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Biodiversité des écosystemes du guano souterrain

Rapport d’analyse critique de la littérature
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Introduction

Les grottes forment un bel exemple de systémes insulaires (Mac Arthur et Wilson 1969) qui
sont des systémes de choix pour étudier les patrons écologiques en raison de la simplification
des communauteés et des interactions biotiques. Mais ils s’aveérent tres fragiles et sensibles aux
perturbations. Leurs capacités de restauration sont limitées par la faible richesse et la
spécificité des peuplements, la rareté des especes redondantes et les modalités réduites de
dispersion des taxons. Ainsi Ducarme (2003) a montré que la structure spatiale des
peuplements d’acariens cavernicoles est plutdt du type insulaire, avec peu de similarités entre
cavités proches. L’étude des écosystemes souterrains permet donc, tres souvent, la découverte
de nouvelles espéces d’arthropodes.

Pourtant les écosystemes souterrains en général et, plus particuliérement ceux du guano
souterrain, accumulation d’excréments dans les grottes, sont tres peu connus (Moulds 2004).
La théorie de la biogéographie insulaire s’applique doublement aux écosystéemes du guano
puisqu’un amas de guano peut étre considéré comme une Tle dans la cavité, elle-méme étant
une ile dans le paysage environnant. Les grottes forment un environnement trés stable et
généralement homogéne (Poulson et White 1969). L’absence totale de lumiére efface les
rythmes circadiens (Lamprecht et Weber 1992) et empéche toute photosynthése. La
température est généralement constante. L’humidité est le plus souvent élevée (Jeannel 1926).
Les populations d’animaux terrestres cavernicoles ont généralement des effectifs réduits, du
fait des apports limités en nourriture (8 & 15 microarthropodes/dm?® selon Christiansen et al.
1961). Il en va totalement différemment pour les grottes contenant du guano (18000/dm3,
selon Decu et al. 1974, 17000/ dm3 selon Welbourn 1999) puisque celui-ci représente une
source quasiment illimitée de nourriture. Elles abritent souvent des populations tres

importantes (Poulson 1972).

1. Le guano

1.1 Les différents types de guano

Le guano souterrain le plus répandu est celui produit par les chauves-souris. Les habitudes
alimentaires, trés diversifiées, des chauves-souris (Gnaspini et Trajano 2000) entrainent autant
de types de guano. Parmi les chauves-souris utilisant le milieu souterrain, certaines sont
frugivores ou nectarivores (dans les pays tropicaux), d’autres sont hématophages (Amérique

du Sud). La plupart des especes sont insectivores mais trois especes sont piscivores



(Amérique Centrale et du Sud). Les dépdts de guano sont aussi tres variables. 1l peut s’agir de
dépdts isolés ou de salles entierement remplies de guano sur plusieurs metres de profondeur et
des centaines de metres carrés de superficie (Jeannel 1926).

Les oiseaux sont couramment des producteurs de guano souterrain dans le nord de I’Amérique
du Sud, les Caraibes, les grottes tropicales du sud-est de I’Asie, du nord de I’ Australie et du
Pacifique (Moulds 2004). Les exemples les plus connus sont ceux du guacharo des cavernes
et des salanganes. Le guacharo des cavernes (Steatornis caripensis Humboldt), dans la zone
néotropicale, suit un régime strictement frugivore. Comme les chauves-souris, il est nocturne
et possede un systeme d’écholocation (Gnaspini et Trajano 2000). Les salanganes, de la
famille des Apodidae, en Asie, nichent selon les espéces dans les entrées des caviteés ou
s’enfoncent profondément sous terre, utilisant elles aussi un systeme d’écholocation. Elles
restent cependant diurnes et sont insectivores.

Dans certaines grottes tempérées (Australie, Amérique du Nord), des orthoptéres
(Raphidophoridae) peuvent également étre a I’origine d’importants dép6ts de guano (Richards
1971, Howarth 1983).

Enfin, des petits mammiféres (porcs-épics au Canada (Moseley 2007), rongeurs en Australie
(Howarth 1983), blaireaux en France (Jeannel 1926)) peuvent localement créer des

accumulations de guano.

1.2 Opposition tempéré/tropical dans la structure du peuplement
Les dépdts de guano de chauves-souris different, dans le temps et I’espace, dans les grottes

tempérées et dans les grottes tropicales.

Dans les régions tempérées, I’occupation des grottes par les chauves-souris suit un cycle
annuel lié a la reproduction (forte occupation des grottes en été) et a I’hibernation (pas de
production de guano en hiver). La structure de la communauté d’arthropodes suit cette
fluctuation (Moulds 2004), les densités d’arthropodes en présence diminuant fortement en
hiver.

Dans les zones tropicales, I’occupation est plus constante et le dépdt de guano plus régulier.
Cependant, Gnaspini et Trajano (2000) notent que plusieurs populations de chauves-souris au
Brésil sont nomades, les colonies changeant de lieu d’une maniere irréguliére non liée aux

saisons. Dans ce cas, le dép6t de guano est donc lui aussi intermittent.

1.3 Lien entre la composition faunistique du guano et les espéces a I’origine du guano
Les dépdts de guano de sources spécifiques peuvent chacun posseéder un assemblage unique

de taxa (Horst 1972, Poulson 1972). La nourriture des chauves-souris (hématophages,



insectivores, frugivores ou nectarivores) influence la composition du guano et donc des
communautés associées (Gnaspini 1992, Ferreira et Martins 1999). De méme certains oiseaux
se nourrissent de graines, d’autres sont insectivores, supportant de ce fait des communautés
différentes.

Des guanos de diverses origines se retrouvent fréquemment dans les mémes cavités soit en
des lieux separés, soit superposes et mélanges, les chauves-souris de plusieurs especes
partageant les mémes lieux ou cohabitant avec les oiseaux. Moulds (2004) note cependant le
cas des chauves-souris hématophages du Brésil qui excluent les autres espéeces de chauves-

souris.

1.4 Effets de la variation de la température, du degré d’humidité et du chimisme du
guano sur la diversité de I’habitat

Les dépbts de guano sont extrémement variables et constituent ainsi de nombreux micro-
habitats. La température, de I’air ou du guano lui-méme, varie fortement.

Moulds (2006) a montré, dans une grotte australienne, que la présence d’un nombre important
de chauves-souris peut élever la température d’une salle de 10°C. Decu (1986) a noté une
élévation de 12°C, pour la méme raison, dans des grottes cubaines. Cette augmentation de la
température peut agir comme une barriere pour la colonisation par des cavernicoles
généralistes et permettre I’augmentation de la population liée au guano (Moulds 2006).

Harris (1970) rapporte des augmentations de température de 9,3°C entre le guano et le
substrat qui I’entoure. Il attribue cette élévation de la température a I’activité des organismes
vivant dans le guano. La température a I’intérieur des accumulations de guano peut également
augmenter significativement avec la profondeur (3°C a 15 cm de la surface). Des expériences
sur la reproduction des acariens Uroobovella coprophila (Womersley) ont conduit Harris
(1971) a supposer que leur reproduction pourrait étre liée a cette élévation de température.

Le taux d’humidité du guano est également trés variable. Moulds (2006) a mesuré des
variations allant de 6% a 85%, du poids total. Ces variations peuvent étre dues a la
dessiccation liée a I’age du guano mais également a la différence des matieres fécales, suivant
les espéces de chauves-souris mais aussi suivant leur cycle de vie.

Le guano frais est en général basique. Il devient acide avec I’age et la profondeur. Le pH du
guano varie également avec la quantité d’urine déposée. La encore différents micro-habitats

entrainent différents écosystemes.



2. Les arthropodes du guano

2.1 Guanobies, guanophiles et guanoxénes

Les écosystéemes du guano contiennent des especes strictement inféodées au guano (les
guanobies), des espéces opportunistes du guano (les guanophiles) et des espéces de passage
dans ce milieu (les guanoxénes) (Gnaspini et Trajano 2000).

Les guanobies sont des animaux qui requierent la présence de guano pour survivre. lls y
effectuent la totalité de leur cycle de vie. lls se nourrissent exclusivement sur le guano. Bien
qu’ils puissent étre capturés occasionnellement sur d’autres substrats dans la grotte lorsqu’ils
se déplacent d’un amas de guano a un autre, ils ne se nourrissent pas et ne se reproduisent pas
sur ces autres substrats (Gnaspini et Trajano 2000).

Les guanophiles utilisent les ressources du guano et peuvent y accomplir leur cycle de vie en
entier. Cependant, ils utilisent également d’autres ressources des grottes si I’occasion se
présente. lls ne dépendent donc que partiellement du guano pour se nourrir et se reproduire.
Les guanoxenes exploitent les ressources du guano mais ils requiérent d’autres substrats dans

la grotte pour accomplir leur cycle complet.

2.2 Les différents groupes
Les animaux troglobies (strictement inféodés au milieu souterrain) présentent de nombreuses

évolutions morphologiques. Thibaud et Deharveng (1994) citent les caractéristiques suivantes
pour les collemboles troglobies : dépigmentation, régression oculaire, allongement des pattes,
griffes plus longues et plus fines, parfois développement important des sensilles. Les
arthropodes troglobies présentent également des modifications des rythmes biologiques :
ralentissement des cycles biologiques, augmentation de la teneur en graisse des tissus (r0le de
réserve énergétique) au détriment de celle de I'eau, diminution du pouvoir de régulation
hydrique, diminution du métabolisme respiratoire, résistance au jedne, vitesse de déplacement
réduite (Jeannel 1926).

