pourraient apparaitre
li¢s & un milieu exceptionnel, sont & peu prés
identiques dans cct habitat cryptique parcellaire.

Ce type de miliey, qu'il s'agisse de grandes grottes
ou de microcavités, est encore trés mal connu. La
plupart des travaux réalisés sur les grottes sous-
marines depuis  l'apparition du  scaphandre
autonome sec sont adressés aux entrées de grottes
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(Pérés el Picard, 1949 Laborel et Vacelet, 1958;
etc.), qui regoivent encorc d'abondants appors
éncrgétiques de I'extéricur, et ot un remarquable
foisonnement de la vie animale contraste avee les
peuplements appauvris et 3 la limite de la survie
trouvés dans les zones lerminales.

Les grottes envisagées ici correspondent 4 la
biocénose des Grottes Obscures (GO) (Pérés et
Picard, 1964), qui fait suite 4 celle des Grottes

Semi-Obscures (GSO) (fig. 1). Décrite en Méditerra- -

né¢ par Laborel et Vacelet (1959), elle a ensuite été
€tudiée dans cette mer par Bibiloni et Gili (1982),
Cinelli et al. (1977), Harmelin (1969, 1980, 1983, sous
presse a, b), Ledoyer (1965, 1966), Marcquan-Maou-
lin et Patriti (1966), Macquart-Moulin et Passelaiguc
(1982), Monteiro-Marques (1981), Panzini et Pron-
zato (1982), Pouliquen (1969, 1971), Riedl (1966),
Vacelet (1964, 1976), Zibrowius (1971, 1976), etc. Les
travaux de Vasseur (1964) ont montré qu'il en
existait un équivalent dans les fronts externes des
récifs coralliens de Madagascar ¢t les GO ont é1é
ensuile étudiées dans I'Indopacifique {Vacelet, 1967,
1981: Vasseur, 1974, 1981, 1984} et dans les Caraibes
(Garret, 1969; Hartman et Goreau, 1970, 1975;
Jackson ct al,, 1971 Logan, 198 ; Logan et 4l., 1984;
MacIntyre et al., 1982; van Soest el Sass, 1981; etc.).

Ces travaux concernent le plus souvent la fau-
nistique et la descriplion des peuplements. On a peu
de données précises sur les conditions physiques et
les stratégies développées par les organismes: les
bilans éncrgétiques et les Mux d'énergie nont été
abordés que d'une manitre théorique (OU et Svo-
boda, 1976; Bibiloni et al., 1984).

Dans cctte revue, qui s'intéresse donc aux pro-
blémes rencontrés dans les zones obscures des
grotres en communication avec les milieux marins,
nous présenterons les points communs des peuple-
ments des GO dans les diverses régians oir elles ont
été etudides, leurs particularités par rapport aux
peuplements littoraux et profonds et ce que 1'on
connait ou ce que l'on peut prédire de leur fonction-
nement.

CARACTERES
DE L’ENVIRONNEMENT PHYSIQUE

L'environnement physique, qui joue un réle
évident dans la composition et la zonation des
peuplements des GO, se modifie trés rapidement en
fonction de la topographie. Mais trés peu de mesures
ont éé réalisées ¢t on ne dispose qu'exceptionnelle-
ment d'enregistrements sur des durées significatives,
méme dans le cas de facteurs aussi simples 4 mesurer
que la température {Passelaigue et Bourdillon, sous
presse a, b), D'autre pan, des facteurs importants,

tels que la quantité de sels nutritifs et de matiére
organique particulaire ou dissoute, n"ont é1¢ abordés
que de fugon particlle et sommaire (Reiswig. 1981).

Lumiére

L'alténuation de l'éclairement due & la topogra-
phie est augmentée par un dépdt noir d'oxydes de
fer ¢t de manganése qui recouvre lentement Lout
substrat (Laborel et Vacelet, 1959: Vacelet, 1964;
Vasseur, 1964).

Trois difficultés s'ajoutent a celles habitwcliement
renconirées dans la mesure de ce facteur dans le
benthos littaral : a) le niveau extrémement faible des
valeurs & mesurer, auxquelles les organismes appa-
raissent sensibles; &) influence de Parchitecture de
la station sur les variations circadiennes d'éclaire.
ment, qui nécessite des bilans établis sur des jour-
nées complétes et 4 des saisons différentes: o) les
aléas des mesures au niveau méme de parois 4
microrelicl trés accentué. Aussi dispose-t-on de trés
peu de données sur le niveau d'éclairement auguel
apparail la biocénase des GO. En Méditerranée, il
semble qu'elle apparaisse 4 des valeurs notablement
inférieures au seuil de 0,01 % de I'éclairement de
surface, qui est, d'aprés Jauben (1971} et Weinberg
(1975), celui de la disparition du faciés & Coraffium
rubrum (absent des GO). Dans les boyaux des récifs
corallicns, Jaubert et Vasseur (1974), Vasseur (1981)
et Logan (1981} ont trouvé des valeurs du méme
ordre. On peut donc admettre, en premiére ap-
proximation, que dans Ics grottes i faible circulation
le passage des GSO aux GO coincide avec cette
valeur de I'éclairement. Le peuplement se poursuit
jusqu'd P'obscurité compléte,

Circulation et sédimentation

La circulation dans les grottes dépend évidem.
ment de facteurs topographiques, bathymétriques et
géographiques locaux et est trés diversifiée. Les
tunnels & plusieurs ouvertures exposées a la houle
subissent des mouvements des masses d'eau d'une
grande violeace. Par exemple, cenains tunnels de
fronts externes de récifs, d'oi I'cau rejaillit 4 Ia
surface du platier par des « trous-souffleurs », sont
rarement accessibles (Vasseur, 1981). Leur plancher
est souvent dépourvu de sédiments. Dans les vastes
grattes & ouverture unique, la circulation est au
contraire trés atiénuée dés la zone semi-obscure et
devient nulle dans les chambres terminales, Des
indices de la stabilité hydrologique sont fournis par
I'existence d’anomalies de température, et par la
présence de sédiments tres Mins dont le taux d'argiles
augmente vers le fond (Monteiro-Marques, 1981).
Aucune mesure directe ne semble avoir &1¢ faite dans
cet environnement, mais 1utilisation de fluorescéine
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Figures 16 — | Vue générale d'un boyau de la grote des Trémies & Cassis (Méditerrunee). Noter Is présence de salagiites. témains
d'un passé atrien. 2. Tunnel du front récifal du Grand l\enr de Iulnr(\hdag:m:r) 3. Roche {rmure: 15 ans auparavant dans la grotie

. & base de Serpuk-s et faible

des Trémies. La partie cluire correspond 4 la zone

4. Le Selémsatininire Lapiapramntia pruvoti & colonne exagérément allongée, ptmfmm dune 1mlte méditerantenne.

. Constructions

en crétes paralléles par des Bryozoaires Coronclling et Porella (grotie de Jarre, Marsedle). 6. Un survivant cavernicole dm Chastetidac
du Mésazolque . I'éponge Acanthochaeteres wellsi {grotte des Philippines). x 2.5

(Harmelin, 196%; Logan, 1981} et lu méthode indi-
recte basée sur la dissolution du plitre (Panzini et
Pronzato, 1982) ont apporté des indications sur les
échanges avec le milicu extérieur. Dans les chambres
confinées, des renouvellements sporadiques som
sans doute provoques par de fortes tempétes ou par
des mouvements d'origine thermique, Dans les
régions trés fréquentées, l'impact de la visite de
plongeurs, voire d'engins d'exploration (Vacelet,

1964), sur le renouvellement occasionnel du milicu
hydrologique ne doit pas étre négligé.

