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Abstract
The biogeographical distribution of Invertebrate animals in french karsts (First part : The aquatic fauna)
This  text  analyses the bibliographic  data in  order  to  draw up a schematic  representation of  the
biogeographical distribution of Invertebrate animals found in French karsts up to 1985. The animal
population of these karsts is very varied, especially in the south of France. For many groups, there are
obvious links with geological history and paleo-ecology. This text first lists the aquatic groups (from
Porifera to Crustacea ; the latter is the most varied and numerous in karstic water). It puts forward
possible solutions to the problems posed by the ways followed by the ancestors of present-day groups,
either of superficial freshwater origin, or of marine origin during the Tertiary, and whose areas were
later modified by the impact of Quaternary glaciations. For the terrestrial groups (cf. Karstologia n° 11),
subterranean  penetration  followed  different  pathways,  among  which  the  Superficial  Hypogean
Compartment (M.S.S. = Milieu Souterrain Superficiel) plays an obvious role ; this shows that many
troglobites  are  not  limited,  in  the  underground  environment,  to  just  caves  and  the  karst.  The
Arthropods, and among them the Insects, are of course the most varied and the best known. Their
biogeographical distribution reflects the problems of speciation, ecology and endemism, which are
discussed in the text.

Résumé
Analysant les données de ta bibliographie, ce texte donne un bilan schématique de la répartition
biogéographique des animaux Invertébrés,  signalés  jusqu'en 1985 dans les  karsts  français.  Le
peuplement animal des karsts est très varié, su tout dans la moitié sud de la France. Pour beaucoup
de groupes, son étude montre des liens évidents avec l'histoire géologique et la paléo-écologie. Ce
texte énumère d'abord les groupes aquatiques (des Spongiaires aux Crustacés, ces derniers étant les
plus divers et tes plus nombreux dans les eaux karstiques). Il expose les problèmes posés, et les
solutions envisagées, concernant les voies suivies par les ancêtres des groupes actuels, qui sont soit
d'origine dulçaquicole superficielle, soit d'origine marine au Tertiaire ; les aires initiales ont été ensuite
modifiées par l'impact des glaciations du Quaternaire. Pour les groupes terrestres, qui seront analysés
ensuite (cf. Karstologia n'11), la pénétration souterraine a utilisé des voies différentes, parmi lesquelles
le Milieu Souterrain Superficiel (M.S.S.) joue un rôle évident ; ce dernier montre que beaucoup de
troglobies ne sont pas limités, dans l'espace souterrain, au seul domaine des cavernes et au seul
karst. Les Arthropodes, et parmi eux les Insectes, sont évidemment les plus variés et aussi les mieux
connus.  Leurs répartitions biogéographiques expriment les problèmes de spéciation,  d'écologie,
d'endémisme qui  sont  évoqués dans le texte.
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Résumé: 
Analysant les données de ta biblio¬ 
graphie, ce texte donne un bilan 
schématique de la répartition bio¬ 
géographique des animaux Inverté¬ 
brés, signalés jusqu'en 1985 dans 
les karsts français. Le peuplement 
animal des karsts est très varié, sur¬ 
tout dans la moitié sud de la France. 
Pour beaucoup de groupes, son 
étude montre des liens évidents 
avec l'histoire géologique et la pa¬ 
léo-écologie. Ce texte énumère 
d'abord les groupes aquatiques {des 
Spongiaires aux Crustacés, ces der¬ 
niers étant les plus divers et tes plus nombreux dans les eaux karsti¬ 
ques). Il expose les problèmes po¬ 
sés, et les solutionsenvisagées, con¬ 
cernant les voies suivies par les 
ancêtres des groupes actuels, qui 
sont soit d'origine dutçaquicole su¬ 
perficielle, soit d'origine marine au 
Tertiaire; les aires initiales ont été 
ensuite modifiées par l'impact des 
glaciations du Quaternaire. Pour les 
groupes terrestres, qui seront analy¬ 
sés ensuite (cf. Karstologia n'11), la 
pénétration souterraine a utilisé des 
voies différentes, parmi lesquelles 
le Milieu Souterrain Superficiel 
(M.S.S.) joue un rôle évident; ce 
dernier montre que beaucoup de 
troglobies ne sont pas limités, dans 
l'espace souterrain, au seul do¬ 
maine des cavernes et au seul karst. 
Les Arthropodes, et parmi eux les In¬ 
sectes, sont évidemment les plus 
variés et aussi les mieux connus. 
Leurs répartitions biogéographi¬ 
ques expriment les problèmes de 
spéciation, d'écologie, d'endé-
misme qui sont évoqués dans le texte. 

Mots-clés: Biogéographie, biospéo-
logie, animaux cavernicoles aquati¬ 
ques, systématique, France. 

N.B.: Article initialement prévu pour 
«Karsts de France». 

Abstract: THE BIOGEOGRAPHICAL 
DISTRIBUTION OF INVERTEBRATE 
ANIMALS IN FRENCH KARSTS 
(FIRST PART: THE AQUATIC FAU-
iiMiii 

This text analyses the bibliographic data in order to draw up a schematic 
representation of the biogeographi-
cal distribution of Invertebrate ani¬ 
mals found in French karsts up to 
1985. The animal population of 
these karsts is very varied, especial¬ 
ly in the south of France. For many 
groups , there are obvious links with 
geological history and paleo-ecolo-
gy. This text first lists the aquatic 
groups (from Porifera to Crustacea; the latter is the most varied and nu¬ 
merous in karstic water). It puts for¬ 
ward possible solutions to the pro¬ 
blems posed by the ways followed 
by the ancestors of present-day 
groups , either of superficial fresh¬ 
water origin, or of marine origin du¬ 
ring the Tertiary , and whose areas 
were later modified by the impact of 
Quaternary glaciations. For the ter¬ 
restrial groups (cf. Karstologia 
n 1 1), subterranean penetration fol¬ 
lowed different pathways, among 
which the Superficial Hypogean 
Compartment (M.S.S. = Milieu Sou-
terrain Superficiel) plays an obvious 
role ; this shows that many troglobi-
tes are not limited , in the under¬ 
ground environment, to just caves 
and the karst. The Arthropods, and 
among them the Insects, are of 
course the most varied and the best 
known. Their biogeographical distri¬ 
bution reflects the problems ofspe-
ciation, ecology and endemism, which are discussed in the text. 