Chez les acariens, Zacharda (1980) donne une liste d'adaptations probables, pour la famille
des Rhagidiidae : dépigmentation et désclérotisation des téguments, élongation et
amincissement des chelicéres, des pédipalpes, des pattes et de la chaetotaxie, y compris des
poils bothridiques. Ducarme (2003) a comparé en détail, au niveau de leur morphologie, leur
comportement et leur survie en laboratoire deux espéces d’acariens Oppiidae, I’une endogée
I’autre troglobie : les acariens cavernicoles sont plus grands, possedent de plus longs

appendices et sont plus spécialisés sur le plan trophique que les endogés.



Par contre, les organismes vivant dans le guano ne présentent, paradoxalement, aucune
adaptation au milieu souterrain (Jeannel 1926). Ainsi, certaines espéces guanobies strictement
souterraines gardent leur systéme oculaire. Cette absence de modification est généralement
expliquée par I’abondance de la nourriture et donc I’absence de pression de sélection qui force
habituellement les organismes des grottes a économiser leurs dépenses énergétiques (Moulds
2006).

Les taxa les plus fréguemment associés au guano se trouvent parmi les acariens,
particulierement les Gamasida, Actinedida, Oribatida (Gnaspini et Trajano 2000). Des
nombres extrémement élevés (33 millions/m?) ont été atteints sur du guano frais (Harris
1973).

2.3 La chaine alimentaire
La base de beaucoup d’écosystemes du guano est le nombre important de champignons et de

bactéries qui peuvent se développer sur le guano, méme dans I’obscurité totale (Moulds,
2003). Certains arthropodes, détritivores, nécrophages ou omnivores se nourrissent
directement du guano. A leur tour ils servent de réservoir de nourriture aux guanivores.
Moulds (2003) cite en particulier, dans la catégorie des guanivores, les larves de Phoridae
(Dipteres), Anobbidae (Coléopteres), Tineidae (Lépidopteres), certains collemboles et
acariens. Le haut de la chaine est représenté par les prédateurs : araignées, orthoptéres,
amblypyges, pseudoscorpions, coléopteres et opilions.

Les guanivores de toutes les régions biogéographiques sont taxonomigquement similaires,
appartenant le plus souvent aux mémes familles. Les prédateurs de guanivores, quant a eux,
varient davantage d’une région biogéographique a I’autre et sont souvent représentés par des
familles (voire des ordres) différents (Gnaspini et Trajano 2000). Par exemple, les scorpions,
amblypyges et opilions sont des prédateurs communs sur le guano souterrain dans le Nouveau

Monde, mais ils sont absents en Australie (Moulds 2006).

2.4 Meécanismes de dispersion d’une communauté a I’autre
La dispersion des arthropodes du guano est peu connue malgré les nombreuses espéces qui

ont apparemment une large répartition (Moulds 2006). Plusieurs mecanismes potentiels
peuvent étre utilisés :

- la phorésie (transport par un autre animal) : elle a été rapportée pour des pseudoscorpions
trouvés dans la fourrure de chauves-souris (Harvey et Parnaby 1993), ou pour des
pseudoscorpions sur des coléopteres (Zeh et Zeh 1992). Plusieurs groupes d’acariens

disposent d’un stade nymphal phorétique spécialement adapté. Le transport de nématodes ou



d’ceufs et larves de diptéres dans les excréments de chauves-souris est aussi possible (Decu
1986).

- la colonisation directe depuis la surface (Gers 1998) : le réseau de fissures et de vides, situé
entre le sol et les grottes, permet aux espéces du sol, déja adaptées au manque de lumiére, de
rejoindre directement les dépdts de guano. Cependant Ducarme (2003) a montré que le milieu
endoge est biologiquement distinct du milieu des grottes. Les conditions de vie y sont
suffisamment différentes pour que les communautés des deux milieux soient bien distinctes.

- la dispersion terrestre : certaines especes épigées, habituées a se déplacer sur de longues
distances, peuvent se déplacer directement depuis I’extérieur des grottes jusqu’au guano.

- la dispersion souterraine : La migration d’espéces troglobies d’une cavité a une autre, a
condition qu’elles ne soient pas trop éloignées, peut se faire a travers de microcavités. Moulds
(2006) estime la distance de migration possible a environ 10 km pour des populations de
pseudoscorpions.

3. La biodiversité des communautés
La biodiversité du guano est tres mal connue car il y a eu peu d’études globales. Nous

prendrons quelques exemples dans des milieux présentant des similarites.

3.1 Biodiversité de la pédofaune (faune du sol)
Dans une certaine mesure, la faune du guano se rapproche de la pédofaune. Noti et al. (2003)

ont étudié la diversité des acariens (oribates) dans trois écosystemes du sol africain. Ils ont
estimé la richesse spécifique a I’aide du logiciel EstimateS (Colwell 1997). En plus du
nombre d’especes observé, ils ont ainsi calculé les estimateurs ACE (abundance-based
coverage estimator, Chao et al.1993), ICEs (incidence-based coverage estimators), les deux
estimateurs de Chao, les deux estimateurs Jack 1 et 2 (Jacknife, premier et second ordre,
Burnham et Overton 1978, 1979) et I’estimateur de Bootstrap (Smith et Van Belle 1984).1ls
ont observé 151 espéces, avec une richesse estimée entre 159 et 187, et en ont conclu que le
sol y était particulierement riche. Les immatures, trop difficiles a identifier, n’ont pas été pris

en compte dans leur étude.

3.2 Biodiversité des grottes
Zagmajster et al. (2008) ont étudié la richesse spécifique de coléopteres troglobies dans le

karst dinarique, dans I’ouest des Balkans. Ils ont utilisé les mémes estimateurs que Noti
(2003). llIs ont, en outre, étudié I’effet du choix de I’unité d’échantillonnage sur ces

estimateurs. Pour les études de faune souterraine, ils confirment que les estimateurs les moins
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dépendants des especes rares sont a privilégier (Chazdon et al. 1998). Poulin (1998) a montré
que le Bootstrap donne la meilleure estimation lorsque des espéces rares sont présentes.
D’autre part, quelle que soit I’échelle d’échantillonnage choisie, les courbes d’accumulation
n’atteignent jamais I’asymptote (Zagmajster et al. 2008), montrant ainsi que les collectes
souterraines ne sont pas completes, malgré une connaissance approfondie de ce Karst.
Schneider et Culver (2004) arrivent aux mémes conclusions dans des grottes de Virginie.
Ducarme (2003) a montré, lors d’une étude effectuée en Belgique, que les peuplements
d’acariens des sols profonds et des grottes sont différents et que la composition spécifique est
plus variable en grottes que dans le sol. Pour cela il a conduit une analyse de redondance et de
correspondance, a I’aide du logiciel Canoco. Tous ses indices de richesse (Chaol, Chao2,
Jacknife 1 et 2, ICE et ACE, Bootstrap mais aussi Michaelis-Menten) ont été calculés a I’aide

du logiciel EstimateS.

3.3 Biodiversité insulaire
Le guano souterrain forme un écosystéme riche isolé au milieu du substrat rocheux pauvre des

grottes. 1l peut, de ce point de vue, étre comparé a d’autres milieux insulaires.

Rensburg et al. (1999) ont etudié les communautés de coléoptéres dans les crottes d’eléphants
en Afrique du Sud. Ils ont conduit des analyses multivariées sur les abondances, avec le
logiciel PRIMER, et des analyses de similitude avec le logiciel ANOSIM.

Zekely et al. (2006) ont étudié deux communautés meiobentiques (aquatiques et inférieures a
500 pum) pres de sources thermales dans le Pacifique et I’ Atlantique, les comparant au niveau

de la richesse spécifique, abondance, dominance et diversité.

4. Bilan des études actuelles

Les récoltes de faune dans les zones karstiques, aussi bien sous terre qu’en surface, sont trés
parcellaires. De nombreuses listes de récoltes souterraines sont publiées mais trés peu
d’études complétes sur la biodiversité y ont été conduites.

Nous disposons, en particulier, de (par ordre chronologique) :

- une étude sur la biodiversité des grottes du Missouri (Elliot 2007),

- une étude sur la biodiversite des grottes de deux régions du Canada (Moseley 2007),

- la these de Moulds (2006) sur les arthropodes du guano souterrain du sud de I’ Australie,

- un bref survol des invertébrés de grottes de Malaysie (Dittmar et al. 2005),

- une liste, avec comparaison, de la faune cavernicole de 9 régions karstiques des Etats-Unis
(Culver et al, 2003),
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- une synthése sur les faunes cavernicoles d’Asie du Sud-Est (Deharveng et Bedos 2000),

- plusieurs études dans les grottes tropicales du Breésil (Gnaspini et Trajano 2000, Ferreira et
Martins 1999),

- une étude sur la faune cavernicole de grottes d’Arizona (Welbourn 1999),

- une étude sur la faune souterraine du parc national de Mulu au Sarawak (Chapman 1984),

- la these de Hill (1961) sur I’écologie du guano d’une grotte de Trinidad,

- et de plusieurs articles isolés par exemple sur les grottes d’Afrique (Braack 1989) et de
Roumanie (Decu et Tufescu 1976).