Température

Dans les salles terminales de certaines grotics
médilerranéennes, les écants de température sont
amortis par piégeage des masses d'eav : eau re-
chaufiée au cours de I'1é stagne dans les partics
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surélevées par rapport i I'entrée et ne se refroidit
que lentement (Harmelin, 1969; Pouliquen, 1971).
Ce phénoméne est paniculiérement accentué lors-
qu'en été la température extéricure chute brutale-
ment 4 la suite de la remontée des eaux intermédiai-
res cngendrée par un vent de letre. La différence de
température entre les chambres internes et le milieu
extérieur peut alors alteindre 7° C, Ce phénoméne
vient d'étre étudié pur Pusselaigue et Bourdillon
{sous presse a).

Salinité

Les grottes marines d'origine kurstique regoivent
souvent des apports deau douce, généralement
faibles et sporadiques, mais parfois de grande im-
portance (Corroy et al., 1958). Us se traduisent par
des zones ol la roche, de couleur blanche, est
dépourvue des dépdts habituels d'oxydes de fer et
de manganése. Ces surfaces n'ont en général pas de
vic sessile; cependant, quelques organismes peuvent
sy fixer durant la saison séche.

En conclusion, les GO, enclaves du domaine
aphotique dans la zone littorale, présentent dans
leurs parties reculées des conditions enviroanemen-
tales (rés originalgs. Les de clep
t Ie dernier

igotrophic et tsolement. Toute-
fois, le confinement est trés variable, depuis les

chambres terminales & taux de renouvellement trés
lent jusqu'aux tunnels parcourus par de violents
mouvemenis de va-et-vient. L'intrication de ces
facteurs, 4 I'échelle d’une grotte ou d'une zone d'une
grotie, rend leurs effets respectifs difficiles a distin-
guer,

Ces particularités, foriement sélectives par leur
caractire extréme, ont des répercussions évidentes
sur le peuplement, sa composition, sa structure, sa
dynamique, son organisation stratégique, son recru-
tement, points qui seront abordés ci-aprés. L'isole-
ment de certains fonds de grottes aménera aussi A
envisager les problémes de la tendance 4 Pindividua-
litt de chagque site, leur effet « d'iles écologiques »
et leur fonction de refuge.

STRUCTURE ET COMPOSITION
DFS PEUPLEMENTS

Recouvrement, biomasse et production

Le passage des GSO aux GO se traduit par une
diminution spectaculaire du taux de recouvrement
et de la biomasse (cette dernitre n'a jumais été
chiffrée en (GO). Dans les GSO, la couverure du
substrat est loujours égale & 100 %, ou méme plus si

'on tient compte des épibioscs. En zone obscure, le
recouvrement varie beaucoup avec le degré de
confinement du milicu. Dans les GO 4 faible circula-
tion, on distingue grossiérement, en Méditerranée
comme en régions tropicales, une zome I oi le
recouvrement est de 50 & 80 %, el une zone 2 ol il
est réduit & 10-40 %. Dans e domaine anchialin, on
peut distinguer deux zones supplémentaires ¢ une
zone 3 oir ne subsistent que de petits individus ¢pars
de Spongiaires et de Serpulides, cl une zone 4 ol la
faune sessile est totalement absente (T.M. Niffe ¢t J.
Yager, comm.).

Dans les grottes pourvues d'une circulation, la
relation entre lu diminution de I'éclairement er celle
du recouvrement est moins évidentc, ¢t le recouvre-
ment peul rester égal ou supérieur & 100% en
obscurité tofale (Harmelin, 1969). Farfois, au con-
traire, dans des tunnels trés exposés, le recouvrement
est trés faible en raison d'actions hydrodynamiques
trop brutales. On doit reconnaitre que, dans I'état
actucl des connaissances, fondées sur des comparai-
sons entre grolles de configuration er d'expaosition
trés diverses mais toujours effectuées par temps
calme, et en l'absence de mesures de I'éclairement
et du temps de renouvellement de I'eau, il est
difficile de faire 1a pant des deux facteurs lumiere et
hydrodynamisme duns I'appauvrissement quantitatif
des GO.

Des expériences de colonisation de substrats
naturels calcaires (Harmelin, 1980) et I'observation
du repeuplement 4 longue échéance de roches
fracturées (fig. 3), indiquent que la production est
tees faible dans les GO et diminue considérablement
avec le degré de confinement (fig. 7). Ainsi, aprés
9 ans de colonisation, le recouvrement st déja
supérieur a 100 % dans un tunnel obscur (Moyade),
alors qu'il n"atteint que 11 % dans les zones 1 ¢y 2
d'unc grotte confinée (Trémies). Cette différence est
due principalement aux Eponges, dominantes dans
les peuplements matures de toutes les GO, mais qui,
©n zone confinée, n'acquiérent cette place dans la
communauté qu'aprés bien plus que 9 ans de
colonisation.

Sélection des groupes taxonomiques

Cec sp laire  app i quantitatl’
observé lors du passage des GSO aux GO s'accom-
pagne d’un changement de composition faunistique.
Le peuplement des GO est exclusivement animal,
sans aucune des algues calcifiées encore présentes
dans les GSO. Dans les wnnels de Tuléar, I'algue
Pseudolitophyilum sp., bien adaptée a de faibles
€clairements, a déja disparu A une valcur de 0,04 %
de l'éclairement de surface (Vasseur, 1981), alors que
les GO n’apparaissent qu'a moins de 0,01 %.
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Figure 7, — lmportance relative du tecouvrement des 3 prinei-

paux groupes Wxonomiques €t de lespace vacant dans un unncl
obscur (Marseitie, Moyade, Ma, M,) et dans Ia zone | d'une grotte
abseure aveugle (Cassis, Trémies, To, T;) & deux &ats d'évolution
de ls communautd ©

— au boul de ¢ ams de culonisation (Ma T

— au slade mature, sur les parois (M., T,).
Résulaus eorrespondant 3 I moyenne des donndes pour
répliques de 20 x 20 cm (carreaux de¢ caleaire ¢ éléments de
paroi).