Key-words: Biogeography, bios-
peology, Invertebrate animals, sub¬ 
terranean aquatic animals, systema¬ 
tic, France. 

INTRODUCTION 

Grâce à la diversité de ses zones karstiques, 
aux aléas de son histoire géologique et à la 
variété de ses climats actuels ou passés, la France montre une intéressante richesse en 
espèces animales souterraines. Leur réparti¬ 
tion dans l'espace naturel -dont l'étude fait 
l'objet de cette «écologie à grande échelle» 
qu'est la biogéographie-a suscité depuis plus 
d'un siècle beaucoup d'études approfondies, 
dont l'ensemble permet de retracer l'essen¬ tiel des modalités et de l'histoire de la coloni¬ 
sation du milieu karstique par les animaux; 
mais le fait que tout le domaine naturel ne soit 
pas encore complètement prospecté, et les 
connaissances inégales sur les groupes systé¬ 
matiques présents sous terre, font que l'on 
ne peut pas encore tracer un panorama qui 
soit réellement exhaustif et synthétique. 
Nous nous proposons donc simplement 
d'évoquer ici cette richesse souterraine en 
animaux Invertébrés, sous la forme d'un bref 
bilan biogéographique, qui emprunte résul¬ 
tats et exemples aux travaux de nombreux 
chercheurs, renvoyant à la bibliographie 
pour les nécessaires compléments. Nous 
pourrons ainsi résumer les enseignements 
qu'apporte l'étude de la répartition géogra¬ 
phique des cavernicoles de la France, en 
notant bien que: 

1) si certains groupes d'animaux sont bien 
étudiés et bien connus, d'autres le sont beau¬ 
coup moins; 

2) que les recherches et les trouvailles ulté¬ 
rieures risquent, en les complétant, de 
modifier les aires actuellement délimitées, et 
les conclusions que ces dernières permettent 
aujourd'hui. 

Un peu artificiellement, mais commodé¬ 
ment, cet exposé -qui suit la hiérarchie systé¬ 
matique des Invertébrés- sera partagé en 
deux grandes parties; la première sera con¬ sacrée à la faune des eaux souterraines kars¬ 
tiques, la seconde à celle des milieux terres¬ 
tres: la problématique est en effet différente 
pour les peuplements de ces deux domaines 
naturels que l'on ne peut pas réunir en un seul et même «milieu souterrain». 



I. CARACTERES GENERAUX 
DE LA FAUNE AQUATIQUE 
DES KARSTS DE FRANCE 
(14, 23, 33, 34, 40, 46, 49, 51, X)* 

Malgré les différences dans ses modes de 
gisement dues aux textures des terrains, 
rocheux ou meubles, qui la contiennent, 
l'eau souterraine constitue un domaine théo¬ 
riquement continu dans l'espace, depuis le 
littoral marin jusqu'aux karsts d'altitude. De 
ce fait, beaucoup des animaux adaptés à 
vivre dans le milieu aquatique karstique (les 
«troglobies aquatiques» ou, mieux, les «stygo-
bies») ont des contacts plus ou moins directs 
avec les autres types d'eaux souterraines; ces 
contacts rendent possibles les échanges et 
les déplacements de populations par voie 
souterraine d'une région à l'autre. Comme, 
souvent, ces espèces aquatiques ont une 
écologie plus polyvalente que les troglobies 
terrestres, rares sont celles qui restent stricte¬ ment confinées dans les seuls réseaux karsti¬ 
ques. 
Il résulte de cela que les répartitions géogra¬ 
phiques sont assez vastes et peu nettement 
délimitées, surtout si l'on s'adresse aux gen¬ 
res; mais le morcellement dans l'espace de 
populations souterraines a, pour certains 
groupes tout au moins, entraîné une frag¬ 
mentation topographique et une évolution 
spécifique ou sub-spécifique d'unités systé¬ 
matiques qui sont alors endémiques de telle 
ou telle région restreinte ou de tel ou tel karst 
particulier; on retrouvera un problème iden¬ 
tique avec la faune terrestre. 
Sans prétendre avoir la diversite des faunes 
aquatiques hypogées de l'Europe Méridio¬ 
nale ou Centrale, les karsts français n'en 
présentent pas moins une remarquable ri¬ 
chesse: tous les groupe d'Invertébrés des 
eaux douces (les «dulçaquicoles») existent 
sous terre; mais, bien que parfois quelques 
Poissons s'égarent sous terre à la faveur d'une communication facile avec un cours 
d'eau de la surface, il n'y a pas, en France, de 
Vertébré stygobie; en Europe, seul le Protée 
appartient à cette catégorie écologique, et 
son domaine géographique est le karst tries-
tin et yougoslave. Par ailleurs, aucun Insecte 
n'est stygobie, alors qu'il existe des Coléop¬ 
tères phréatobies dans les eaux interstitielles 
du sud-est de la France; mais ces dernières 
n'entrent pas dans le cadre de la présente 
étude. 