Ces études mettent en évidence des communautés d’arthropodes différentes mais il est
difficile de savoir quels sont les facteurs a I’origine de ces différences : différents types de
guano ? différents biotopes extérieurs ? milieu tempéré ou milieu tropical ? présence continue
ou intermittente des chauves-souris ? Elles sont, dans I’ensemble, plus tournées vers une liste

des taxons présents que vers une analyse des communautés.

Conclusion

Les grottes a guano sont des écosystémes particuliers, caractérisés par un flux constant de
nutriments en forte concentration, dans un environnement stable et tres fragmenté. 1l y a un
manque flagrant d’informations sur ces écosystemes. Quelques études sur ce sujet
commencent a voir le jour mais le sujet est loin d’étre épuise.

Les acariens, jusqu’a présent peu étudiés, sont de plus en plus pris en compte et sont souvent
reconnus comme de trés bons bioindicateurs (Athias-Binche 1982). Ducarme (2003) insiste
sur leur valeur pour des études relatives a I'évolution en milieu souterrain, traditionnellement

réalisées sur des poissons, des coléopteres ou des crustacés.
Il est donc important de poursuivre les études dans ce domaine.

L’étude de la biodiversité des écosystemes du guano souterrain de I’7le de Santo, rien n’étant
connu jusqu’a présent sur ce sujet, se place dans cette perspective.
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Introduction

L’extréme richesse du guano en nutriments et la stabilité¢ de 1'environnement souterrain font
que les communautés animales liées a cet habitat ont une composition et une structure
originale. La faune du guano souterrain demeure trés mal connue, aussi bien sur le plan de la
physiologie que de la biologie. Il est reconnu depuis longtemps que les populations des
acariens, collemboles, 1€pidopteres ou coléoptéres du guano peuvent y atteindre des densités
phénoménales (Jeannel 1926), mais on connait trés peu de choses sur la diversité de ces
peuplements, sur leur organisation fonctionnelle et sur les déterminismes a l'origine des
pullulations spectaculaires de certaines espéces.

Le but de ce travail est d’étudier la diversité des arthropodes de la mésofaune (de 200 um a 4
mm environ) du guano de 6 cavités de I’lle de Santo (Vanuatu). La plupart des grottes de
Santo abritent plusieurs especes de chauves-souris et des salanganes, oiseaux de la famille des
Apodidae, toutes insectivores. Leurs déjections sont a 1’origine d’apports de nourriture tres
importants. Leur guano est trés riche en débris de cuticule d’insectes, mesurant jusqu’a
plusieurs millimétres. Il se présente en amas de dimensions variées, allant de petits tas placés
juste sous le nid d’une salangane ou sous une petite colonie de chauves-souris, jusqu’a
d’énormes accumulations nauséabondes pouvant couvrir entiérement, sur une épaisseur de
plusieurs metres, le sol de certaines grottes. On observe parfois sur le guano des pullulations
d’especes animales au point que la surface du guano est comme animée en permanence
d’ondulations dues au grouillement d’arthropodes divers.

Nous avancons les hypothéses suivantes :

1) Les divers sites a I'intérieur des cavités different les uns des autres du point de vue de
I’abondance des organismes, de la richesse en especes et de la structure des communautés.

2) Il y a de grandes différences entre les cavités du point de vue de I’abondance des
organismes, de la richesse en espéces et de la structure des communautés.

3) Le peuplement est d’autant plus diversifié¢ que la quantité de guano est importante.

1. Le projet Santo 2006

1.1 Organisation et objectif

Ce travail fait partie du projet Santo 2006. Les échantillons ont été récoltés lors de
I’expédition Santo 2006, initiative du Muséum national d’Histoire naturelle, de I’'IRD, de Pro-
Natura International et de I’équipe du Radeau des cimes, spécialisée dans I’étude des

canopées des foréts tropicales. Le but de cette expédition, qui a réuni 160 naturalistes (25 pays



impliqués), était de dresser pour la premicre fois la carte de la totalité des organismes vivants

d’une grande ile tropicale (Tardieu et Barnéoud 2007).

1.2 Pourquoi le Vanuatu ?

Les iles tropicales sont des sites d’étude privilégiés pour analyser la composition des faunes et
des flores : elles présentent a la fois le foisonnement d’espéces des écosystémes tropicaux et
I’appauvrissement relatif des iles. L’isolement géographique et écologique des iles est
¢galement un facteur d’évolution et de spéciation, ainsi qu’un facteur de vulnérabilité : les iles
constituent des réservoirs particulierement riches en especes endémiques mais également des
microcosmes menacés par les introductions d’espéces envahissantes. Le Vanuatu est un
archipel mélanésien du Pacifique Sud. Il est particulierement menacé par les changements
climatiques en cours et il subira directement les conséquences de I’aggravation des
phénomenes climatiques violents et des changements annoncés dans le régime des pluies. Les
conséquences sur sa faune et sa flore sont difficiles a estimer (Tardieu et Barnéoud 2007).

L’ile de Santo, la plus grande du Vanuatu, constitue ainsi un bon échantillon des écosystémes
les plus riches, les moins connus et les plus menacés de la planéte : les foréts tropicales et les
récifs coralliens. L’acquisition de données biologiques représentatives des différents milieux

de Santo servira ainsi de référence aux évaluations ultérieures et au suivi des modifications.

1.3 Le module « Karst » : SantoKarst

Les cavités souterraines sont bien connues pour héberger des formes de vie particulierement
originales, dont des espéces relictes, survivantes de faunes disparues. L’age géologique
(Miocéne) et I’isolement de Santo laissent supposer un haut degré d’endémisme. Aucune
¢tude n’avait été consacrée a I’étude de la faune souterraine du Vanuatu avant I'expédition
Santo 2006.

Au cours de ’expédition 2006, trois groupes ont travaillé¢ en paralleéle. Le premier, dont je
faisais partie, a exploré les cavités et réseaux non inondés. Le second a exploré en plongée les
réseaux inondé€s (siphons) et les grottes anchialines (2 la jonction entre 1’eau de mer et 1’eau
douce). Le troisieme a échantillonné les différents dépots sédimentaires.

Les sols de surface et la faune interstitielle aquatique ont également ét¢ échantillonnés pour
mieux comprendre le mode de colonisation du milieu souterrain de 1’1le.

I1 s’agissait pour 1’équipe karst d’établir un inventaire le plus exhaustif possible de tout ce qui
vit dans les milieux karstiques de surface et de profondeur a Santo. Un tel inventaire est

difficile a réaliser en un seul mois de terrain. Cependant les milieux édaphiques et souterrains



échappent largement a la saisonnalité qui est responsable de variations importantes dans la
composition faunistique des milieux épigés. La méme faune se retrouve ainsi tout au long de
I’année, rendant possible son inventaire quasi-exhaustif. Il s’agissait également d’analyser
comment la faune de Santo est structurée pour avoir un aper¢u du fonctionnement de
I’ensemble de 1’écosysteme karstique. Le but était enfin de comprendre 1’origine de la faune
de ces milieux karstiques et comment s’est mise en place au cours de 1’évolution la

biodiversité rencontrée.

2. Matériel et méthodes

2.1 Sites de I’étude

L’ile d’Espiritu Santo, plus couramment appelée Santo, (annexe 1) couvre 3677 km” (60 km
de large pour environ 110 km dans sa plus grande longueur). Géographiquement et
géologiquement, I’ile est divisée en deux zones fondamentalement différentes, séparées par
une importante riviére : le Jourdain. La partie Ouest est un massif volcanique avec une longue
créte dorsale culminant a 1879 m d’altitude et offrant tout au long des sommets de 1000 a
1700 m. La partie Est, calcaire, correspond a des massifs coralliens. Cette partic de I’ile
culmine au mont Tankara, calcaire, a 784 m d’altitude. Enfin, il existe, autour de Santo, de
nombreuses iles calcaires dont les plus importantes sont celles de Malo et d’Aoré.

Toute la partie calcaire renferme de nombreuses grottes (Lips, 2005, 2006), parmi lesquelles
10 ont été sélectionnées comme sites de I’étude (Tableau 1). Pour I’instant, seules 6 ont été

traitées (Tableau 2).