Vulcurs de recouvrement obtenues :

(1) par mesures direcies de la sueface des individus coloniaux ou

finaires (B ires, iai i des formes

glométriques élémentaires]
(2) par la méthode des microaransects (Serpulidesk:

{3) par évaluation du pourcentage de recouvrement de cenaing
h Ej &) Hinires, e10.) dans 100 subdivisions
de chaque répligue (carreaux M, ou macrophotographies in sitw
des &léments de paroi M,) (Harmelin, 1980 et inédit).

Pour la faune animale sessile, les medifications
de dominance des divers groupes suivent des régles
générales valubles dans toutes les régions. Certains
groupes bien représentés dans les GSO se rarefient
ou disparaissent. Ce sont les Cnidaires dressés,
comme les Hydraires ou les Gorgonaires, la plupart
des Ascidics ou des Lamellibranches, En revanche,
d'autres groupes mieux adaptés deviennent domi-
nants. Il s'agil en premicr lieu des Spongiaires
(Vacelet, 1976), dont la domination spatiale est
r quuble cl qui s’enrich de formes reliques
& squelette rigide (Eponges calcifiées, Lithistides),
des Bryozoaires, des Serpules et, dans une moindre
mesure, des Cirripédes, des Brachiopodes et des

Foraminiféres (fig. 8). Toutefois, la richesse specifi-
que diminue par rapport aux G5O, méme dans ces
groupes dominants. Ainsi, pour les Spongiaires, le
rapport : nombre d'espéces des GO / nombre d'es-
péces des GSO s'établit 4 0,8 pour trois groties de
Murscille selon les données de Pouliquen (1971) et
0,7 pour les tunnels récifaux de Tuléar (Vasseur,
1981). Pour les Bryozoaires, ce rapport est le méme
que pour les Eponges (0,8) en Médilerranée (Harme-
lin, inédit). [l nest que de 0,2 pour les Scléracti-
ninires en Meéditerranée (Zibrowius, 1980) et de 0.4
pour les Cnidaires en général & Tuléar (Vasseur,
1981). Seuls les Serpulides sont peut-étre représeatés
par davantage d'espéces dans les GO que dans les
GSO, lc rappert &ant de 6 dans les tunnels de
Tuléar.

des group phig

La sélection taxonomique qui se produit dans les
GO correspond sans doute en grande partic 3 une
sélection basée sur des aptitudes spécifiques 4
exploiter efficacement les fuibles ressources trophi-
ques disponibles ¢t & s'en co La remarque de
Culver (1982) quc la rareté de la nourriture dans les
grottes terrestres est une force sélective dominante
peut vraisemblablement s’appliquer aux parties recu-
lées des grottes sous-marines.

La lenteur et le caraciére sporadigue des mouve-
ments hydrologiques des salles terminales éliminemt
les filtreurs passifs comme les Gorgones et les
grands Hydraires, dont Falimentation dépend du
passage d'importantes masses d'eau dans leurs rami-
fications (Ried| et Forstner, 1968). Certains types de
filtreurs actifs, comme les Ascidics simples et les
grands Bivalves, sont exclus, probablement en raison
de la faible charge de I'cau en éléments nutritifs:
exceptionnellement, ces organismes peuvenl conser-
ver unc place importante duns la communauté, et
méme proliférer, lorsque les zones obscures sont
voisines de masses d’eau polyhalines et sont alimen-
tées par des courants « rentrants » chargés de
matiéres organiques (exemple : grotte résurgence de
Port-Miou, Marseille). Au contraire, d'autres fil-
treurs actifs, les Ep sont bien adapté
& un confi [ ¢, prebabl grice a
leur efficacité de rétention des trés petites panicules
organiques (Reiswig, 1971). On ne sait rien des
éventuelles particularités du régime et des modes de
collecte de la nourriture des espéces adaptées 8 cet
cnvironnement ¢t des recherches sur ces probiémes
chez les Spongiaires et les Bryozoaires seraient
nécessaires.

La part de la nourriture liée a la vase qui saupou-
dre les parois dans l'alimentation des organismes
n'est pas connue. Chez les Polychétes, Bianchi (sous
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presse) a4 montré que les limivores sont peu impor-
lants par rapport aux suspensivores, largement
dominants, et aux carivores.

Les carnivores sessiles paraissent peu favorisés
dans les GO. Leur présence en des points bicn
délimités de certaines grottes méditerranéennes
semble liée & Pexistence de populations de Mysida-
cés (Hemimysis speluncola, H. lamornae) et & leur
passage lors de migrations nycthémérales vers l'exté-
ricur (Passelaigue et Bourdillon, sous presse b); ¢'est
le cas du Cérianthe Arachnanthus oligopodus qui
forme parfois des populations denses. Les Mysida-
<ts, domt I'importance dans les transferts d'énergic
a eté signalee par Zibrowius (1971, 1976), condition-
nent aussi sans doute en partic la présence de
quelques peiits carnivores sédentaires comme les
Poi Thorvgebius ephipiatus, Gammaogobius stei-
nitzi et Grammonus ater. Beaucoup de grands carni-
vores Tencontrés dans les parties reculées ne sont
que des occupants occasionnels, ou au micux des
trogloxénes (Racovitza, 1907) qui vont se nourrir &
Pextérieur. Les brouteurs sont hubituellement exclus
des zones obscures. Toutelois, on note la présence

(BOYAU OBSCUR)

PLATIA EaTERng

|

COAALLINACEES
EED At s o

FORAMINIFERES
= SESSILES

E] sponGiaiREs
CNIDAIRES

-lSciaraclmialr:s.l

ASCIDIES

11" {Pgiychetes sossiles
. 2UYERS Py renctes. sos

Figure 8. = Récifs du 5.W. de Madagas-
car (Grand Récil de Tuléar), Profil loogi-
tudinal (A) e sections transversales (B)
d'un tunnel récifal of d'un boyau ohseur
dane la zone Eperonssillons du from
récifal et de la pente exiernes mportance
Quantitative des groupes tasonomigues
stccenivement aux emteées du tunncl
récifal, & Tintéricur du tunned et dans le
bayan obscur {C) (Duprés Vasseur,
1981). BMVE = miveau des Basses Mers
de Vives Eaux.

faune sessile en est éliminée par l'sbsence de
nourriture, mais une macrofavne mobhile 4 base de
pelits Crustacés et une microfaune subsistent. Dans
cel environnement, une chaine alimentaire simple
pourrait hypothétiquement comporter, & I'échelon
supéricur des Poissons et des Remipedia (Yager,
1981), elasse de Crustacés troglobitigues dotés d'ap.
pendices spéciulisés qui suggérent un mode de
nutrition carnivore (J. Yager et F, Schram, comm.).
Les échelons intermédiaires et inférieurs compren-
draient successivement des Ostracodes (R. Mad-
docks et T. lliffe, comm.), des Copépodes (A.
Fosshagen, comm.), des Amphipodes, puis des Ciliés
(E. Small et T. lliffe, comm.) et enfin des Bactéries.