Un problème général doit être précisé dès 
l'abord, car il éclairera certaines des données 
qui suivent; c'est celui de la colonisation sou¬ 
terraine: quelle est l'origine des espèces au¬ 
jourd'hui confinées dans le domaine aquati¬ 
que hypogé? Quelles ont été les voies qu'ont 
empruntées les ancêtres de ces espèces pour 
occuper ce domaine écologique? 
En toute hypothèse, c'est dans les eaux de la 
surface qu'il faut rechercher les peuplements 
originels; la faune souterraine, qu'elle soit 

(*) Les nombres entre parenthèses, en tête de chaque chapitre, renvoient à la bibliographie; les auteurs ne sont, de ce fait, pas cités dans le texte lui-même. 

aquatique ou terrestre, est en effet constituée 
par des lignées qui résultent de l'évolution 
génétique et écologique de formes animales 
jadis épigées. Si donc l'on trouve encore 
aujourd'hui, dans les eaux douces de la sur¬ 
face, des espèces qui sont proches parentes 
des espèces souterraines, la voie de leur 
pénétration sous terre (sinon ses modalités 
évolutives!) est assez simple à concevoir; il 
s'agit d'une adaptation à la vie souterraine 
(avec cependant toutes les conséquences 
d'ordre biologique, éthologique et écologi¬ 
que que cela signifie) sans changement fon¬ 
damental du milieu vital, qui reste l'eau 
douce. Ce transfert sur face/ sous-sol a pu se 
faire simplement en suivant le fil de l'eau qui, 
avant d'être souterraine, est obligatoirement 
d'abord superficielle; les animaux dulçaqui¬ 
coles ont suivi cet enfouissement, même si, 
concrètement, on doit envisager, depuis le 
cours d'eau, une remontée de l'animal par la 
source, vers le sous-sol plus en amont. 

Malgré sa simplicité, il semble que ce premier 
processus n'ait intéressé qu'une minorité des 
habitants aquatiques du karst, comme les 
Planaires ou les Aselles, par exemple. En 
effet, pour beaucoup d'autres lignées stygo-
bies, leurs plus proches parents «superficiels» 
sont, non pas des animaux d'eau douce, mais 
des espèces, actuellement ou jadis, marines. Cette seconde voie de colonisation de l'eau 
douce souterraine à partir du domaine marin 
est plus difficile à saisir; elle s'applique ce¬ 
pendant à de nombreux animaux stygobies, 
comme l'Amphipode Niphargus, l'Isopode 
Caecosphaeroma, et bien d'autres. Certai¬ 
nes recherches montrent que ces stygobies 
franchement dulçaquicoles sont encore ca¬ 
pables de supporter sans dommage des 
pourcentages notables d'eau salée. Souvenir 
de leur lointaine origine? 
Nous emprunterons à G. Magniez (1978), 
qui l'a fort nettement tracée, la description de 
ce processus à propos des Crustacés du 
genre Stenasellus: «...si nous plaçons par 
la pensée un hypothétique ancêtre des Ste-
naselles dans les graviers marins près du 
delta d'un fleuve, il est clair que ses des¬ 
cendants, manifestant une aptitude à vivre 
en eau dessalée, puis douce, ont pu s'ins¬ 
taller dans les alluvions du fleuve lui-
même, puis remonter peu à peu le cours 
(souterrain), émigrerdans les alluvions des 
affluents et en coloniser les nappes phréa¬ 
tiques, puis gagner les zones des sources et 
exsurgences, et, par là-même, les systèmes 
karstiques: cours d'eau souterrains actifs, 
systèmes noyés, puis zones d'infiltration 
et de ruissellement des massifs calcaires, 
et tout ceci dans un laps de temps relative¬ 
ment court, peut-être de l'ordre de quel¬ 
ques millénaires seulement.» 
La connaissance de la répartition géographi¬ 
que des stygobies peut donc, pour certains 
groupes tout au moins, cadrer avec l'histoire 
géologique du Tertiaire, rythmée par les 
transgressions et les régressions marines; ce 
sont ensuite les grandes glaciations du Qua¬ 
ternaire qui ont contribué à modeler les 
limites de certaines espèces. Les variations 
de la géologie permettent d'envisager l'his¬ 
toire et la dynamique du peuplement aquati¬ 
que souterrain. 

PLANCHE 1 : Exemples de répartitions 
biogéographiques d'Invertébrés aquati¬ ques souterrains, Plathelminthes et 
Mollusques. 
Fig. 1: Stations européennes des Pla¬ 
naires du genre Dendrocoelum (d'après GOURBAULT, 1972); 
Fig. 2: stations des Planaires du genre 
Atrioplanaria en Europe occidentale 
(d'après GOURBAULT, 1972); 

Fig. 3: Carte zoogéographique des Gas¬ téropodes Hydrobiinés cavernicoles, dans l'est de fa France et en Suisse 
(d'après BERNASCONi, 1969): 
cercles noirs: stations examinées, 
cercles noirs surmontés d'une croix: 
présence de Bythinella, 
cerctes noirs avec croix inférieure: pré¬ sence de Hauffenia, 
cerctes blancs pointés : présence de By-
thiospeum, 
cercles blancs pointés bordés de deux 
croix: présence des trois genres ensem¬ ble, 
points noirs : ville - repère 
La ligne en tirets indique l'avancée 
maximale des glaciers au Riss, 
la ligne en pointillés indique l'avancée 
maximale des glaciers au Wiirm. 
PLATE 1 : Example of biogeographical 
distribution of subterranean aquatic in¬ vertebrates, Planarians and Molluscs: 
Fig. 1: European stations of the Plana-
rian of the genera Dendrocoelum (accor¬ 
ding to GOURBAULT, 1972}; 

Fig. 2: Stations of the Planarian of the genera Atrioplanaria in Western Europe (according to GOURBAULT, 1972); 

Fig. 3: Zoogeographicai map of ihe cave-
dwelling Gasteropoda Hydrobiinae in Eastern France and in Switzerland (ac¬ 
cording to BERNASCONI , 1969): 
solid circles: stations examined , 
solid circles topped by a cross: presence 
of Bythinella, 
solid circles with a cross underneath: 
presence of Hauffenia, 
dotted open circles: presence of By-
thiospeum, 
dotted open circles between two cros¬ 
ses: presence of the three generae toge¬ ther 
black points: towns. 
The dashed line represents the maxi¬ 
mum progression of the Riss glaciers, 
the dotted line represents the maxi¬ 
mum progression of the Wiirm glaciers. 