N° | Village Nom Latitude Longitude Altitude Développe Dénivelé | Rapport Lips
15°S 167°E ment
10 | Ile de Malo | Vobananadi 42,369 07,725 110 209 m -87 m 2006
11 |Ile d’Aoré | Autabelchiki 33,391 09,666 15m 245 m 10 m 2005,
2006
20 | Belmol Grotte Fioha 31,193 166° 58,772 250 m 550 m 29 m 2006
21 | Belmol Grotte Amont 31,625 00,509 250 m 259 m +2 m 2006
25 | Funafus Gouffre Kafae 32,22 00,86 250 m 3702 m -77 m 2006
28 | Nambel Grotte Amarur 27,470 3,665 229 m 874 m 2l m 2005,
2006
36 |Boutmas | Grotte Fapon 19,861 166° 57,893 380 m 1400 m 44 m 2005,
2006
41 |Boutmas | Gouffre Mba 21,873 166° 59,845 600 m 387 m 59 m 2005,
2006
45 | Sarabo Grotte Sarabo 23,821 11,550 20 m 225 m 21 m 2005
53 | Sara Gouffre Rotal 15,168 03,508 250 m 86 m 18 m 2005

Tableau 1: Caractéristiques géographiques des cavités étudiées. Seules les cavités en gras sont traitées
dans ce rapport. Les numéros de la premiére colonne renvoient a la carte générale des cavités (annexe 2).
Les références de la derniére colonne indiquent dans quel rapport (Lips 2005 ou Lips 2006) se trouve la
description compléte de ces cavités.




Cavités | Environnement | Riviére | Chauves-souris | Salanganes
Amont | forét oui 1 1
Fapon |forét oui 1 2
Kafae | prairie oui 1 1
Mba forét non 2 2
Rotal | forét non 3 0
Sarabo | prairie non 3 1

Tableau 2 : Quelques caractéristiques des cavités traitées
1 : peu nombreuses (<100), 2 : nombreuses, 3 : trés nombreuses (> 10000)

2.2 Collecte des échantillons

Dans chacune de ces grottes, 5 échantillons de guano (500 cm’) ont été prélevés pour
extraction en Berlése. Les 5 échantillons ont été choisis, dans la mesure du possible, dans des
configurations différentes de fagon a augmenter les chances de prélever un maximum
d’especes. D’autre part, la faune terrestre a été récoltée a vue, ou avec un aspirateur a bouche,
sur le guano et en dehors du guano.

La faune du sol aux abords immédiat des entrées des cavités a également été échantillonnée,

par prélévements (5 fois 500 cm® de litiére, 5 fois 500 cm’ de sol sous-jacent) et extraite en

Berlese.

2.3 Tri et détermination

Dans le cadre de ce stage de master, seuls les échantillons de guano obtenus par extraction en
Berlése ont été traités. Faute de temps, une partie seulement (6 cavités sur les 10

¢chantillonnées par cette méthode) a pu étre traitée.

2.3.1 Extraction par Berlese

L’extraction par Berlese a ¢été effectuée sur place, dans une grande serre. La chaleur
environnante et la sécheresse relative de 1’air ont permis une extraction « naturelle », sans
I’aide de lampes. Les entonnoirs de Berlése avaient un diametre d’environ 30 cm. Le guano
était donc réparti sur quelques centimetres d’épaisseur. La maille du grillage était de 1’ordre
du millimétre mais le grillage était, en plusieurs endroits, perforé de trous plus importants
pour permettre le passage des spécimens les plus gros. La faune était récoltée dans des

flacons de 25 cm’ contenant de ’alcool & 70°. L’extraction durait en moyenne trois jours.

2.3.2 Tri en grands groupes taxonomiques

Le guano est constitué¢ de déchets souvent tres petits, susceptibles d’étre entrainés a travers les

mailles du grillage avec les arthropodes présents. Les flacons obtenus contiennent donc la



faune extraite mais aussi une quantité variable de guano, négligeable pour certains
échantillons ou remplissant entierement le flacon dans d’autres cas.

Mon premier travail a été de séparer les arthropodes et les résidus de guano. Cette tache, a
laquelle je me suis mise des septembre, s’est révélée coliteuse en temps (de quelques heures a
plus d’une vingtaine d’heures par flacon).

Cette séparation effectuée, il restait a trier et compter les arthropodes présents, de fagon a
pouvoir les envoyer aux spécialistes correspondants pour détermination.

Les collemboles, isopodes, pseudoscorpions, myriapodes, fourmis et araignées ont été
envoyés au Muséum National d’Histoire Naturelle pour identification. Ils ont été remis,
lorsque c¢’était possible, aux spécialistes qui ont étudié les organismes des sols proches des
cavités..

Les coléopteres sont en cours de tri avec quelques pré-identifications au niveau de la famille.
Les autres groupes d’insectes (dipteéres, hétéropteres, homopteres), trés peu représentés, n’ont

pour I’instant pas été déterminés.

2.3.3 Tri des acariens

I1 s’est tres vite avéré que le groupe le plus important, en nombre d’individus, était celui des
acariens. Or nous n’avons pas encore trouvé de spécialiste acceptant de prendre en charge ce
groupe. Les acariens souterrains sont particuliecrement mal connus, plusieurs études
importantes citant des acariens « indéterminés » (Elliot 2007, Moulds 2006, Dittmar 2005,
Ducarme 2003).

Une partie importante de ce stage a donc €té consacrée a trier les acariens en morphoespeces,
c’est-a-dire a regrouper les acariens en groupes morphologiquement semblables, en se basant
sur la forme générale, la taille, le nombre de griffes, le nombre et la disposition des soies
sensorielles. Le cycle de vie typique d'un acarien est constitué¢ de 6 stades (prélarve, larve,
proto-, deuto-, tritonymphe et adulte). Certains stades sont inactifs ou réduits, voire absents,
chez certaines especes. Les larves et les nymphes sont bien souvent treés différentes des
adultes. Pour ne pas risquer de compter deux fois certaines espéces (sous forme de nymphe et
sous forme adulte), nous avons éliminé du jeu de données tous les immatures. De méme, nous
avons ¢liminé tous les spécimens inférieurs a 200 um environ, c’est-a-dire ceux pour qui les
loupes binoculaires utilisées (grossissement 140 fois) ne permettaient pas de distinguer les
plaques génitales, empéchant de fait de classer les acariens entre immatures et adultes.
Derraik et al. (2002) montrent que 1’utilisation des morphoespéces est une solution acceptable

pour les inventaires et les comparaisons locales de sites.



Le temps imparti, trés court au vu du temps nécessaire pour traiter la totalité¢ des échantillons,
nous a amenes a :

1) traiter une partie seulement des échantillons (6 cavités sur les 10 échantillonnées)

ii) utiliser un sous-échantillonnage, les flacons de 25 cm’ s’avérant trop longs 4 trier.

Le sous-échantillonnage, évident en théorie (traiter par exemple le cinquiéme de chaque
flacon), pose de gros problémes en pratique. Finalement, la méthode retenue, compte tenu de
la grande hétérogénéité des échantillons (taille des individus, granulométrie des déchets) est
basée sur la dilution de I’échantillon puis, aprés agitation, le transfert du cinquiéme du
volume. L annexe 3 donne la méthode précise de sous-échantillonnage utilisée.

Les cavités de Amont, Kafae et Mba ont été triées en entier, ainsi que les deux premiers
¢chantillons de Rotal. Les trois autres échantillons de Rotal ainsi que la cavité de Fapon ont
¢té sous-échantillonnés au cinquiéme. Pour Sarabo, un flacon a été sous-échantillonné au

tiers, les autres au cinquiéme.

2.4 Analyses statistiques

2.4.1 Richesse spécifique observée au niveau des cavités

La richesse spécifique, dans cette étude, est définie par le nombre de morphoespeces
observées dans les échantillons.

Les  données, présentées sous la  forme d’une  matrice  d’abondance
(morphoespéces/échantillon), ont été traitées a I’aide du logiciel EstimateS, version 8.0.0
(Colwell 2006). Pour chaque cavité, les courbes d’accumulation spécifiques (ou courbes de
raréfaction) ont été produites séparément pour les groupes dominants (acariens, collemboles).
Ces courbes, ainsi que leurs intervalles de confiance a 95%, sont basées sur les formules
analytiques de Mao Tau (Colwell et al. 2004). Les courbes de raréfaction de Coleman
(Coleman 1981), calculées également de fagon analytique, leur ont été superposées de fagon a
évaluer I’hétérogénéité des échantillons. Si toutes les espeéces sont dispersées de manicre
aléatoire entre les différents sites, la courbe de Coleman coincide avec la courbe spécifique
observée. Plus la courbe de Coleman est au dessus de la courbe cumulative spécifique
observée, plus les espéces sont agglomérées (Colwell et al. 2004).

Les diagrammes rangs-fréquences ont également été tracés. En coordonnées log-log la
concavité¢ de la courbe donne une idée de la régularité de la distribution des fréquences

(Frontier et Pichod-Viale, 1991).



2.4.2 Richesse spécifique observée au niveau de [’ile

Pour évaluer la richesse spécifique du guano de 1’ile, nous avons reconduit les analyses ci-
dessus, en considérant cette fois-ci chaque cavité comme un échantillon, les abondances d’une
cavité correspondant a la somme des abondances des 5 prélévements effectués.

Nous avons également calculé, a 1’aide du logiciel EstimateS, version 8.0.0 (Colwell 2006),
différents estimateurs de la richesse spécifique réelle : ACE, ICE, Chaol et 2, Jacknife 1 et 2,
Bootstrap, Michaelis-Menten. Les estimateurs ACE (basé sur 1’abondance), ICE et Bootstrap
(basés sur I’incidence), Chao et Jacknife sont basés sur une approche non paramétrique.
L’estimateur de Michaelis-Menten est basé sur une extrapolation de la courbe
d’accumulation. Les différentes estimations variant beaucoup, nous n’avons retenu que les

valeurs extrémes.