Dans les wnnels, il existe également une sélection
de groupes trophiques, mais elle est généralement
moins nette que dans les zones confindes. Il est
possible qu'elle soil due en partie & un appauvrisse-
ment en nourriture particulaire par les organismes
filtreurs des GSO par lesquelles I'eau doit transiter.
Un tel phénomeéne a £1¢ mis en évidence in site dans
des conduits expérimentaux (Buss et Jackson, 1981).

Sélection des groupes morphologiques

assez réguliére de quelques individus d’Echinod:
mes, transfuges des communautés extéricurss; mais
ils n"accédent pas aux zones les plus confinées.
Une situation plus extréme est rencontrée dans les
trés vasles réseaux cavitaires du domaine anchialin
des iles Bahamas, Canaries, Turks et Caicos. La

La forme des organismes sessiles est soumise a
deux grandes pressions sélectives, I'environnement
physique et les contraintes biotiques. Le gradient
trés contrasté existant entre Vextérieur et le fond des
grottes s¢ traduit par une sélection spectaculaire des
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bl
-

I — Biocénose coralligéne.

? — Biocénose des grotes semiohicu-
ey

3 — Facits de transition & Bryosoaires
A 1ype crétes paraiieles.
B 1ype nodules,

4 — Hicoénose des grottes abscures.

Figure 9. — Gradient bionomique enire la communauté sciaphile de Fexiéricur (Coralligene) ci les chambres conk et obscurex des
grotes ines illustrant ka dimi de I' ion verticale du peuplement, de 1 hiomase et de son necouvrement, de la divenite
en niches spatinles et go sriégies morphalogiques, le passage des és saturdes biologi dlées oir domi
organismes de Lype colonial & un blige contrdlé i ou fes s solilaires ou &gl I devienaient p

stratégies maorphologiques qui est d'autant plus
accentuée que la taille individuelle est grande
(fig. 9). La tend générale cst une réduction de

des formes plus petites (h < | ¢m) qui deviennent
dominantes en situation plus typiquement caverni-
cole (Culicia, Phyllangia. Balanophyllia). Chez les

Br iterranéens, la proportion des for-

a des org; avee une éli

progressive des formes érigées au profit des en-
crofitantes. La disparition dés 'entrée des grottes des
grands organismes rameux comme les grands Cni-
daires (Gorgonaires, Antipathaires, certains Hydrai-
res) est Pexemple le plus évident et saas doute le
plus simple par sa relation peu contestable avec la
circulation hydrologique. Dans les GSO, ce sont

énéral des org massifs qui dominent
et présentent les tailles individuelles les plus gran-
des. Les formes érigées y sont nombreuses, mais de
taille réduite; les plus grandes atreignent rarement
une quinzaine de centimétres de hauteur (Corallivm
cn Méditerranée, Stylastérides en milieux récifaux),
¢t la taille diminue & mesure que I'on s'éloigne de
'entrée. Ainsi dans les tunnels récifaux en Océan
Indien (Vasseur, 1981), les coraux ahermatypiques
hauts de 2 2 5 cm & proximité de I'entrée (Tubasirea,
Dendrophyllia) sont progressivement remplaces par

mes érigées (en nombre d'espéces) passe de 457 %
dans le = Coralligtne » & 5,6 % dans les GO confi-
nées, tandis que les petites formes encrodtantes
augmentent parallélement de 9,8 % 4 35,1 % (Harme-
lin, sous presse ¢). Toutcfois, en obscurité totale ct
confinement accentué, cerlaines formes normale-
ment courtes peuvent s'élever de maniére inhabi-
tuelle au-dessus du substrat grice A une trés Jongue
durée de vie et & la présence d'une base squeleitique
morte (fig. 4). Ce phénaméne se rencontre chez des
Eponges celeifiées et des Scléractiniaires solitaires
(Zibrowius, 1976).

Dans les tunnels exposés comme ceux des fronts
externes des recifs coralliens, les formes erigécs sont
également éliminées au profit des encroltantes, mais
ici sous I'influence de contraintes hydrodynamiques
trés violentes.
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- Sélection des stratégies démographiques

Un des problémes intéressants qui se pose a
propos du peuplement GO est le 1ype de sélection
auquel soni soumises les populations qui le com-
posent. Les GO confinées sont a grande échelle un
milieu trés stable, prévisible et peu perturbé, ot la
production est limitée par la contrainte éncrgétique.
Bien qu'une grande partic de 1'espace soit vacant, on
peut estimer que les popularions y présentent leur

densité de saturation. L'aptitude & accumuler des

réserves, done i micux exploiter les ressources
Muctuantes, et la trés grande longévité de cenaines
espéces localisées dans les zones de transition relati-
vement privilégites sur le plan trophique correspon-
dent assez bien a un profil de siratége K. Ce sont
des Bryozoaires & croissance non déterminée, qui
forment des canstructions nodulaires (Harmelin,
1983), comme Onychocella marieni, ou des Eponges
calcifiées comme Perrobiona massiliana. Merlia nor-
mani et Acanthachaetetes wellsi Qui accumulent des
corps de réserves dans les cavités de leur squelette
{Vacelet, 1964, 1980, 1981). Toutelois, avee 'accrois-
sement du confinement, non seulement la contrainte
énergétique augmente mais sussi les effets catastro-
phiques de ses fluctuations. Une période prolongée
de pénurie ou au contraire un Mux de nutrients plus
riche que la normale sont des événements probables
mais aléaloires qui doivent avoir des répercussions
importantes sur les Muctuations de population, au
moins dans une fraction opportuniste de peuple-
ment. La multiplication des Serpulides observée au
fond d'une GO apreés des bouleversements hydrolo-
giques entrainés par la pénétration d'un engin
sous-marin (Vacelet, 1964) va dans ce sens, En fait,
Ia plupart des composants du peuplement GO, qui
sont de petites espéees & faible taux de multiplica-
tion et & croissance lente sont vraisemblablement de
bons exemples de « stress-tolerant species » du
modéle tripolairc de sélection (C-S-R) de Grime
(1977), plus général que le modile classique r-K de
stratégies démographiques (Pianka, 1970).

Organisation spatiale

Dans les grottes, I'élimination des algues calci-
fées qui, en milicu ouvert ombragé, créent de
multiples microhabitats, n'est pas compensée par
une biocanstruction animale ¢quivalente. La domi-
nance des formes revélantes plus ou moins massives,
peu génératrices d'habitats secondaires, provoque un
amoindri considérable de I'hétérogénéité
spatiale, qui atteint son maximum dans les boyaux
confinés (fig. 9). L'élimination quasi-totale des for-
mes dressées, la faible activité des foreurs et I'es-
pacement des individus font des GO un assemblage
non stratifié verticalement dans son aspect le plus

commun. Son orgaaisation spatiale bidimentionnelle
est essentiellement régie par des facteurs historiques
(hasards du recrutement) et par l'intensité a I'échelic
du microhabitat des factcurs favorables (circulation)
ou délavorables (saupoudrage sédimentaire).