II. INVENTAIRE BIOGEOGRAPHIQUE 
CLASSE PAR EMBRANCHEMENT 
ZOOLOGIQUE 

A - Les SPONGIAIRES (1) 
Aucune éponge n'est stygobie. La présence 
de l'éponge des eaux douces épigées Ephy-
datia mulleri, faite récemment dans une 
grotte des gorges de l'Ardèche, est excep¬ 
tionnelle; elle resterait du domaine anecdoti-
que - car cet animal ne montre aucune 
propension pour la vie souterraine-si cette 
présence ne permettait pas de soupçonner le 
fait que la cavité où il vit est occupée par une 
simple dérivation souterraine de l'Ardèche, 
dont le courant a passivement entraîné sous 
terre cet animal qui a pu se fixer et y survivre: 
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cette éponge sert ainsi de «traceur biologi¬ 
que» capable de montrer l'origine d'une cir¬ 
culation souterraine; c'est à ce titre exem¬ 
plaire qu'elle mérite d'être signalée ici. 

B - Les PLANAIRES (Plathelminthes 
Turbellariés Triclades Paludicoles) 
(24, 42) 
Ces Vers Plats sont fréquents dans les eaux 
de la surface; deux familles existent dans les 
eaux karstiques. La famille des Planariidés 
n'est représentée sous terre que par trois 
genres seulement, dans quelques stations 
bien localisées surtout en ce qui concerne les 
genres troglobies Planiolia (en Ariège et 
Haute-Garonne) et Atrioplanaria (en Isère 
et en Savoie) (Pl. 1, fig. 2). Il n'en va pas de 
même avec la famille des Dendrocoelidés, 
qui renferme un grand nombre d'espèces 
karstiques. Ces dernières ont des aires géo¬ 
graphiques d'ampleur très différente, soit 
relativement grande (comme Dendrocoe-
lum collini dans l'est de la France), soit 
exigiie (comme Dendrocoelum tuzetae 
dans l'Aude et en Ardèche, ou D. regnardi 
en Albigeois), soit même limitée à un ou deux 
réseaux karstiques seulement (comme D. 
gineti de la Goule-Noire en Vercors et du 
Guiers-Vif en Chartreuse) (Pl. 1, fig. 1). 

C - VERS ANNELIDES OLIGOCHETES 
(12,35,36) 

Sauf en ce qui concerne Haplotaxi s leruth i, 
Annélide de grande taille présent dans plu¬ 
sieurs grottes pyrénéennes, les récoltes de 
Vers Oligochètes troglobies sont très rares 
dans les eaux des karsts français. Cette rareté 
tient certainement plus à celle des recher¬ 
ches qu'à une véritable absence de ces ani¬ 
maux. Trois faits peuvent en témoigner: 

1) la capture de trois espèces de Lumbriculi-
dés lors d'une unique prospection dans le 
fond graveleux de la rivière souterraine de 
Corveissiat, dans l'Ain; ces espèces ont une 
répartition biogéographique très différente; 
l'une, Anastylus parvus, n'était auparavant 
connue que dans des ruisseaux superficiels 
de Tchécoslovaquie; la deuxième, Bythono-
mus lemani est une espèce du fond de lacs 
subalpins, la dernière, Dorydrilus michael-
seni, est un «fossile vivant» au fond du lac 
Léman, et ces trois espèces se trouvent 
réunies dans le même système karstique 
jurassien. 
2) Une seule prospection de la rivière souter¬ 
raine de La Balme (Isère) a révélé l'existence 
de 5 familles, 6 genres et 7 espèces d'Oligo-
chètes, dont deux sont nouvelles. 
3) La présence du Tubificidé Peloscolex tur-
quini dans une cavité du Jura Méridional. 

En conclusion, si les Oligochètes aquatiques 
du karst suggèrent en France un vaste champ 
d'étude, il est encore trop ambitieux de tirer 
des conclusions biogéographiques précises à 
partir des connaissances actuelles sur cet embranchement . 