2.4.3 Indices de biodiversité

On considere généralement que la statistique alpha de Fisher et al. (1943) est le meilleur
indice de diversité pour de nombreuses communautés d'espéces. Toutefois, Pielou (1975) a
critiqué le recours a un indice unique, tel alpha, pour décrire la diversité d'une communautg,
car il entraine la confusion de deux facteurs, la richesse spécifique et la régularité de la
répartition des individus entre les différentes especes.

Les deux indices les plus utilisés sont ceux de Shannon et Simpson (Magurran 1988). Ils
prennent en compte tant la richesse que l'abondance relative des especes. Pavoine (2005)
conclut une étude détaillée des ces deux indices et de ceux qui leur sont associés en
remarquant que 1’indice de Shannon est traditionnellement le plus utilisé en écologie mais que
I’indice de Gini-Simpson présente plus d’avantages.

Nous avons donc choisi de ne présenter que 1’indice de Gini-Simpson (Gini 1912, Simpson

1949).

2.4.4 Structure faunistique

Alors que la diversité alpha est celle d'une communauté a l'intérieur d'un habitat défini, la
diversité béta ou diversité de la différenciation est le degré de changement observé sur le plan
des especes entre différents habitats (Magurran, 1988). Nous avons étudié cette diversité au
niveau des acariens a 1’aide d’analyse en composantes principales (ACP) et d’analyse
factorielle des correspondances (AFC). Ces analyses ont été conduites sous R, a ’aide du

package ade4 (Chessel et al. 2004).



3. Résultats

Les résultats concernent 6 cavités. Les échantillons de Amont, Kafae et Mba ont été triés en

entier. Ils correspondent donc a un volume initial de guano de 2,5 dm’. Les autres cavités ont

été sous-échantillonnées. Les résultats correspondent donc a 0,5 dm® pour Fapon, 1,3 dm’

pour Rotal et 0,6 dm’ pour Sarabo. Le jeu de données complet est donné en annexe 5. Le

Tableau 3 donne le nombre total de la faune extraite pour chaque cavité.

Amont

Fapon

Kafae

Mba

Rotal

Sarabo

Total

4424

1071

1619

1176

20925

3584

Tableau 3 : Nombre de spécimens observés

Le Figure 1 montre la répartition des groupes dans les différentes cavités. le tableau détaillé a

I’origine de ce graphique est donné en annexe 4. Certains groupes se retrouvent dans toutes

les cavités (acariens, collemboles, tinéides (Iépidopteres), coléopteres, fourmis). Plusieurs

groupes n’apparaissent que dans une seule cavité (dermapteres et homopteres

opilions et thysanopteres a Rotal, orthoptéres et schizomides a Amont).
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Figure 1 : Répartition de la faune étudiée. Les larves sont comptabilisées avec les adultes.

3.1 Acariens

Les acariens représentent le groupe le plus important de la communauté étudiée (Figure 2),

tant du point de vue du nombre d’especes que du point de vue du nombre d’individus récoltés.



En nombre d’individus, les acariens représentent, en moyenne, 79 % des arthropodes extraits,

de 30% pour Amont jusqu’a 93 % dans Rotal.
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Figure 2 : Part des acariens dans la faune totale extraite par Berlése

Faute de temps pour les envoyer a des spécialistes pour une détermination précise (et faute de
spécialistes) les acariens ont été triés en morphoespeces.

La sous-classe des acariens comprend classiquement 7 ordres (Evans 1992) : Opilionacarida,
Holothyrida, Ixodida, Mesostigmata, Prostigmata, Oribatida et Astigmata. Seuls les 4 derniers
ont été rencontrés de facon certaine lors de cette étude. Nous avons retenu 56 morphoespeces

(Tableau 4) et établi pour chacune d’elles une fiche comprenant photos et description.

Ordres Morphoespéces

Mesostigmata (21 morphoespéces) | Gamasina : GA1 a GA7
Uropodina : UR1 a UR 14

Prostigmata (11 morphoespéces) PR1 a PR3
Eupodina : EU1 a EUS

Oribatida (16 morphoespéces) inférieurs : OI1 a Ol4
supérieurs : OS1 a OS12

Astigmata (3 morphoespeces) AS1 aAS3

Indéterminé (5 morphoespéces) ACl1 a ACS

Tableau 4: Ordres des acariens représentés

Les immatures et les acariens trop petits (< 200 pm environ) ont été écartés de la
détermination (Tableau 5). Ils représentent en moyenne 10% du total des acariens mais de
grandes différences entre les cavités apparaissent : Sarabo ne présente aucun acarien de petite
taille. Dans Rotal, les acariens non pris en compte ne représentent que 2% du total contre 71%

dans Fapon.



Cavités Amont | Fapon | Kafae | Mba | Rotal | Sarabo
Larves et nymphes de gamases 194 304 51 118 28 3
Nymphes d’oribates 2 0 0| 41 8 39
Larves et nymphes d’uropodes 31 403 121 51 300 482
Acariens trop petits 212 63 66| 216 56 0
Pourcentage 30% | T71%| 14%]| 49%| 2% 15%

Tableau 5 : Acariens non pris en compte dans la détermination en morphoespéces

3.1.1 Densité
La densité est ici définie par le nombre de spécimens par litre de guano (rappel : chaque
flacon initial correspond au résultat de I’extraction par Berlése d’un demi-litre de guano,
certains flacons ont été sous-échantillonnés). Il y a des différences importantes entre cavités et

méme entre échantillons d’une méme cavité (Tableau 6).

Cavités Amont | Fapon | Kafae | Mba | Rotal | Sarabo
Densité moyenne (au dm’) | 416 1382 | 254 232 | 15007 | 4920
Densité minimum (au dm’) | 230 530 82 86 2722 360
Densité maximum (au dm’) | 652 2460 | 446 394 | 80860 | 10350

Tableau 6 : Densité moyenne des acariens dans chaque cavité, densité moyenne dans I’échantillon le moins
peuplé, densité moyenne dans I’échantillon le plus peuplé (nombre d’acariens retenus pour I’étude,
immatures et non identifiés exclus, divisé par le volume de guano trié).

3.1.2 Courbes d’accumulation des especes
Le nombre d’espéces observées varie de 14 pour Sarabo a 25 pour Amont. Mais les variations
les plus importantes (Tableau 7) se trouvent a I’intérieur des cavités, d’un site a I’autre (de 7 a

18 especes pour Amont, ou de 3 a 12 espéces pour Sarabo).

Cavités Amont | Fapon | Kafae | Mba | Rotal | Sarabo
Nombre total d’especes observées 25 22 18 19 23 14
Nombre d’espéces dans le site le moins riche | 7 6 5 7 9 3
Nombre d’espéces dans le site le plus riche 18 11 9 11 18 12

Tableau 7 : Nombre total d’espéces d’acariens observées dans chaque cavité, nombre d’espéces dans le
site le moins riche, nombre d’espéces dans le site le plus riche

Les courbes d’accumulation spécifiques (Figure 3), basées sur l’incidence, obtenues en
prenant comme abscisse le nombre d’individus et en ordonnée le nombre de morphoespéces,
montrent que I’asymptote horizontale n’est atteinte dans aucune des cavités. Cependant on
peut remarquer que les courbes de Sarabo et de Mba et, dans une moindre mesure, Rotal

s’infléchissent. L’effort d’échantillonnage, bien qu’insuffisant pour couvrir la totalit¢ des
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especes, donne donc déja une bonne idée du peuplement acarien dans le guano souterrain de

ces cavités.

Les échantillons, a I’intérieur de ces cavités, ne sont pas équivalents, autrement dit les espéces

ne sont pas réparties de facon uniforme d’un site a ’autre dans ces cavités. En effet, les

courbes de raréfaction de Coleman, basées sur 1’abondance, sont au dessus des courbes

d’accumulation pour les cavités de Kafae, Rotal et Sarabo.
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Figure 3 : Courbes d'accumulation des morphoespéces d’acariens en fonction du nombre d’individus (en
noir) et courbes de raréfaction de Coleman (en rouge) avec leurs intervalles de confiance a 95% (en
pointillés). Cinq sites par cavité.

La courbe d’accumulation au niveau de I'ille (Figure 4), chaque cavité étant considérée

comme un échantillon, montre les mémes tendances. La courbe se rapproche de 1’asymptote.

La courbe de raréfaction de Coleman est largement au dessus de la courbe d’accumulation.

