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ABSTRACT - In the mediterranean submarine caves, the physical and biotic environ-—
mental gradient determined by rapid light extinction and strong decrease in water
circulation involves particular spatial organization in the two cryptic communi-
ties inhabiting the semi-obscure zone and the totally obscure one. The three-
dimensional heterogeneity decreases dramatically in the semi-obscure zone rela-
tively to the outside and is nearly inexistant in the obscure recesses, involving
drastic reductions in spatial niche diversity and consequently in species rich-
ness. The rich saturated community of the semi-obscure zone tends to be organized
in a patchy pattern. Patches characterized by a high dominance structure ('facies")
realized by climacic perennant species (scleractinians, Corallium, bryozoans) are
expected to be spatially distributed according to a hierarchic competitive dis-
placement toward different ecotone margins. On the other hand, the centrally
located patches monopolized by the highly competitive Demosponges are considered
as the ultimate issue of the competitive equilibrium of this biologically acco-
modated community. In the obscure zone, spatial distribution of the organisms is
mainly physically controlled and depends on the rate of water renewal, that is
principally on the amount of allochtonous food input.

INTRODUCTION - Dans 1'enceinte abritée de 1l'environnement extérieur qu'est une
grotte sous-marine; le fort gradient physique existant entre l'entrée et le fond
et correspondant 3 la réduction de 1'éclairement et des échanges hydrologiques

se traduit par une sélection taxonomique, une diminution de la biomasse, du recou-
vrement biotique et de la production. Les répercutions secondaires affectent la
nature et le degré des interactions biotiques, la structure et l'organisation
spatiale des deux communautés qui se partagent cet habitat : la biocénose des

grottes semi-obscures (GSO) et celle des grottes obscures (GO).

HETEROGENEITE TRIDIMENTIONNELLE - L'élimination des algues calcifides qui, en
milieu ouvert ombragé, sont génératrices par leur activité constructrice de
multiples microhabitats (Hong,1982) n'est pas compensée dans les grottes semi-
obscures par une bioconstruction animale équivalente. Une grande partie du
substrat y est par contre occupée par des formes encroiitantes plus ou moins
massives (&ponges surtout) dont la couverture individuelle peut &tre tr&s grande
et qui ne sont pas productrices d'habitats secondaires, sauf pour quelques &épi-
biontes. Elles peuvent engendrer un amoindrissement considérable de 1'hétérogé-
néité spatiale et, par 13, de la diversité du peuplement lorsqu'elles monopo-
lisent le substrat. Avec la disparition dé&s 1l'entrée de la strate des grands
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organismes dressés, qui sont dépendants d'une circulation importante, et la
relative rareté des formes érigées de taille intermédiaire, 1'essentiel du frac-
tionnement biologique de 1l'espace vertical et de sa diversification est le fait,
en situation GSO,de foreurs et surtout d'organismes dont 1'élevation ne dépasse
pas 3 & 10 cm. Dans 1'exemple méditerranéen, cette strate est représentée par
des scléractiniaires solitaires ou coloniaux (Caryophyllia, Leptopsammia, Hoplan
gia, Madracis...), par le corail rouge, par des bryozoaires plus ou moins érigés
(Celleporina, Celleporaria, Sertella...). Les microhabitats ainsi créés sont
utilisés par des espéces de trés petite taille (foraminiféres, hydraires, serpu-
lides, brachiopodes, bryozoaires, mollusques...) qui y trouvent un refuge contre
la compétition spatiale. Il y a ainsi, d&s le début du gradient cryptique,
c'est-d-dire dés que la communauté devient exclusivement animale, une réduction
de 1'extension verticale du peuplement et une diminution de la diversité@ en
niches spatiales. Ce changement d'échelle de 1'hétérogénéité architecturale de
la communauté par rapport a l'extérieur est un facteur intervenant sur la richesse
tant des espéces sessiles que mobiles (Dean,1981). Bien que ce facteur ne soit
probablement pas le seul en cause, on note qu'avec un méme effort d'échantil-
lonnage, Ledoyer (1966) a trouvé 71 espéces vagiles dans le peuplement coralli-
géne 3 Paramuricea et 40 espéces seulement dans celui 3 Corallium des grottes
semi-obscures, diminution qui n'était qu'un simple appauvrissement sans renou-
vellement d'espéces. Dans les grottes obscures, la réduction de 1'hétérogénéité
physiographique s'accentue fortement et atteint son maximum dans les boyaux con-—
finés. L'élimination quasi-totale des formes dressées, méme de petite dimension,
la faible activité des foreurs et 1'espacement des individus font de la commu-
nauté GO un assemblage non stratifié verticalement dans son aspect le plus com-
mun. Toutefois, une situation intermédiaire est rencontrée dans les grottes obs-—
cures méditerranéennes au niveau de la zone de transition GSO-GO, ol les res-
sources @nergétiques sont suffisantes pour que se manifestent des faci&s & bryo-
zoaires (Harmelin, 1983, sous-presse). On y observe une microstratification ver-
ticale grice aux constructions en crétes paralléles ou en nodules des bryozoaires
encrolitants. Les recoins de ce micro-relief sont occupés par des petites espéces
de rang secondaire qui forment 1'essentiel du peuplement des portions les plus
défavorisées des mémes grottes. Cette hiérarchisation de 1l'espace vertical
génératrice de diversité (35 espéces de bryozoaires pour 5 prélévements de 400
cm?) n'est possible dans cette communauté qu'ad un niveau moyen de carence ali-
mentaire. Une augmentation des ressources aurait pour résultat un accroissement
de la dominance des espéces qui conduisent ces faci&s, ou, a une degré plus fort,
1'intervention d'opportunistes sciaphiles migrant du peuplement GSO voisin.