D - Les SANGSUES (Vers Annélides 
Achètes) (50) 
Les Hirudinées de la famille des Herpobdel-
lidés sont des espèces prédatrices de grande 
taille (jusqu'à 25 cm !) qui vivent normale¬ 
ment dans les eaux superficielles; mais une 
espèce, Trocheta bychowskii, s'est implan¬ 
tée dans les karsts du Jura; elle a été observée 
dans l'aquifère profond de la région de Be¬ 
sançon, et dans la zone des infiltrations où 
elle mène une vie amphibie; se reproduisant 
sous terre, elle peut donc être qualifiée de 
troglophile, et elle se nourrit aux dépens des 
Niphargus locaux. 
E - Les MOLLUSQUES (6 à 9, 16, 50) 
Comme pour l'éponge d'eau douce précé¬ 
demment évoquée, la présence parfois abondante dans l'eau de certaines cavités 
(particulièrement en Ariège) du petit Bivalve 
du genre Pisidium permet simplement de matérialiser des liens assez directs avec les 
eaux de la surface; ces Mollusques, tout au 
moins en France, restent en effet essentielle¬ 
ment des formes épigées. 
Il n'en va pas de même avec les Gastéropo¬ 
des dont certains Prosobranches (de la fa¬ 
mille des Hydrobiidés, avec les genres Bythi-
nella, Bythiospeum, Hauffenia) peuvent 
être qualifiés de troglobies. De petite taille (2 
à 3 mm), ils ne sont pas fréquents sous terre, 
bien que certaines cavités puissent héberger 
jusqu'à trois espèces différentes (cas du 
massif de Dorvan, dans l'Ain). Ces Mollus¬ 
ques recouvrent néanmoins une aire biogéo¬ 
graphique assez vaste, qui va du Jura franco-
suisse, par la France méridionale, jusqu'aux 
Pyrénées centrales (Pl. 1, fig. 3). Pour Ber-
nasconi, les ancêtres des Bythiospeum se sont installés dans les mers du Tertiaire 
ancien sous la forme du genre Hydrobia ; 
leur pénétration sous terre serait consécutive 
à l'existence du bras de mer miocène qui 
unissait au Néogène la Méditerranée et la Mer du Nord. La distribution actuelle des 
espèces de ce genre stygobie aurait été en¬ 
suite modelée par l'avancée des glaciers 
rissiens et wurmiens. Hauffenia minuta, au 
contraire, paraît être un stygobie récent, à 
répartition méditerranéo-rhodanienne . 
F - Les ARTHROPODES Crustacés 
Les Invertébrés les plus fréquents et aussi les 
mieux connus de la faune aquatique karsti¬ 
que appartiennent au vaste embranchement 
des Arthropodes et, parmi ceux-ci, à la classe des Crustacés. Présentes dans tous les bioto-
pes aquatiques épigés du globe, il n'y a rien 
d'étonnant à ce que nombreuses soient les 
lignées de Crustacés qui ont tenté l'aventure 
souterraine. Ces Arthropodes hypogés ont 
fait l'objet d'une multitude de travaux; les 
quelques données résumées ici sont loin de 
pouvoir même esquisser l'essentiel des con¬ 
naissances acquises à leur sujet. 
1 - Copépodes Cyclopoïdes (11,37) 
Si les eaux karstiques hébergent assez sou¬ 
vent des espèces épigées entraînées sous 
terre par les eaux d'infiltration, deux genres 
de Cyclopidés doivent être distingués; ce 
sont Speocyclops et Graeteriella, car toutes 
leurs espèces sont des formes stygobies. En 
France, ces minuscules Crustacés nageurs 

ont été observés surtout dans les karsts 
méridionaux (Pyrénées, Causses, Cévennes) 
(Pl. 2, fig. 1, 2 et 6); ils forment des popula¬ 
tions très denses, étagées depuis l'épikarst 
jusqu'au niveau noyé. 
2 - Copépodes Harpacticoïdes (43 à 45, 
47) 
Depuis la capture en 1910 de leur première 
espèce troglobie faite par Chappuis dans la 
grotte pyrénéenne de Bétharram, les récol¬ 
tes de ces microscopiques Copépodes ram¬ 
pants se sont multipliées, surtout dans les 
Pyrénées grâce à l'activité des chercheurs du 
Laboratoire Souterrain de Moulis. Le filtrage 
continu d'émergences karstiques a permis la 
capture de milliers d'individus entraînés au 
dehors par les crues; l'analyse extrêmement 
poussée de ces récoltes a fourni de nouvelles 
et précieuses indications écologiques et 
hydrologiques générales, en particulier par 
les travaux faits sur le karst du Baget, en 
Ariège. 
Le bilan biogéographique des Harpacticoï¬ 
des établi par R. Rouch en 1968 a montré, 
dans le domaine souterrain du sud-ouest de 
la France, l'existence de 4 familles, 15 gen¬ 
res et 46 espèces, dont 29 sont des formes 
hypogées. Ce capital s'est encore augmenté 
depuis, en particulier en 1977 où un forage 
de 60 mètres, dans les calcaires lacustres du 
Lutétien languedocien à Saint-Gély, calcai¬ 
res non karstifiés en surface, a fourni une 
nouvelle famille de ces Harpacticides, celle 
des Gelyellidés. 
3 - Ostracodes (13) 
A côté des Ostracodes commensaux de 
Crustacés Isopodes stygobies que l'on a 
décrits dans les karsts nord-montpelliérains, 
et dont le cas déborde le cadre de la présente 
étude, trois Ostracodes stygobies du groupe 
des Candoninés (genre Mixtacandona et 
Pseudocandona ) ont été récemment décrits 
dans les sédiments et les résurgences du 
Vidourle souterrain, dans le département du Gard. 

PLANCHE 2: Exemptes de réparti¬ tions biogéographiques de Crustacés aquatiques souterrains: 

Fig. 1: Répartition du Copépode Cy-
ciopidé Speocyclops dans le sud de la France; 

Fig. 2: Agrandissement pour les Pyré¬ 
nées ariégeoises (même genre); 
Fig. 1 et 2: extraites de LESCHER-MOUTOUE (1973). 

Fig. 3: Aire biogéographique de i'Am-
phipode Niphargus (extrait de RUFFO, 

Fig. 4: Stations de Niphargus virei dans le sud-est de ta France (d'après GINET et OECOU, 1977). 