Une situation intermédiaire cst rencontrée dans la
zone de transition GSO-GO des grottes méditerra-
néennes oi s¢ manifestent des faciés @ Bryozoaires
(Harmelin, 1983, sous-presse a). On y observe une
microstratification verticale grice aux constructions
en crétes paralléles ou en nodules des Bryozoaires
encroiitants (fig. 5). Les recoins somt occupés par de
petites ¢spéces de rang secondaire qui forment
I'essentie! du peuplement des portions les plus
défavorisées des mémes grottes.

Dautres exemples de ce phénoméne ont été
observés dans une pgrotte de Bélize (Caraibes)
(Maclntyre et al., 1982), ot les Serpulides réalisent
des bioconstructions en forme de stalactites. Des
Eponges calcifiées (« Sclérosponges ») sont égale.
ment capables de créer, par leur activité construe-
trice, une microstratification verticale (Hanman et
Goreau, 1970).

Organisation cénotique

Dans les GO typiques, toutes ces sélections et la
chute abrupte de la production et du recouvrement
onl pour conséquence une simplification de la
structure de la communauté sessile et un reldche-
ment des liens interspécifiques. Dans la situation
immédiatement ¢n amont, la communaute GSO se
caractérisc par une organisation spatiale bi- ¢t tridi-

i lle relati plexe, lors-
qu'il 'y a pas monopolisation du substrat par les
grandes formes iail

i mme les Spong s
L'existence fréquente dans la communauté GSO de
faciés organisés par des espéces climaciques pourrait
indiquer que cet équilibre délicat est souvent rompu,
en particulier au niveau des marges du biotope
(Bibiloni et al,, 1984; Harmelin, sous presse b) au
profit de l'espéce ayant la plus forte prédilection
pour certaines conditions locales.

Dans les GO confinées, l'assemblage sessile
n'occupe plus qu'une petite fraction du substrat ot
tes &léments sont dispersés sans stratification verti-
cale ni hiérarchic apparente, bien qu'appanenant 3
des niveaux théoriquement trés différents de straté-
gies démographique et morphologique (exemple :
grandes Eponges et Serpulides). L'hypothése la plus
immédiate est que cet asscmblage est contrélé
physiquement par les apports éncrgétiques et par
certains paramétres adverses de l'environnement,
L'inégalité de la répantition de ceux-ci en raison de
I'hétérogénéité topographique entraine 13 aussi une
distribution en taches, qui parait érc une des
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caractéristiques générales du domaine cavernicole.
aussi bien terrestre (Culver, 1982) que marin (Bal-
dugzi et al., sous presse). A l'intérieur de ces ilots de
vie, |4 structure trés liche de I'assemblage sessile
pourrait étre considérée comme un des rares exem-
ples du concept individualiste de Gleason (1926).
Mais I'espacement des individus n'implique pas
I'absence d'interactions, en particulier sur le plan de
I'exploitation des laibles ressources trophiques.

ANALOGIES
AVEC D'AUTRES MILIEUX MARINS

Malgré les particularités individuelles de chaque
grotte, les peuplements des GO montrent donc un
certain nombre de caractéres gencraux, Temarqua
blement constants dans toutes les régions étudiées.
Il convicnt maintenant d'examiner quel est leur
degré d'originalité. Les milieux marins avec lesquels
il est be plus fructueux d'établir des comparaisons
semblent étre les microcavités, en particulicr cclics
des constructions biogénes, et les systémes profonds,

Analogies avee les microcavités

Deux types de constructions biologiques sont
pourvues de petites anfractuosités offrant d'intéres-
santes analogies avec les GO : le concrétionnement
coralligéne, bien connu en Méditerrange, et les récifs
coralliens. Un milicu comparable est représenté par
les dessous de pierres er les accumulations de blocs
stables.

Le concrétionnement coralligéne est un « carre-
four écologique » (Laubier, 1966; Hong, [980),
réunissant, grice & I'extréme hétérogénéité structu-
rale de I'habitat, un nombre important de comparti-
ments ¢énotiques allant de Uhorizon inférisur de
I'Infralittoral 4 la Vas¢ profonde, La creissance des
algues calcifiées, responsables primordiaux de ce
1ype de bioconstruction (Laborel, 1961) fagonne des
anfractuosités qui sont ensuite fractionnées par les
constructeurs animaux plus ou moins sciaphiles. Il
se forme ainsi un réseau de microcavités, plus ou
moins colmatées ou remodelées par les foreurs.

Dans les récifs coralliens, 'importance du réseau
cavitaire est considérable. Garret et al. (1971) ont
estimé que 30 & 50% du volume des récifs des
Bermudes étaient représentés par des vides. Ces
cavilés, construites principalement par les Scléracti-
niaires hermatypiques ¢t les algues calcaires, sont
progressivement remplics par des sédiments et par
les constructeurs secondaires sciaphiles (Foraminifé-
res, Bryozoaires, etc.). Les Spongiaires et les Asci-
dies sont les principaux utilisatcurs sessiles de ces
biotopes cavitaires, qui attirent également une

cryptofaune vagile (Amphipodes, crabes juvéniles,
etc.) (Vasseur, 1981, 1984).

Les petites cavités que I'on trouve sous les picrees,
dans les accumulations de blocs ou de débris
organogénes, représentent un milieu analogue aux
précédents, & condition que les blocs ne soient pas
déplacés trop souvent par les forces hydrodynami-
ques (Rawzler, 1965; Clausade, 1969). 1l s'agit-la d'un
milieu trés répandu dans toutes les zones rochcuses
littorales,

Dans ces trois cas, les cavités les plus profondes
offrent des particularités envi tales rappe-
lant celles des parties reculées des GO : obscurité,
presence de sédi vaseus, i du milieu
ouvert, avec pour llaire une i gnati
hydrologique. Les analogies faunistiques entre ces
biotopes sont flagrantes. Par exemple, dans la région
marseillaise, sur 54 espéces de Bryozoaires recensées
dans deux GO, 46 sont présentes dans le concrétion-
nement coralligéne (Harmelin, 1976 et inédit: Hong,
1980); le Cyclostome le plus fréquent dans les
grattes, Diaperoecia indistincta, Vest aussi dans le
concrétionnement.  Toujours en  Méditerrandée,
T'Eponge Pharetronide Petrobiona massiliana, carac-
téristique des GO, vit aussi sous des roches accu-
mulées en éboulis (Vacelet, inédit). Dans les récifs,
des Eponges a squelette renforcé (« Sclérosponges »,
Pharétronides, Lithistides) sont bicn représentées 4
Ia fois dans les tunnels obscurs et dans les microcavi-
tés de la construetion récifale des pentes externes.
De nombreuses espéces d'lnvertébrés sessiles (Ser-
pulides, coraux ahermatypiques, Cirripédes, elc.) des
tunnels obscurs des récifs de Tuléar se retrouvent
sous les blocs de la pente externe el méme du platier
récifal (Vasscur, 1977, 1981). Ces analogics sc ren-
contrent aussi chez lcs espéces vagiles. Par exemple,
la Mysidacke Hemimysis spefuncola, trés abondante
dans les groties méditerranéennes, vil aussi dans le
concrétionnement coralligéne (Hong, 1980).