DISTRIBUTION BIDIMENTIONNELLE - Une des caractéristiques de la communauté sessile
GSO est qu'elle parait trés peu touchée par des perturbations physiques ou bio-
tiques d'amplitude moyenne (prédation, broutage , bouleversements physiques)

dont on connait 1'importance comme agents du maintien d'une forte diversité
(revues de Connell, 1978; Huston, 1979) en réduisant les populations des espéces
dominantes et en remettant ainsi en cause les processus d'exclusion compétitive.
Ces perturbations, si elles existent en situation GSO, ne semblentiafféecter que
des portions trés réduites du peuplement, voire seulement d'individus. La libéra-
tion de petites surfaces parait plus souvent &tre due a la mortalité naturelle
partielle ou totale des organismes et a leur fluctuation de recouvrement. Cette
derniére concerne surtout des éléments secondaires de la communauté, principale-
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ment des éponges (Lobo, comm.pers.; Harmelin, donn.non publ.). L'occupation de
ces microhabitats par des éléments fugitifs de petite taille est suffisante pour
maintenir une forte diversité en terme de richesse spécifique. Mais cette frac-
tion secondaire plus ou moins fluctuante est normalement trop dispersée pour
affecter le développement de la fraction dominante. Celle-ci est composée d'élé-
ments trés pérennants dont la coexistence est régie par un équilibre dynamique
basé sur un réseau complexe d'interactions (Buss,1979aj;Jackson & Buss, 1975).

La complexité de ce syst@me accroit les risques de désorganisation, en particu-
lier la tendance & 1'établissement de monopoles localisés, c'est-d-dire de
"facieés" (sensu Péré&s & Picard, 1964).