Les espéces ne sont pas réparties uniformément entre les cavités.
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Figure 4 : Courbe d'accumulation des morphoespéces d'acariens au niveau de 1'lle (en noir) et courbe de
raréfaction de Coleman (en rouge) avec leurs intervalles de confiance a 95% (en pointillés)

Pour une comparaison plus fine d’une cavité par rapport aux autres, nous avons regroupé¢ les
courbes d’accumulation sur un méme graphique en fonction du nombre d’échantillons (Figure
5). La grotte de Sarabo semble moins riche que les autres cavités. Cependant les intervalles de

confiance a 95% se chevauchent tous.
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Figure 5 : Courbes d'accumulation des morphoespéces d'acariens avec leurs intervalles de confiance
(noir : Amont, orange : Fapon, rouge : Kafae, vert : Mba, violet : Rotal, bleu : Sarabo)

3.1.3 Estimateurs de richesse spécifique

Les courbes d’accumulation ont montré que 1’effort d’échantillonnage n’est pas suffisant pour
atteindre I’asymptote indiquant un inventaire complet des espéces. Les différents estimateurs
de richesse varient beaucoup. Nous donnons dans le Tableau 8 les valeurs minimum et
maximum de ces estimateurs ainsi que les méthodes correspondantes. Noti et al. (2003), en
utilisant un tableau du méme type, réussissent a isoler un estimateur commun a la plupart des
sites pour Eni, et un autre estimateur pour Ep.x, leur permettant de donner un intervalle de

confiance pour la richesse spécifique. Ce n’est pas le cas dans notre étude
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Cavités Amont Fapon Kafae Mba Rotal Sarabo
Sobs 25 22 18 19 23 14

Enin 30.1 (Bootstrap) |24.59 (ACE) |18.5 (Chaol) 19.75 (Chaol) |26.78 (Bootstrap) | 14 (Chaol)
Enax 86.18 (ACE) 43.05 (MM) |30.62 (MM) 25.15 (Jack2) |37.5 (Jack2) 48.32 (MM)

Tableau 8 : Nombre d'espéces observées (Sobs), valeurs minimum et maximum des estimateurs de
richesse spécifique. Entre parenthéses, la méthode qui donne ces valeurs extrémes .
(MM = Michaelis-Menten, Jack2 = second ordre de Jacknife)

3.1.4 Répartition des especes

La Figure 6 donne 1’occurrence des morphoespeces (nombre de cavités dans lesquelles
I’espéce a été recensée). Une seule espece est présente dans les 6 cavités. Quatre especes sont
présentes dans 5 cavités. Une forte proportion d’especes ne sont présentes que dans une seule

cavité.
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Figure 6 : Nombre d’occurrences de chaque morphoespéce d’acariens
3.1.5 Diagrammes rangs-fréquences

Les diagrammes de la Figure 7 mettent en évidence la présence, dans chaque cavité, de 3 ou 4
espeéces dominantes (fréquence supérieure a 5%). Le nombre d’espéces rares (fréquence
inférieure a 1%) varie d’une cavité a 1’autre. Il est relativement faible pour Kafae, Mba et

Sarabo.

3.1.6 Indice de Gini-Simpson

L’indice de Gini-Simpson (Tableau 9) donne la probabilité pour que deux entités tirées au
hasard soient différentes. Plus il s’approche de 1, plus les cavités sont diversifiées.

Sarabo semble donc, d’apres cet indice, la cavité la plus diversifiée alors que c’est elle qui
présente le moins d’espeéces observées. Par contre, dans les diagrammes rangs-fréquences

(Figure 7), c’est elle qui présente la courbe le plus réguliére.

Cavités Amont | Fapon | Kafae| Mba | Rotal | Sarabo
Gini-Simpson | 0,725| 0,646 | 0,692]0,695|0,673| 0,732
Tableau 9 : Indice de Gini-Simpson de chaque cavité (1- Y. p,’)
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Figure 7 : Rang et fréquence des différentes morphoespeces d’acariens présentes, en au moins un
exemplaire, dans chaque cavité. Les histogrammes donnent la liste des espéces et leur abondance.
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3.2 Collemboles

Les collemboles forment le deuxiéme groupe le plus représenté, en nombres d’espéces et en

nombre d’individus. Ils sont répartis en 20 espéces (Tableau 10).

Amont | Fapon | Kafae | Mba | Rotal | Sarabo | Occurrence

Acherontiella sp.
Ascocyrtus spl
Ascocyrtus sp2

Coecobrya aokii

Folsomides centralis

Folsomina onychiurina
Hemisotoma thermophila
Isotomiella gr. nummulifer

Isotomiella symetrimucronata

Megalothorax sp.

1
1
1
1
1
0
1
1
1
0
Mesaphorura sp. 0
Orthonychiurus sp. 0
0

1

1

1

0

0

1

1

2

Pararrhopalites sp.

Parisotoma sp.

Rambutsinella sp.

Sminthuridae

Sphaeridia sp.

Willemia gr. buddenbrocki
Xenylla sp.

Yuukianura sp.

Nombre de collemboles
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| wWm—lo|lo|lo|—|lolo|lo|lolo|lo|lo|lolo|lo|—=]|—=]|—|o

Nombre d’espéces 13

Densité (au dm’) 1163|604 |153 |375 (232 | 15

Tableau 10 : Présence (1) ou absence (0) des espéces de collemboles dans les 5 cavités.
Nombre d'individus et d'espéces, densité par cavité

Toutes les espeéces ont été retrouvées en litiere, aux abords des cavités sauf deux :
(Acherontiella sp. et Pararrhopalites sp.) ne sont connues d’aucune autre station sur 1’1le de
Santo. Cinq especes (Coecobrya aokii, Parisotoma sp., Rambutsinella sp., Xenylla sp.,
Yuukianura sp.) présentent des populations vraiment guanobies, plus denses qu’en surface.
L’espéce Parisotoma sp. est rare, en surface, a Santo. D’autre part, dans le genre Parisotoma,
aucune espece n’était jusqu’a présent connue comme guanobie. La population abondante
trouvée sur le guano de la cavité de Mba apporte donc une information importante.

La courbe spécifique d’accumulation des especes, au niveau de 1’ile, chaque cavité étant
considérée comme un échantillon montre que 1’échantillonnage effectué¢ n’est pas suffisant

pour connaitre tout le peuplement (Figure 8).
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3.3 Coléoptéres

Nous avons observé 18 espeéces de coléopteres (Tableau 11).

Figure 8 : Courbe d'accumulation des espéces de collemboles

La plupart des espéces n’apparaissent que dans une seule cavité. D’autres espéces ont été

observées sur certains sites mais n’ont pas €té retrouvées dans les échantillons a cause de leur

taille leur interdisant de passer a travers des mailles du Berlese. La encore, il y a de grandes

différences entre les cavités. Rotal, Sarabo et Kafae ont une densité plus importante. Kafae

abrite le plus grand nombre d’espéces (Tableau 11).

Amont Fapon Kafae Mba Rotal Sarabo Occurrence
Histeridae 0 0 1 0 0 0 1
Hydrophilidae spl1 0 0 1 0 0 0 1
Hydrophilidae sp2 0 0 0 1 0 0 1
Hydrophilidae sp3 ? 0 0 0 1 0 0 1
Nitidulidae 0 0 0 0 37 0 1
Pselaphidae 0 1 0 0 0 0 1
Ptiliidae 0 0 0 0 0 16 1
Scolytidae spl 0 0 0 0 0 18 1
Scolytidae sp2 0 1 0 0 0 0 1
Scydmaenidae 0 0 0 0 12 0 1
Staphylinidae sp1 0 0 0 0 0 1 1
Staphylinidae sp2 1 0 0 0 0 0 1
Tenebrionidae ? 1 0 0 0 0 0 1
Coléo08 0 0 1 0 0 0 1
Coléol2 0 0 12 2 10 2 4
Coléo14 0 0 1 0 0 0 1
Coléol6 0 0 14 0 1 13 3
Coléol8 0 0 64 0 27 0 2
Nombre d’espéces 2 2 7 3 5 5
Densité (au dm’) 0.8 4 37.6 1.6 67 833

Tableau 11 : Liste des espéces de coléoptéres avec leur abondance par cavité et leur occurrence, ainsi que
les densités et nombre d’espéces par cavité
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3.4 Fourmis

Deux sous-familles sont représentées : Formicidae (7 espéces) et Ponerinae (2 espéces). Les

fourmis de la grotte de Sarabo n’ont pas encore été déterminées (Tableau 12).

Amont | Fapon | Kafae | Mba | Rotal | Sarabo | Occurrence
Nombre de fourmis 44 9 4| 19| 11 37
Formicidae spl 1 1 0 1 1 4
Formicidae sp2 0 1 1 0 0 2
Formicidae sp3 1 1 0 0 0 2
Formicidae sp4 0 0 1 1 1 3
Formicidae sp5 0 0 1 0 0 1
Formicidae sp6 1 0 0 0 0 1
Formicidae sp7 0 0 0 1 0 1
Ponerinae spl 1 1 0 1 0 3
Ponerinae sp2 0 1 0 0 0 1
Nombre d’espéces 4 5 3 4 2 ?
Densité (au dm3) 17.6 18 1.6 76| 8.5 61.7

Tableau 12 : Liste des espéces de fourmis avec leur abondance par cavité et leur occurrence, ainsi que les
densités et nombre d’espéces par cavité

3.5 Composition des communautés

3.5.1 Acariens

La Figure 9 nous donne le résultat d’une analyse en composantes principales (ACP) sur les
especes d’acariens, en fonction des cavités. Le diagramme des valeurs propres (Figure 9A)
montre qu’un tiers environ de la variance est expliquée par les deux premiers axes. Les
especes dominantes sur le premier axe UR02 et UR14. Sur le second axe, ce sont AC1, AC4,
AS1, AS3 et OS03, en opposition (Figure 9B). Sur ces axes, les distances entre les différents

échantillons permettent clairement d’identifier les différentes cavités (Figure 9C).

d=1 d=5

A

Figure 9 : Résultat d'une ACP. (A) diagramme des valeurs propres. (B) Carte des espéces d'acariens (ci-
dessous le tableau des valeurs utilisées) (Axel horizontal-Axe2 vertical). (C) Carte des relevés groupés par
grotte (Axel horizontal-Axe2 vertical).
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Dans une ACP les abondances jouent un réle important dans la détermination des axes
principaux. Sachant que les abondances sont trés variables d’une cavité a I’autre, nous avons
également mené une analyse factorielle des correspondances (AFC) qui utilise les abondances

relatives. La figure Figure 10 en donne les résultats.
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Figure 10 : Résultat d'une AFC. (A) diagramme des valeurs propres. (B) Carte des especes d'acariens
(Axel horizontal-Axe2 vertical). (C) Carte des relevés groupés par grotte (Axel horizontal-Axe2 vertical).