Fig. S: Les stations de quelques Isopo¬ 
des stygobies dans les karsts des Pyré¬ 
nées Orientales (d'après BERTRAND, 1973) 

Fig. 6: Répartition, en Europe, du Copé¬ 
pode souterrain Graeteriella (extrait de LESCHER-MOUTOUE, 1973). 
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PLATE 2: Examples of biogeographical 
distribution of subterranean aquatic Crustaceans: 

Fig. 7; Distribution of Copepoda Cyclopi-
dae Speocyclops in the South of France; 

Fig. 2: Enlargement of the area of the Ariege Pyrenees {same genera }; 

Fig. 1 and 2: taken from LESCHER-MOU-TOUE (1973). 

Fig. 3: Biogeographical area of the Am-
phipoda Niphargus (taken from BUFFO, 

Fig. 4: Stations where the species Ni¬ 
phargus virei was found in South-east France (after GINET and DECOU, 1977 }. 

Fig. 5: Stations where some Isopotis where found in the karsts of the western 
Pyrenees (from BERTRAND, 1973) 
Fig . 6: Distribution, in Europe , of the 
subterranean Copepoda of the genera Graeteriella (from LESCHER-MOU-
TOUE, 1973). 
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4 - Amphipodes (2 à 5, 17 à 23, 41 , 48, 49) 
Ces «crevettes souterraines» (mais ce sont de 
«fausses crevettes» pour le zoologiste) sont 
bien connues des spéléologues; le principal 
genre des Amphipodes hypogés, le genre 
Niphargus, est en effet l'animal «symbole» 
des eaux karstiques européennes (Pl. 2, fig. 3). En France, sans avoir la diversité taxono-
mique qu'il montre dans les karsts du centre 
de l'Europe, ce genre est présent dans tous 
les types d'eaux souterraines, où sont instal¬ 
lées des populations souvent très denses; il 
semble que l'ensemble des karsts français 
héberge des Niphargus. 

Ce genre est, en France, connu par une 
vingtaine d'espèces dont la systématique est 
difficile, par suite de la variabilité morpholo¬ 
gique des individus et des populations. A 
l'état adulte, la taille des espèces varie de plus 
de quatre centimètres (N. virei) à environ 
sept millimètres (N. kochianus). Les réparti¬ 
tions géographiques de ces espèces sont plus 
ou moins bien délimitées; on peut remar¬ 
quer, cependant, la distribution assez nette de N. ladmiraulti dans l'ouest de la France 
(entre Loire et Garonne), celle de N. virei 
dans la moitié est (Lorraine, Jura septentrio¬ 
nal, Cévennes, Languedoc), celle de N. rhe-
norhodanensis des Vosges à la Méditerra¬ 
née. Niphargus schellenbergi est assez dis¬ 
persé sur le territoire français, mais il abonde 
en Lorraine. Quelques espèces, au contraire, 
sont très localisées, comme N gallicus près 
des rives de la Méditerranée, N. gineti (1) 
dans les Causses; N. balazuci et N. nicaeen-
sis enfin ne sont encore connus que de leur 
station d'origine, respectivement la grotte du 
Colombier près de Vallon-Pont-d'Arc (Ardè-
che) et un puits, maintenant inaccessible, dans la ville de Nice. 

Les spécialistes sont d'accord pour faire 
dériver le genre Niphargus d'ancêtres ma¬ 
rins qui auraient colonisé directement les 
eaux souterraines au Tertiaire; ainsi, l'es¬ 
pèce N. rhenorhodanensis jalonne-t-elle as¬ 
sez bien les rives de la mer miocène dans le 
sud-est de la France. Il est cependant difficile 
de préciser l'histoire de chacune des espè¬ 
ces, car les déplacements des Niphargus par voie interstitielle ont rendu confuses les limi¬ 
tes biogéographiques; aussi, chaque espèce 
a-t-elle pu suivre des cheminements souter¬ 
rains différents, cheminements qu'il n'est 
pas encore possible de synthétiser. 

Un problème de biogéographie intéressant 
les Niphargus est celui de l'action qu'ont pu 
avoir les glaciers du Quaternaire sur le 
modelé de la répartition actuelle de certaines 
espèces. Par exemple, l'aire de N. virei montre un hiatus au niveau du Jura méridio¬ 
nal et de la région dauphinoise (Pl. 2, fig. 4); 
l'absence de cette grande espèce dans ces 
régions pourtant pourvues de karsts peut 
être imputée à l'action destructrice des gla¬ 
ciers qui y régnaient il y a 12000 ans encore. 
Par contre, N. rhenorhodanensis, qui peu-

(1) Cette espèce vient d'être récoltée (1987) 
dam plusieurs mines abandonnées de la région 
cristalline, de Tarare (Rhône) ce qui agrandît 
beaucoup son aire biogéographlque (résultat 
non encore publié), 

pie cette même zone, et qui fait preuve de 
potentialités écologiques moins étroites que 
N. virei , pourrait avoir survécu sous ces gla¬ 
ciers; mais il a aussi bien pu reconquérir très 
rapidement (dix millénaires) le terrain perdu 
lors des glaciations en utilisant la voie inter¬ 
stitielle, suivant alors le schéma décrit par 
Magniez pour les Stenasellus aquitains (voir 
plus loin). 
Quelques autres genres d'Amphipodes hy¬ 
pogés peuplent certains karsts de France, 
mais leurs stations sont beaucoup moins 
fréquentes que celles de Niphargus ; par 
exemple peut-on citer la présence -à vrai dire 
écologiquement exceptionnelle, car il s'agit 
d'un genre phréatobie-de Salentinella dans 
une grotte ariégeoise; celle de Pseudoni-
phargus dans la grotte d'Oyenbeltza dans les 
Pyrénées Atlantiques (récolte inédite, par J. 
Chauvin en 1975); celle de Pseudoniphar-
gus adriaticus dans une grotte voisine de Bo¬ nifacio. 