Ces faciés sont un fait d'observation courant dans les grottes méditerrané-
ennes. Les espéces qui en sont responsables sont souvent des Cnidaires (Parazo-
anthus axinellae, Leptopsammia pruvoti, Madracis pharensis, Hoplangia durotric,
Corallium rubrum), mais aussi des bryozoaires chéilostomes et des démosponges.
Toutefois, ces derniéres sont déjad les composants dominants de la communauté GSO
dans son aspect le plus diversifié et leur 'faciés" ne correspond qu'ad une
accentuation de leur dominance. D'une manidre générale, les espéces conductrices
de ces faciés sont les €léments les plus typiques de la communauté en place;
elles sont caractérisées par une durée de vie trés longue, une croissance trés
lente (attestée par des expériences de colonisation) et par une apparition tar-—
dive dans la succession écologique (démosponges : Panzini & Pronzato,1981; Vace-
let,1980; corail rouge : Harmelin,1980). Il ne s'agit donc pas de cas de préemp-
tion de 1l'espace par des espéces plus ou moins pionniéres ("inhibition model'’,
Connell & Slatyer,1977), mais de faciés climaciques réalisés par des stratéges K.
Dans les grottes architecturalement simples, les faci&s ont une localisation
bien définie : voute 3 proximité de 1'entrée pour le corail rouge, parties
hautes et plafonds pour le bryozoaire Celleporina caminata et les scléracti-
niaires Hoplangia durotrix et Madracis pharensis (Zibrowius,1976), parois verti-—
cales au niveau de 1'Eécotone GSO-GO pour une succession de faci&s de bryozoaires
d'affinités GSO puis GO (Harmelin, sous presse). Cette distribution ne semble
pas se faire au hasard mais paralt plutdt étre le résultat d'un classement hié-
rarchique des espéces conductrices des faci@s selon leur aptitude compétitive
et/ou leur prédilection pour certains microenvironnements physiques. Selon un
schéma hypothétique, le faciés a démosponges occuperait une situation centrale
dans le biotope GSO, représentant la situation d'équilibre compétitif (Huston,
1979) du nodum de cette communauté. Par contre, la localisation des autres
faciés correspondrait a3 une satellisation aux marges du biotope. Dans ces situ-
ations écotonales., une certaine désorganisation des biocénosesien présence et
des conditions physiques particuliéres permettraient d certaines espéces clima-
ciques de s'approprier 1'espace. Celles-ci peuvent alors méme déborder dans le
biotope voisin (biotope étant pris dans son sens strict d'espace biocénotique,
Péres & Picard,1964), grice & une dynamique de masse et & un Eélargissement de
la niche réalisée provoqué par la forte compétition intraspécifique (Pianka in
Barbault,1981). C'est le cas du faciés 3 corail rouge qui peut se méler aux
algues photophiles au débouché des grottes peu profondes. Les colonies de
1'octocoralliaire développent alors une forme en plaque qui représente une
stratégie de conquéte rapide du territoire (Kaufmann,1970) et de confrontation
directe avec lés autres organismes sessiles (Buss,1979b).La zonation des faciés
a bryozoaires sur 1'écotone GSO-GO peut &tre interprétée dans le cas &tudié
(grotte de la Triperie) comme un refoulement compétitif vers 1'intérieur pour
1'espéce GSO (Escharoides coccinea) qui conduit le premier faciés; par contre,
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pour les espéces GO (Coronellina fagei, Crassimarginatella solidula) qui mar-
quent les facié&s contigus du coté interne, il s'agirait plutdt d'une appropri-
ation des portions de 1'espace GO les plus favorisées sur le plan trophique
(c'est-a-dire aux frontidres du biotope GSO) par les espéces les plus dynami-
ques de la communauté GO.

Au dela de cette zone Ecotonale privilégiée, l'organisation spatiale de la
communauté GO a un caractére clairsemé et est essentiellement régie par des
facteurs physiques 1iés 3 la circulation hydrologique. Les effets favorables
de celle-ci (transferts de nutrients et de propagules) ou contraignants (carence
alimentaire, soupoudrage de vase) selon son niveau se manifestent sur le gradi-
ent général longitudinal comme sur des microgradients latéraux. De plus, la
grande pérennité des composants GO, la trés faible dispersion des larves
(durée de vie courte + stagnation hydrologique), et le recrutement trés limité
favorisent la persistence des effets d' &vénements historiques qui se tradui-
sent par la constitution d'ildts de vie oll certaines espdces sont particulidre-
ment bien représent&es alors qu'elles sont absentes ou trés rares dans des
grottes ou méme des salles voisines. La stabilité de ces ''multiple stable points"
(Sutherland, 1974), qui peuvent étre réduits 3 1l'extr@me & un seul individu colo-
nial, n'est envisageable dans ce milieu sans contraintes spatiales et sans
agents biotiques réducteurs que par un contrble de la taille des populations
par la mortalité naturelle et la carence en nutrients.
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