Les deux analyses ne regroupent pas les mémes espéces sur les axes mais elles différencient
bien de la méme maniére les cavités. Rotal et Sarabo sont clairement individualisées alors que

les 4 autres sont plus groupées.

3.5.2 Collemboles

Les données pour les collemboles ne sont connues qu’en incidence (présence/absence) et pour
5 cavités seulement. Une ACP donne la figure Figure 11. Les valeurs propres ne montrent pas
de dominantes. Les ellipses des cavités se recoupent, sauf pour Rotal qui se démarque

légérement. Il n’y a pas de structure marquée.

A

04

0.3

0.2 -

- ..

Rambutsinella

Figure 11 : Résultat d'une ACP. (A) diagramme des valeurs propres. (B) Carte des espéces de Collemboles
(Axel horizontal-Axe2 vertical). (C) Carte des relevés groupés par grotte (Axel horizontal-Axe2 vertical).
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3.5.3 Données environnementales

Une analyse avec les données environnementales a été effectuée (Figure 12). [l n’y a pas de
structure nette. Une analyse de co-inertie entre les données environnementales et les espéces

n’a donc pas été tentée. Le nombre de cavités est trop faible.
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Figure 12 : Résultat d'une ACP. (A) diagramme des valeurs propres. (B) Carte des variables (Axel
horizontal-Axe2 vertical). (C) Carte des cavités (Axel horizontal-Axe2 vertical).

4. Discussion

L’objectif principal de cette étude était d’étudier la biodiversité du peuplement du guano
souterrain de I’ile de Santo, nos hypothéses étant les suivantes :

1) Les divers sites a I’intérieur des cavités différent les uns des autres du point de vue de
I’abondance des organismes, de la richesse en especes et de la structure des communautés.

2) I y a de grandes différences entre les cavités du point de vue de 1’abondance des
organismes, de la richesse en especes et de la structure des communautés.

3) Le peuplement est d’autant plus diversifié¢ que la quantité de guano est importante.

Les résultats mettent en évidence :

1) une forte variation d’un site a I’autre a I’intérieur des cavités,

2) une variation entre les cavités, deux cavités se démarquant nettement des autres,

3) une diversité de peuplement non significativement liée a la quantité de guano.

Reprenons ces points en détail.
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4.1 Différences d’un site a I’autre a Pintérieur des cavités

4.1.1 Abondance

Les densités minimum et maximum, données pour les acariens et pour chaque cavité (Tableau
6), montrent des variations trés importantes. Dans la grotte de Sarabo, par exemple, les
densités varient de 360 acariens / dm3 a 10350 acariens /dm3 (de 2722 a 80860 a Rotal). Les
sites différent donc de maniere importante pour les densités d’arthropodes de la mésofaune du
guano.

Les densités obtenues a Sarabo restent dans les limites citées dans la littérature. Welbourn
(1999) cite des densités pouvant aller jusqu’a 17000 individus au dm’ de guano dans des
grottes d’Arizona, confirmant les chiffres cités avant lui (Decu et al. 1974). Les densités
obtenues a Rotal, particuliérement importantes, restent elles aussi dans les limites de la
littérature car des nombres extrémement élevés (33 millions/m?) ont été cités par Harris

(1973).

4.1.2 Richesse en espéces

Le Tableau 7 résume les différences entre les sites des diverses cavités. Les grottes de Amont,
Rotal et Sarabo sont trés hétérogenes, les grottes de Mba, Kafae et Fapon semblant, en
comparaison, plus homogenes. Or ces dernicres grottes sont également les plus longues. Cette
différence d’homogénéité pourrait provenir d’un biais de 1’étude : dans les cavités présentant
un petit développement, certains sites de prélévement se trouvent forcément proches d’une
entrée, dans la zone de transition entre les systemes hypogés et épigés. Or Prous et al. (2004)
ont montré que la richesse en especes est plus forte dans cette zone de transition. Cependant,
I’écart le plus petit (de 7 espéces a 11 espeéces dans Mba) reste important. Les sites différent
donc les uns des autres, a I'intérieur d’une méme cavité, du point de vue de la richesse

spécifique.

4.1.3 Structure des communautés

Les courbes de Coleman, superposées aux courbes d’accumulation des especes d’acariens, ont
montré que, dans les cavités de Kafae, Rotal et Sarabo, les espeéces ne sont pas réparties
uniformément. La structure des communautés subit donc des variations d’un site a 1’autre de

ces cavités.
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Ainsi notre premiére hypothése est confirmée : les divers sites a I'intérieur des cavités
différent largement les uns des autres du point de vue de I’abondance des organismes, de la

richesse en espéces et de la structure des communautés.
4.2 Différences entre les cavités

4.2.1 Abondance

Si ’on considére tous les organismes extraits du guano, les abondances varient de 1176
individus a Mba (trié en entier) jusqu’a 20925 a Rotal, pourtant sous-échantillonné au
cinquieme (Tableau 3). En estimant le nombre total d’organismes contenus dans les flacons
sous-échantillonnés, nous constatons que les grottes de Amont, Fapon, Kafae et Mba ont des
abondances du méme ordre de grandeur (de 1100 a 4400 individus), alors qu’a Sarabo
I’abondance est de I’ordre de 15000 et a Rotal 1’abondance dépasse les 100 000 individus.

Les cavités de Sarabo et Rotal se démarquent donc nettement des autres au point de vue de

I’abondance des arthropodes du guano.

Parmi les 6 cavités étudiées, 3 présentent des pullulations. La faune de Rotal est fortement
dominée par les acariens AS1, celle de Sarabo par les acariens UR14. Dans la grotte de Mba,
les 64 diplopodes Hypocambala anguina de notre étude peuvent passer inaper¢us mais ils
traduisent en fait une forte pullulation, bien visible dans les prélévements a vue.

D’autres pullulations ont été remarquées dans les autres cavités visitées. Cette ¢tude, vu le
faible nombre de cavités traitées, n’a pas permis de mettre en évidence la cause de ces
pullulations et, étant ponctuelle dans le temps, elle ne nous donne aucune indication sur la
durée des pullulations et leur caracteére permanent ou cyclique.

Dans Bat Cave, Moulds (2006) signale une forte pullulation (>150000 individus récoltés par
piegeage) de Uroobovella coprophila (acarien) en été, au moment de la reproduction des
chauves-souris, et une présence trés réduite (quelques centaines d’individus) en hiver, au
moment de ’arrét de production de guano. Il signale également que, dans une cavité ou
I’espéce guanobie Neotemnopteryx australis  (dictyoptere) pullulait quelques années

auparavant, il n’y avait plus que quelques jeunes lors de sa derniére visite.

4.2.2 Richesse en espéces

Dans notre étude, les acariens sont les organismes les plus abondants. C’est le cas dans la

plupart des études sur le guano souterrain (Ferreira et Martins 1999). Nous avons observé 56
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morphoespéces d’acariens (de 14 dans Sarabo a 25 dans Amont). Ce nombre est tres élevé par
rapport a ceux cités habituellement.

Moulds (2006), lors d’une étude sur deux grottes a guano d’Australie, en a observé 10
especes (dont 6 espéces non déterminées) dans Bat Cave et 6 especes (dont 2 non
déterminées) dans Starlight Cave. Il faut cependant considérer que nos méthodes
d’échantillonnage différent. Nous avons échantillonné par extraction en Berlése alors que
Moulds a échantillonné par piégeage. Il est possible que certaines espéces ne soient pas du
tout attirées par les pieges, ce qui expliquerait le faible nombre d’espéces trouvées en
Australie.

Dans une liste de tous les arthropodes du guano répertoriés dans toutes les cavités d’Australie,
Moulds (2004) cite 39 especes d’acariens.

Moseley (2006), dans une étude de 26 cavités et 11 mines abandonnées d’Acadie (Canada),
remarque que les communautés du guano sont dominées par les acariens et les collemboles. Il
cite 26 especes d’acariens (dont 22 trouvées sur du guano). Mais deux facteurs importants
freinent les comparaisons : la température des cavités, de 1’ordre de 6°C (24°C sur Santo) et la
nature du guano. En Acadie le guano est principalement dii aux porcs-€pics qui sont
herbivores.