5 - Isopodes 
Les Crustacés de l'ordre des Isopodes sont 
très bien représentés dans le domaine aqua¬ 
tique souterrain. Si certains restent canton¬ 
nés dans les eaux phréatiques, comme les 
Microparasellidés, d'autres peuplent aussi 
les karsts; en France, plusieurs lignées de ces Crustacés montrent une intéressante diversi¬ 
té biogéographique; trois d'entre elles méri¬ 
tent une attention particulière; ce sont d'une 
part les Flabellifères, d'autre part les Asello-tes Asellidés et Sténasellidés. 

a) Flabellifères (10, 21) 
Les Flabellifères , au corps trapu, sont sur¬ 
tout des Isopodes marins; mais certains d'en¬ 
tre eux, s'étant adaptés à l'eau douce, ont 
colonisé quelques karsts français où ils 
montrent une répartition très localisée et très 
morcelée. On retiendra plus particulière¬ 
ment les espèces suivantes (Pl. 2 fig. 5): 
- Sphaeromides raymondi: ce bel animal 
(18 mm) existe dans quelques karsts céve¬ 
nols, où il peuple la zone noyée (grotte de la 
Dragonnière, sur la rive droite de l'Ardèche, 
et quatre stations dans l'Hérault); 
- Faucheria faucheri: petit Isopode(3,5mm) 
présent dans les karsts noyés de basse alti¬ 
tude du Languedoc et des Corbières orienta¬ 
les; 
- Caecosphaeroma virei, qui vit dans quel¬ 
ques rivières souterraines et dans le karst 
noyé du Jura franc-comtois; 
- Caecosphaeroma burgundum, qui a une 
répartition géographique partagée en deux aires distinctes mais situées toutes deux dans 
des terrains du Jurassique, à l'est du Bassin 
Parisien et dans l'ouest du Massif Central. 
S'agit-il d'une relique marine du Tertiaire qui 
aurait colonisé des karsts alors côtiers? 

b) Asellidés (25 à 31) 
Naguère, les Aselles karstiques étaient tous 
désignés sous le nom d'Asellus cavaticus; 
mais, les stations se multipliant, les travaux 
des systématiciens aboutirent à séparer cette 
unique dénomination spécifique en un nom¬ 
bre d'espèces tel qu'une clarification deve-

PLANCHE 3: Exemples de répartitions biogéographiques, de schémas paléo¬ géographiques et écologiques, concer¬ nant quelques Crustacés Isopodes hy¬ pogés; 

Fig. 1: Situation géographique des sta¬ tions de l'Asellidé Proasellus cavaticus 
(extrait de HENRY, 1976); 
Fig. 2: Carte montrant la configuration 
probable des côtes atlantiques è l'épo¬ que du maximum glaciaire au Wurm; les flèches schématisent la colonisation 

post-glaciaire de Proasellus cavaticus vers ie nord et vers le sud, suivant les 
sous-écoulements {extrait de HENRY, 
10761; 
Fig. 3: Répartition géographique du 
genre Stenasellus dans le Bassin Aqui¬ tain et dans ie nord de la Péninsule 
Ibérique {extrait de MAGNEZ, 1978); 
Fig. 4: Schéma de l'évolution paléogéo¬ 
graphique, au Thyrrénîen, des Stenasel¬ 
lus du groupe virei (d'après MAGNIEZ, 

Fig. 5: Schéma montrant ta colonisa¬ 
tion, par un animal aquatique souterrain , d'un système karstique (R), émergeant 

en F, par l'intermédiaire du sous-écoule¬ ment {A} qui accompagne un cours d'eau superficiel (D); exemple de Stena¬ sellus virei dans le système de Padirac/ Fontaine Saint-Georges/Dordogne, dans le sud-ouest de la France (extrait de MAGNIEZ, 10781; 

PLATE 3: Examples of biogeographical 
distribution of paleogeographic and 
ecological schémas, concerning some hypogeous aquatic tsopod Crustaceans ; 

Fig . 1 : Geographic location of stations where the Asellidae Proasellus cavati¬ 
cus was found { from HENRY, 1070}; 
Fig « 2: Map showing me probable confi¬ 
guration of the Atlantic coast during 
maximum Wûrm glaciation; the arrows 
represent the post-glacial colonization by Proasellus cavaticus northwards and 
southwards, following the underflows I from HENRY, 1976}; 
Fig , 3; Geographic distribution of the 
genera Stenasellus in the Aquitaine 
basin and the north of the Iberian penin¬ sula (from MAGNIEZ, 1978}; 

Fig, 4: Schema of the paleogeographic 
evolution, during tfteThyrrenmn, of the Stenasellus of the vkei-group {from MAGNIEZ, 1978k 

Fig , S: Schéma showing colonization by a subterranean aquatic animal, of a karstic system (fff, with its outlet at F, 

through the underflow (A I which ac¬ companies a surface water course (D); example of Stenasellus virei m the Padi-

rac/Fontaine Saint-Georges/Dordogne, in the south-west of France mom 
MAGNIEZ, 1978k 

nait indispensable, tout en permettant en 
même temps l'analyse des diverses lignées 
évolutives qu'elles dessinent. Ce travail fut 
exécuté par J.-P. Henry et G. Magniez, le 
premier se consacrant ensuite aux Asellidés, le second à Stenasellus. 