On note cependant quelques différences, attri-
buables sans doute a la petite taille des cavités et a
leur moins grande pérennité. On sait que la surface
réduite des substrats limite le nombre de colonisa-
teurs d l'equilibre (Jackson, 1977: Osman, 1978;
Schoener et Schoener, 1981). Pour une ¢spéce ayant
réussi 4 §'éablir, la probabilité d'étre confrontée 4
un compétiteur de rang plus élevé est d'autant plus
réduite que la surface dispenible est petite, Cet efTet
refuge des petits substrats, facteur de diversité dans
une communauté, peut étre d'autant plus avantageux
pour les espéces fugitives que celles-ci sont aptes &
maonopoliser V'espace, souvent en formant des agré-
gations. De plus, la faible accessibilité des petites
cavités limite I'intervention de prédateurs. Ceci se
traduit par des diffé; dans la composition d¢s
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peuplements et aussi dans leur structure, ce demicr
point ayant éncore été peu étudié,

On peut etablir un cerain paralléle éntre cette
fragmentation des grottes marines en de nombreux
petits habitats largement répandus sur les platcaux
continentaux ¢t la fragmentation des cavernes conti-
nentales dans le domaine des endogés et les milisux
intenstitiels. 1l sagit ainsi d'wn habitat bien plus
universel qu'il n'apparait de prime abord et cene

fragmentation est susceptible de faciliter les com- -

munications et les échanges entre les grandes grottes,

Analugies avec le benthos bathyal

On trouve dans I'étage bathyal des conditions de
milieu qui offrent d'intéressantes analogies avec
celles des GO : fort affuiblissement ou disparition de
I'éclairement, amorntissement des variations de tem-
pérature, influence d'une sédimentation fine, ap-
ports trophiques faibles et irréguliers dus 4 Iisole.
ment des zones photiques productives. Bien que les
substrats durs bathyaux soient encore mal connus,
il semble que ces analogics environnementales s'ac-
compagnent de points communs entre les peuple-
ments sur le plan faunistique et sur le plan structu-
ral.

Les identités faunistiques entre les GO et I'étage
bathyal sont remarquables pour plusieurs groupes
d'Invertébres sessiles, Les cas d'espéces connues &
plusicurs centaines de métres de profondeur et
retrouvées 3 quelques métres dans les GO sont
nombreux. En Méditerranée, de nombreux exemples
peuvent étre trouvés chez les Scléractiniaires (Zi-
brawius, 1971, 1976). chez les Serpulides (Zibrowius,
1971), chez les Bryozoaires (Harmelin, 1976, 1979),
chez les Spongiaires (Pouliquen, 1969: Vacelet,
1976). L'extension bathymétrique de ces cspéoes
peut Etre remarquable. Ainsi, I'Eponge perforante
Cligna levispira est connue de plus de 1000 m aux
Agorces et de 10 m dans une groue médilerranéenne.
Le méme phénoméne est signalé en Indopacifique,
par exemple pour les Spongiaires des tunnels réci-
faux (Vasseur, 1974, 1981). L'extension buthyméiri-
que apparsil en général un peu moins large qu'en
Méditerranée, mais ceci ¢st probablement di & une
connaissance insulfisante des substrats durs pro-
fonds dans ces régions. Il est intéressant de souligner
que¢ plusicurs de ces espéces vivant 4 la fois dans les
grottes livorales et sur les falaises des marges
continentales sont des formes reliques qui ont trouvé
refuge duns ces milicux situés 4 I'écant de la compéti-
tion de la zone littorale.

On peut également donner quelques exemples,
moins nombreux dans I'état actuel des connaissan-
ces, concernant la faune vagile ot celle des sédi-
ments. Ainsi, lc Sipunculide Onchnesoma steentrupi,

connu du bathyal jusque vers 600 m, vit aussi dans
les sédiments sablo-vascux de deux grotes de
Marseille (Monteiro-Marques, 1981), Parmi les Pois-
sons, on peut citer dans les GO méditerranéennes
Grammonus afer, un représentant de la famille des
Bythididae, principalement bathyale et abyssale,
dont quelques espéces se somt adaptées aux eaux
souterraines (Riedl, 1966: Vandel, 1964), probable-
ment par lintermédisire d'espéces comme G. arer.
Des animaux vagiles modifiés par la vie cavernicole
et ayant des affinités avec des organismes bathyaux,
voire abyssaux, sont connus dans les growtes an-
chialines (Hiffe et al., 1984; H. Wilkens, comm.}.

Ces affinités faunistiques indéniables ne vont pas
jusqu'd une identité compléte. Certaines espices
caractéristiques des grottes n'ont pas ¢¢ lrouvées en
profondeur (par exemple I'Eponge hypercalcifiée
Petrubiona massiliana ), et inversement, de nombreu-
ses espéces profondes ne « remontent » pas dans les
grottes (par exemple, les grands Scléractiniaires Ma-
drepora el Lophelia ). 1 est vraisemblable que parmi
les facteurs physiques responsables de ces différen-
ces, la température, plus basse e plus constante en
profondeur, joue un réle primordial. Des facteurs
historiques peuvent aussi intervenir : les groftes
constituent en effet un milieu moins stable au cours
des périodes péologiques. La plupart ont di étre
repeuplées aprés les periodes glaciaires, oir e¢lles
¢étaient exondécs ¢t certaines espéces peuvent avoir
eu des difficultés & les recoloniser 4 partir de I'éage
bathyal, malgré les relais que constituent les micro-
cavités aux profondenrs intermédiaires.

Les peuplements des substrats durs des GO et de
Fétage bathyal semblent aussi avoir des points
communs duns leur structure et leur organisation.
D'apris les observations faites ¢n sous-marins d'ex-
ploration (Pérés, 1967; Vacelet, 1969) sur des parois
verticales non envasées, le taux de recousrement
diminue 4 mesure que I3 profondeur augmente, pour
tomber 4 des valeurs comparables & celles des
groties obscures. Le peuplement est alors, ici aussi,
doming par les formes encrodtamtes, surtout Spon-
giaires, Bryozoaires, Scrpulides, tandis que les par-
ties libres des roches sont couwvertes d'une mince
couche doxydes de fer et de manganese. 11 est
vraisemblable que ces gimilitudes d'uspect et de
composition des deux peuplements doivent corres-
pondre & une organisation et & une dynamique de
miéme type, et il s'agit Ia d'un point intéressant pour
de futures recherches.
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DISCUSSION

Les grottes obscures en tant qu'iles écologiques

Les théories de la biogéographic insulaire ¢t de
I'équilibre  dynamique de MacArthur ¢t Wilson
(1967), en focalisant I'atiention sur les problémes
d'immigration, d'extinction, de renouvellement, de
diversité et de compétition, ont suscité un nombre
considérable de travaux et demeurent une base
fructueuse de réflexion (cf. Blondel, 1979).