Ferreira et Martins (1999), dans une étude des communautés des invertébrés du guano
souterrain du Brésil ne trouve aucun acarien sur le guano de chauves-souris malgré des
extractions en Berlése.

Nos données, en richesse spécifique des acariens, sont donc nettement plus ¢élevées que celles
citées habituellement dans la littérature pour les cavités a guano.

L’¢tude sur les collemboles aboutit aux mémes conclusions (en 2004, Moulds ne cite que 9
especes de collemboles pour I’ensemble des grottes a guano d’ Australie).

Dans la méme étude, il cite 86 espéces de coléoptéres. Nous n’avons trouvé que 18 espéces de
coléopteres mais cela ne présage en rien du nombre réel d’espeéces de coléopteres dans les
cavités de Santo car nous n’avons dénombré que ceux extraits par Berlese, c’est-a-dire, ceux
de tres petite taille. D’autres especes ont été récoltées lors des prélévements a vue, mais nous

ne disposons pas encore des résultats.

D’autre part, les courbes d’accumulation des espéces d’acariens (Figure 5) ont montré que les
richesses spécifiques en acariens ne sont pas significativement différentes d’une cavité a
I’autre. Nous ne pouvons donc pas valider 1’hypothése selon laquelle les cavités sont

différentes du point de vue de la richesse spécifique.
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4.2.3 Structure des communauteés

Les analyses (Figure 9, Figure 10, Figure 11) montrent clairement des structures faunistiques
distinctes entre les cavités. Les structures de Fapon, Kafae, Mba et Amont sont cependant
proches alors que celles de Rotal et de Sarabo sont trés nettement individualisées.

Notre deuxieme hypothese était qu’il y a de grandes différences entre les cavités du point de
vue de I’abondance des organismes, de la richesse en espeéces et de la structure des
communautés. nous ne pouvons valider cette hypothése sous cette forme. Les cavités sont
équivalentes du point de vue de la richesse spécifique des acariens. Par contre, deux cavités,
Rotal et Sarabo, se démarquent nettement des autres du point de vue de 1’abondance et de la
structure des communautés. Nous ajouterons que la faune du guano de I’ille de Santo est

particuliérement riche, au regard des autres études portant sur le méme milieu.

4.3 Lien entre la quantité de guano et la diversité du peuplement

Nos analyses montrent clairement que les compositions faunistiques des acariens sont
différentes d’une cavit¢ a 1’autre, celles de Rotal et de Sarabo étant particuliérement
individualisées.

Ferreira et Martins (1999), dans une étude sur les communautés du guano des cavités du
Brésil, montrent que, au niveau des familles, les acariens expriment des préférences pour des
types spécifiques de guano. Moulds (2004) a montré que la distribution de [’acarien
Uroobovella coprophila, qui pullule a certains moments, est directement liée a la répartition
des sites de reproduction de la chauve-souris Miniopterus schreibersii.

Nous n’avons pas pu, dans cette étude, relier les différentes structures faunistiques a des types
précis de guano (chauves-souris / salanganes, différentes espeéces de chauves-souris) car les
différentes communautés de producteurs de guano se sont avérées trop mélangées
spatialement. Nous avons par exemple trouvé des plumes dans du guano que nous pensions
étre du guano exclusif de chauves-souris.

Les deux cavités contenant les plus grandes quantités de guano sont Rotal et Sarabo (Tableau
2). Ces deux cavités possedent chacune une structure faunistique propre mais elles ne sont pas
plus diversifiées que les autres cavités. Notre troisieme hypothése était que le peuplement est
d’autant plus diversifié que la quantité de guano est importante. Nous ne pouvons ni infirmer,
ni confirmer ctte hypothése.

Poulson et Lavoie (2000) suggerent que le dépdt intermittent de guano qui se produit
généralement en zone tempérée conduit & une dominance par quelques especes tandis que le

dépot lent et régulier de guano en zone tropicale autorise des communautés plus diversifiées.
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La encore, nous ne pouvons ni infirmer ni confirmer cette théorie. En effet, les communautés
de Santo sont bien diversifiées mais elles présentent également, dans chaque cavité, des
especes dominantes.

Moulds (2006) suggere que les communautés du guano dépendent plus de I’activité des
chauves-souris (occupation temporaire/permanente, site dortoir/site de reproduction) que de la
latitude. Dans notre étude, les deux grottes ayant une structure faunistique trés marquée pour
les acariens correspondent aux deux grottes abritant des chauves-souris en trés grand nombre,
recréant 1’ambiance de milliers de chauves-souris agglomérées qui régne dans les sites de
reproduction. Notre étude semblerait donc confirmer I’hypothése de Moulds mais le petit

nombre de cavités traitées relativise la portée de ce résultat.

Conclusion

Les grottes a guano sont des écosystémes particuliers, caractérisés par un flux constant de
nutriments en forte concentration, dans un environnement stable et trés fragmenté. Il y a un
manque flagrant d’informations sur ces écosystemes. Il est donc important de poursuivre les
¢tudes dans ce domaine.

L’étude de la biodiversité des écosystémes du guano souterrain de I’ile de Santo ne fait que
commencer, puisque rien n’était connu jusqu’a présent sur ce sujet, et ne peut se résumer a ce
travail. Cependant, les résultats obtenus ne sont pas négligeables et constituent une base solide
pour la suite de I’étude.

Dans un premier temps, il reste a terminer la détermination de tous les échantillons récoltés
dans le guano lors de I’expédition Santo 2006 (Berlése, mais aussi prélévements a vue). Il
faudra ensuite mettre ces résultats en parallele avec la faune totale des cavités, c’est-a-dire
celle prélevée en dehors des dépdts de guano de fagcon a repérer les espéces strictement
inféodées au guano. De méme il faudra comparer cette faune avec celle obtenue par extraction
en Berlése des sols et litieres situés a proximité des cavités.

Enfin, il serait intéressant de renouveler les prélévements de fagcon a étudier 1’évolution des
communautés dans le temps, sur un cycle d’une année et a plus grande échelle sur plusieurs
années. Il serait également intéressant d’étudier les caractéristiques physiques et chimiques du
guano (humidité relative, pH, température, concentration en ammoniac) lors de chaque
prélévement.

I1 est également important que d’autres études voient le jour, dans d’autres milieux souterrains

tropicaux, insulaires ou continentaux.
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Annexe 1 : Carte d’identité du Vanuatu
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Carte d’identité du Vanuatu

Capitale : Port Vila (ile d’Efat¢)

Surface : 12 200 km?

Nombre d’habitants : 200 000 habitants ; 16 hab/km?

Habitants : Ni-Vanuatu (Nivan)

Nombre d’1iles : Une centaine dont une douzaine d’importantes
Provinces : Malampa, Penama, Sanma, Tafea, Torba

Langues officielles : bichlamar, anglais, francais (et environ 120 langues traditionnelles)
Indépendance : 30 juillet 1980
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Annexe 2 : Carte de localisation des cavités de Santo
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Chaque numéro correspond a une cavité explorée.

Santo.

Les cavités sont creusées dans le calcaire. I1 n’y en a donc pas dans la partie volcanique de
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Annexe 3 : Méthode de sous-échantillonnage utilisée

Le contenu du flacon (20 ml) est versé dans un tube conique Falcon (50 ml).

Le flacon est rincé plusieurs fois a I’alcool, complétant ainsi jusqu’a 50 ml.

Le tube Falcon est secoué pendant plusieurs minutes pour homogénéiser son contenu.

Ensuite 40 ml sont rapidement versés dans un autre tube Falcon. Apres sédimentation le

guano et les animaux sont transférés dans le flacon d’origine.

Il reste donc théoriquement le cinquiéme du flacon initial dans le tube conique. Le bouchon et

les parois sont nettoyées a 1’alcool complétant ainsi le tube.

Avantage du tube Falcon : il est gradué, son contenu est facile a homogénéiser (en le bouchant

et le renversant plusieurs fois), son contenu est facilement transférable, et son culot conique

permet de bien concentrer.

Annexe 4 : Récapitulatif des récoltes

Amont |Fapon Kafae Mba Rotal Sarabo |Total
Acariens 1040 691 634 581 19509 2950 25405
Coléopteres 2 2 94 4 110 64 276
Araignées 8 1 2 0 2 0 13
Collemboles 2907 302 302 382 938 9 4840
Dermaptéres 0 0 0 0 0 6 6
Diploures 1 0 0 0 3 0 4
Dipteres 12 4 18 1 289 121 445
Fourmis 44 9 4 19 11 37 124
Hétéroptéres 0 1 0 0 12 0 13
Homoptéres 0 0 0 0 0 2 2
Isopodes 4 2 0 35 0 0 41
Myriapodes 37 0 20 67 1 0 125
Opilions 0 0 0 0 1 0 1
Orthoptéres 1 0 0 0 0 0 1
Pseudoscorpions 0 0 0 0 40 8 48
Schizomides 2 0 0 0 0 0 2
Thysanoptéres 0 0 0 0 1 0 1
Tinéides 352 56 453 84 3 359 1307
Autres larves 2 3 77 1 3 0 86
Autres 2 0 4 0 0 0 6
ceufs 10 0 11 2 2 28 53
Total 4424 1071 1619 1176 20925 3584 32799
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Annexe 5

: Jeu de données complet
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