Les Asellidés des karsts français appartien¬ 
nent au genre Proasellus, à l'exception de 
Gallasellus, dont l'espèce G. hei/yi est pré¬ 
sente dans la résurgence de Sompt (Deux-
Sèvres). Le genre Proasellus compte une 
dizaine d'espèces stygobies; certaines ont 
une vaste aire géographique, comme P. 
cavaticus qui est présent dans l'est, le sud-
est, les Causses, la vallée du Tarn; d'autres 
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sont moins répandues; c'est le cas de P. 
beroni en Corse et de P. valdensis dans le 
Jura, en Savoie et en Dauphiné, où cette 
espèce se trouve dans les karsts de haute 
altitude, comme le gouffre Jean-Bernard à 
Samoëns (Haute-Savoie); P. valdensis est en 
effet un animal capable de vivre dans des 
eaux très froides. 
D'autres espèces enfin sont très localisées, 
comme P. spelaeus dans le massif des Ar-
bailles (Pyrénées-Atlantique) et P. racouitzai 
au Goueil-di-Her, en Haute-Garonne. 
Selon Henry, Proasellus cauaticus serait le 
relicte d'une forme d'eau douce superficielle 
qui se serait installé sur le bord occidental des 
Alpes à la fin du Tertiaire; sa pénétration dans le domaine souterrain aurait été influen¬ 
cée par les glaciations du Quaternaire; sa ré¬ 
partition hypogée actuelle résulte d'une ex¬ 
pansion post-glaciaire, donc récente et ra¬ 
pide, sa polyvalence écologique lui permet¬ 
tant d'envahir tous les types d'eaux souterrai¬ 
nes en profitant de leur continuité dans 
l'espace (Pl. 3, fig. 2). P. valdensis a même 
pu subsister au contact des glaciers, voire 
dans l'eau restant liquide sous ces glaciers. 
c) Stenascllidés (38 à 40) 
Cette autre famille de Crustacés Isopodes 
renferme de nombreuses espèces, de plus 
grande taille que les précédentes (7 à 16 
mm), qui toutes sont adaptées à la vie souter¬ 
raine et qui se trouvent principalement dans 
les régions chaudes du globe (Mexique, Afri¬ 
que, Bornéo, sud de l'Europe, etc.). La 
France compte trois espèces stygobies; la 
plus fréquente, Stenasellus virei, comporte 
quatre sous-espèces. L'une d'entre elles, S. 
virei virei, peuple divers types d'eaux souter¬ 
raines dans les bassins hydrographiques de la 
Dordogne et de la Garonne, ainsi qu'en 
Espagne; les trois autres ont une aire plus 
restreinte car elle est limitée à une partie des 
Pyrénées (par exemple, S. virei boui habite 
des eaux plutôt interstitielles du bassin du 
Salat, à l'amont de Saint-Girons, en Ariège). 
Les deux autres espèces françaises de Stena¬ 
sellus ont une répartition différente: S. raco-
vitzai dans le sud de la Corse, et S. buili dans 
les karsts de l'Aude, de l'Hérault et des 
Pyrénées Orientales (Pl. 3, fig. 3). 
L'analyse faite par G. Magniez des stations 
européennes de Stenasellus montre qu'il 
s'agit d'une répartition biogéographique dite 
«thyrrénienne» (Pl. 3, fig. 4); ce terme dési¬ 
gne une faune d'origine marine ancienne, installée sur le continent méditerranéen du 
Paléogène; les représentants de cette faune 
ont ensuite suivi les fragments de ce conti¬ 
nent après son partage au Tertiaire; mais les 
moeurs thermophiles des ancêtres des Ste¬ 
nasellus ne se sont pas accommodées des 
glaciations du Quaternaire, et les peuple¬ 
ments ont été alors décimés. L'aire biogéo¬ 
graphique actuelle des Stenasellus, qui est 
assez vaste, résulterait d'une recolonisation 
récente, en suivant la voie sous-fluviale. La 
population karstique des Stenasellus du 
gouffre de Padirac fut longtemps considérée 
comme un résidu de peuplement très locali¬ 
sé; mais suivant la conception précédente, ce serait au contraire «une sorte d'avant-
garde du peuplement de la nappe fluviale, 
qui s'est aventurée en raison de sa mor¬ 

phologie favorable permettant une com¬ 
munication facile avec les eaux interstitiel¬ 
les de la vallée» (Pl. 3, fig. 5). 
Cette solution nouvelle d'un problème com¬ 
plexe posé par la dynamique des peuple¬ 
ments souterrains devrait être valable pour 
d'autres éléments de la faune stygobie: d'ori¬ 
gine tertiaire, quasi-anéanties par la rigueur 
des glaciations quaternaires, les populations 
animales qui ont pu survivre en aval des 
glaciers ont ensuite profité de la continuité 
des eaux dans l'espace souterrain, pour re¬ 
peupler les systèmes karstiques, depuis l'aval 
vers l'amont, et du bas vers le haut des 
massifs calcaires. 
6 - Les Crustacés Décapodes Natantia 
(15, 32) 
Plusieurs espèces de Crevettes stygobies (de 
«vraies crevettes» celles-ci!) sont installées 
dans quelques karsts du pourtour de la 
Méditerranée; une seule d'entre elles existe 
en France, où elle reste très localisée dans 
une petite aire géographique; il s'agit de 
Troglocaris inermis, appartenant à la fa¬ 
mille des Atyidés -dont tous les représentants 
épigés sont dulçaquicoles-; c'est un animal 
gracile, très transparent, très agile, qui me¬ 
sure environ deux centimètres. Récoltée par 
R. de Joly dans la grotte de Cambous (Gard), 
elle a été jusqu'à présent observée dans le 
niveau noyé et les laisses de crue de quelques 
cavités du Gard et de l'Hérault seulement, ce 
qui n'est pas sans rappeler le cas de l'Isopode 
Sphaeromides raymondi évoqué plus haut. 
(à suivre: 2ème partie «les Invertébrés ter¬ 
restres et la biogéographie des karsts de 
France»* Karstoloia ri°ll) 
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