1l est temtant de considérer les GO, en tamt
qu'entités bien délimitées et relativement isolées du
monde extérieur, comme des iles écologiques, ainsi
que I'a fait Culver (1970, 1971) pour les groties
terrestres avant de reconsidérer cette analogie avec
plus de reticences (Culver, 1982). Mais si une groite
est une fle, quel en est le continent, source de
propagules ? L'environnement coelobitique ayant un
caraclére extréme, la distance écologigue avec les
communautés voisines est trés grande et le stock
d'espéces  colonisatrices pofentielles  (« habitat
pool » : Graves et Gotelli, 1983) est nécessairement
réduit. Compte tenu des afMinités faunistiques déja
envisagées entre les GO et les biotopes voisins, la
production de propagules peut se faire a priori &
partir (1) d'auvtres grottes de la meme région, (2) des
microhabitats cryptiques enclaves dans les commu-
nautés extéricures, (3) des fonds circalittoraux infé-
ricurs ¢t bathyaux. Le recrutement 4 partir de ces
sources s¢ heurte au probléme du temps de transfert,
en particulier lorsqu'il s'agit de larves d’organismes
sessiles qui ont souvent (Eponges, Bryozoaires) une
durée de vie planctonique courte ou méme nulle. La
distance des sources, leur abondance locale, la
circulation des masses d’eau et la lopographic de la
grotte seront donc des éléments déterminants d'unc
immigration potenticlle. Un trunsfert par des micro-
habitats-relais est I'hypothése la plus vraisemblable,
I'ensemble du plateau continental de la région
pouvant éire alors considéré comme un archipel trés
fragmenté avec quelques Tlots vastes (grottes, roches
bathyales), Le peuplement immédiatement en amont
de la GO jouerait un rdle majeur cn offrant ou non
des microhabitats convenables et en tant qu'sgent de
mortalité des larves immigrantes par Vactivité des
filtreurs & large spectre (Buss et Jackson, 1981). 1] est
probable que le taux d'immigeation est trés faible
dans les grandes grottes. Une expérience de coloni-
sation menée dans une vaste grotte méditerranéenne
(Harmelin, 1980, sous presse ¢} semble indiquer que
le recrutement se fait essentiellement & partir du
peuplement en place. On pourrait s'attendre & ce que
ce recrutement autochtone s¢ traduise par une
spéciation dans des grottes & fort confinement, en
I'absence d'échange génique entre des populations
voisines géographiquement. Un excmple supposé en

a éte donné par Van Soest et Sass (1981) pour des
Eponges d'une grotte anchialine des Bahamas, mais
en réalite, les exemples d’espéces endémiques a une
grolle sont peu nombreux et doivent le plus souvent
s'expliquer par une insuffisante connaissance faunis-
tique du domaine cryplique de la région. L'absence
de cas certains d'une telle spéciation s'explique par
la courte durér dec l'isolement {au micux de la
dernidre épogque glaciaire 4 nos jours), par son
caractére incomplet, et par la faible vitesse de
spéciation des groupes zoologiques concernds, re-
présentés souvent par des formes reliques,

La relation entre la richesse spécifique a i"équili-
bre et I'zire colonisable, trés documentée dans le
domaine terrestre et qui a été envisagéc dans le
domaine marin pour les substrats expérimentaux
considérés comme des ilots (par exemple Osman,
1978 Schoener et Schoener, 1981), devra étre testée
pour les GO. 1l scra cependant difficile d'éviter le
biais des différences d'isolement des grottes compa-
rées. Si la relation richesse/surface était vérifide
pour la faune sessile des GO (elle est contestée pour
la faune des grottes terrestres @ Culver, 1982}, elle
pourrait probablement étre attribuée, comme dans la
théorie de MacArthur et Wilson (1967), a la taille des
populations, en raison des grands risques d'extinc-
tion dus a l'adversité de ce milicu extreme. Au
conlraire, 1a mise en cause de la diversité environ-
nementale dans cette relation (théorie de Lack in
Blondel, 1979) est sans doute contestable ici, la taille
plus grande d'une GO n'impliquant pas une plus
grande diversil¢ en habitats. De méme, la généralisa-
tion proposée par Wright (1983), richesse/énergic
disponible, est discutable dans le cas des GO si 'on
admet que U'essentiel des ressources énergétiques est
allochtone. En effet, la spécificitt méme de cc
peuplement et son isolement écologique ticnnent &
sa carence nutritionnelle. Un appon accru de nourri-
ture dans cet assemblage peu organisé peur déclen-
cher le succés d'espéces opportunistes sciaphiles et
provoquer une chute de la diversité, comme cela
tend & se¢ produire au niveau de I'écotone GS0/GO
des grottes méditerranéennes dans les faciés &
Bryozoaires (Harmelin, sous presse a). Dans le cas
d'apports importants {tunnels obscurs), les élements
GO peuvent méme étre refoulés par la uté
GSO (Harmelin, 1969).

Les grottes obscures en tant que milieu refuge

Plusicurs indices indiguent que les parties recu-
lées des grottes sous-marines constituent un abri tant
pour la faune vagile que pour la faune fixée. Cette
fonction refuge peut étre délerminée par plusieurs
facteurs @ (1) Iobscurité qui exclut les prédateurs
recherchant visuellement leurs proies et les végélaux
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monopolisateurs d'espace; (2) un effet de paroi qui
peut repousser les nageurs actifs; (3) les faibles
ressources qui limitent I'expansion des forts com.
pétiteurs. Cet effet refuge se manifeste & des degrés
divers dans le fonctionnement actuel de la commu.
Raule cavernicole ct a pu se perpétuer sur de longues
ptriodes géologiques. On peut classer trés grossis-
rement les différentes manifestations de cette fong-
tion refuge selon que I'abri cavernicole est occasion-
nel ou obligatoire,

Refuge aceasionnel : Il concerne des transfuges plus
ou moins temporaires des biotopes extérieurs, dont
Ie lien avec le milicu cryptique n'est pas obligatoire.
On peut citer en exemple pour les GO méditerra-
néennes |a présence assez réguliére de jeunes
Sciaena umbra (Pisces) ct celle plus anecdotique
d'une petite population de Psammechinus microni-
berculatus (Echinoidea) établie trés loin de ses
habitats d'¢lection, Un cas intéressant de refuge
cryptique non obligatoire sur e plan spécifique mais
permanent au niveau des populations ¢st celui du
Bryozoaire Reptadeonella violacea qui construit des
nodules de concrétionnement dans certaines GO
marseillaises alors que I'essentie] de sa distribution
se situe & I'extérieur dans d'autres biotopes margi-
naux : petits substrals, ¢t surtout parois peu profon-
des trés éclairées et régulitrement broutées par les
oursins.
Refuge obligatoire : Le caractére obligatoire du
refuge eryptique peut étre kimité & unc phase du
rythme d’activité de Fespéee. Clest le cas en Médi-
terranée des Mysidacées Hemimysis speluncola, Leur
cantonnement dans le fond des grottes pendant le
Jjour en essaims d'une densité parfois extraordinaire
peut €lre interprété comme la conséquence d'un
foul par les prédi si I'on considére que
leur migration nocturne 4 I'extéricur (Passelaigue et
Bourdillon, sous presse a, b} coincide avee la phase
de repos des poissons planctonophages littoraux
(Harmelin-Viviea, comm.). La présence exclusive
dans les GO et dans les microcavités de la zone
liworale d’un lot d'espéces, souvent de trés petites
di i ©t trés vulnérubles dans la étiti
pour I'espace, est une manifestatian de cette fonc-
tion refuge. Celie-ci trouve son eapression la plus
spectaculaire dans la conservation despéces reli-
ques, derniers représentants de groupes zoologiques
ayant eu une grande importance durant de longues
periodes géalogiques. La faune vagile des grottes
anchialines prisente plusieurs cxemples de telles
formes archatques, comme les Remipedia, classe de
Crustacés récemment découverte {Yager, 1981), ou
dautres Crustacés (Vandel, 1964). Dans les GO
marines, les cxemples ne concernent, dans I'érat
actuel des connaissances, que la faune sessile. Nl
s'agit avant tout de Spongiaires (Vacelet, 1976) et,
dans une moindre mesure, de Bryozoaires (Harme-

lin, sous presse ¢) et de Brachiopodes (Jackson et al,,
1971 Logan, 1977, 1981). Dans le cas des Spon-
giaires, les formes cavernicoles archaiques sont
remarquabl t breuses €1 diversifiées en
Meéditerranée et surtout en mers tropicales. Elles
présentent un peint commun, l¢ renforcement du
squelette minéral, réalisé soit par soudure de spicu-
les. soit par formation d'un squeletle calcaire solide
chez diverses Démosponges et Calcarea (parfois
regroupées anificiellement dans une classe spéciale,
les Sclérosponges ou les Ischyrosponges). Ces
Eponges, en pamiculier les formes « hypercalei-
fides », sont des survivantes des principaus construc-
teurs de récifs du Paléczoique et d'une parnie du
Mésozoique, tels que les Pharétronides, les Sphinc-
tozoaires, les Stromatopores, et les Chaetétidés.
Avant leyr découverte dans les grottes (Vacelet,
1964, 1979; Hanman et Goreau, 1970, 19735), ces
groupes étaient considérés comme éteints depuis le
Crétacé ou méme le Jurassique et les deux demiers
¢taicnt placés a tort dans les Cnidaires jusqu'a ces
derniéres annécs, Les relations sont trés étroites avec
les formes fossiles pourtant trés anciennes ([ig. 6).
Ainsi, la Sphinctozoaire actuelle, Vaceletia ervpra, sc
place dans une famille triasique. Le renforcement du
squelerte minéral donne & ces Eponges actuellement
cavernicoles la possibilité de se fossiliser. On doit
envisager que la présence d'un squelette fossilisable
accentue, peut-étre actificiellement, leur caractére
archalque en mettant en évidence des relations avec
fes formes fossiles. Néanmoins, il apparait que ces
«fossiles vivants » sont relativement originaux
parmi les Spongiaires ¢l présentent, cutre leur
parenté avee des fossiles, d'mutres caractéres de
formes panchranigues (Vacelet, 1983). Ce sont des
cspéces appartenant presque foutes 4 des taxons
monotypiques, alors que leurs équivalents fossiles
sont trés diversifies; leur stabilitd évolutive est
confirmée par un¢ biogéographie de type « téthy-
sien » et souvent discontinue.

Comment peut-on expliquer fa conservation de
ces remarquables « fossiles vivants » dans les GO,
alors que leur squelette solide ne semble pas repre-
senter une adaptation particuliére a ce biotope ? I
convient d'abord de remarquer que lu plupart de ces
Eponges archalques (ainsi d'ailleurs que des Bryo-
zoaires et des Brachiopodes) ne sont pas uniquement
cavernicoles au sens strict, mais vivent aussi dans les

i itds et sur les falaises de la marge continen-
tale. Ce dernier milieu e51 connu pour abriter une
forte proportion d'especes reliques et les GO n'en
sont peut-élre, & cc point de vue, qu'une annexe.
Aux Caraibes, les Ceratoporellidae communcs dans
les grottes semblent avoir leur maximum de déve-
loppement sur les falaises entre 100 et 200 m (Lang
el al, 1975), qui somt aussi ke biotope privilégié des
Lithistides.
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On a proposé, teujours dans le cas des Eponges,
I'hypothése suivante (Vacelet, 1983 ot sous presse) :
le renforcement du squelette minéral serait un
caraclére archaique, trés répandu dans I'embran-
chement lorsque les Eponges étaient les principaux
constructeurs de récifs. Lorsqu'elles ont é1¢ supplan-
tées dans cetle activité constructrice par les Scle-
ractiniaires, a4 partir du Jurassique, ¢c type de
squelette aurait disparu au profit du squelerte en
collagéne, plus répandu de nos jours. Scules.auraient
survécu quelques formes & squelelte solide, vivam
déjd ou ayant pu se réfugier dans les milieux
crypligues ct sur les substrats durs bathyaux, ot clles
ont été & l'abri de la concurrence de compétiteurs
plus modernes, tels que les coraux hermatypiques.

CONCLUSIONS

Les grottes sous-marines obscucres abritent des
peuplements animaux qui présentent intérés d'étre
un jalon entre la riche fauune des milicux ouverts
littoraux et la faune anchialine, restreinte & de rares
organismes mobiles, véritables troglobies souvent
trés modifiés par rapport 4 leurs homologues exté-
ricurs. Dans ces groties, enclaves du miliev aphoti-
que en zone littorale, la vie dépend enti¢rement
d'appons trophiques d'origine externe, dont 1'impor-
tance varic avee leur degré d'isolement vis-d-vis de
I'extérieur. On est donc amené & expliquer les
caractéristiques d¢ leurs peuplements par les condi-
tions d’oligotrophie, qui rendent aussi compte de
certains points communs avec |'élage bathyal et les
peuplements profonds en général. En entrainant une
diminution de l'exubérance des peuplements, un
ralentissement de la vie et de certaines formes de
compétition, ce déficit trophique peut aussi expli-
quer que les grottes aient, comme certains peuple-
ments profonds, joué un role de refuge vis-d-vis de
formes archuiques.

Toutefois, il faul reconnaitre que ¢¢s notions
logiques restent hypothétiques et théoriques. On
mangue de données précises sur les caractéres
physiques de I'environnement, sur le renouvellement
de P'eau, les effets respectifs de I'obscurité et du
eonfinement, et surtout sur les bilans énergéliques
globaux en diverses situalions. Les grotles de ce
type, facilement accessibles aux observations et &
I'expérimentation in sisw moyennant une élémentaire
discipline de plongée, pourraient constituer un
modéle pour l'étude de milieux aphotiques en
situation d'oligotrophie.
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