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Foreword

Discovery of deep-sea hydrothermal vents and the
associated biological communities (1977) pro-
foundly changed our perception of the deep-sea.
Since the initial observation at the Galapagos
Spreading Center, many scientific cruises have
been devoted to the study of hydrothermal vents
in the Pacific and Atlantic Oceans, on Oceanic
Ridges and in Back-Arc Basins. During the last
two decades, specimens have been collected in a
number of active areas and a substantial number
of new taxa have been described (see table) even
at a high level of the zoological classification.
Conversely, even within the most sampled ridge
segment, a number of undescribed taxa are
known to be still present both within the vent field
area itself (e.g. protozoans, nematods, nemertes,
amphipods, ...), and at its immediate periphery
and within the graben (fishes, octopuses, sponges,
actiniarians, echinoderms...). Moreover, the fau-
nal composition of some “hydrothermal environ-
ments” such as the hydrothermal plumes or cold
polysulfide deposits are still very poorly studied
and have not been sampled. Finally, South-Atlan-
tic and Indian Oceanic Ridges remain unknown
as do high latitude areas; their exploration would
obviously provide new insights on hydrothermal
vent fauna assemblages.

The use of manned submersibles and ROVs
allows us to describe new communities from
direct observations on the bottom, from video-
tapes or photographs; but frequently scientists are
faced with taxonomical uncertainties and suffer
from a lack of information that make them unable
to name organisms observed even at a high level
of classification. Moreover, non-biologists and
pilots working at deep-sea vents are not told of the
usefulness of collecting or observing precisely one
or another organism.

The aim of the first edition of the present manual,
published under the auspices of InterRidge, is (1)
to help on site pilots and scientists to describe the
faunal communities living at active deep-sea
spreading centers, (2) to help people sorting the
samples, and (3) to improve the spreading of the
sorted fauna among an international web of taxo-
nomists. Most of the faunal sheets included herein
are not made from original observations but are
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taken from published documents. A short list of
references may help a more precise identification
based on the original source. The coverage of the
manual is not exhaustive and some species, even
though found frequently, were not treated herein
because of a lack of information. We plan to edit
periodic addenda to the first edition of the manual
as and when required (new observations, new
sites, etc...) and we request all scientists involved
in InterRidge and national programs on ridges to
contribute to these addenda by sending formatted
photographs, drawings and texts to the editors.

Remark

A few contributors sent us faunal sheets dealing
with cold-seep species (Nichomache ohtai, Nat-
sushima bifurcata, Nautiliniella calyptogenicola,
Shinkai sagamiensis, Protomystides hatsushimaen-
sis, Calyptogena fausta, Calyptogena soyoae).
Although the presentation of cold-seep species was
not the main aim of the manual, the taxonomical
proximity between the two faunal stocks led us to
include these sheets.
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The fauna of deep-sea hydrothermal vents

an introduction

Pierre Chevaldonné

Center for Deep-Sea Ecology & Biotechnology,
IMCS, Rutgers University, New Brunswick, NJ
08903-0231, USA and IFREMER, Centre de Brest,
France.

Life — at least as we conceive it — requires a
source of energy, and practically all life forms on
our planet directly or indirectly use solar radiation
to achieve this goal. Direct access to this energy
is only available for photosynthetic organisms,
whose primary production benefits the other bio-
tic compartments. Light, however, only penetrates
= 300 m into the oceans, prompting nineteenth-
century British biologist Edward Forbes to propose
that life could not logically exist at depths greater
than 550 m. Later discoveries proved him wrong,
since life has been found in the deepest oceanic
trenches. Forbes’ logic was rapidly supplanted
by another paradigm: the deep-sea is a desert
deprived of local primary production, exclusively
dependent on the weak flux of organic matter
settling from the sea surface. Thus, this ecosystem
has long been considered one of the poorest on
Earth in terms of biomass.

Today, sending people into outer space is no lon-
ger astonishing, but, because much of our unex-
plored Earth is made of seawater, oceanography

" can still provide great surprises. An excursion of a
few miles to the deep-sea floor of the Pacific
Ocean would indeed bring us such a surprise: in
February 1977, at a depth of 2500 m on the crest
of the Galapagos Rift, John Corliss and John
Edmond were the first to directly witness luxu-
rious animal communities developing around hot
springs. These communities challenged contem-
porary knowledge concerning deep-sea life at that
time (see for example 1-5).

The spectacular views of these “oases of the abyss”
rapidly circulated around the world. They are now
renowned and almost familiar. The communities
are not only spectacular, but they have proved to
be scientifically unique, and have transformed
many of our traditional views of deep-sea ecology.
Today, 20 years after the initial discovery, hydro-
thermal vents are still at the centre of heated
debates within the scientific community: did life
appear at hydrothermal vents (6-8)? What is the
upper limit for life of different groups of organisms
(9-13)2 Was photosynthesis engineered at vents
(14-16)? Are El Nifo events controlled by hydro-
thermal activity (17)? Is the volume of the oceans
regulated by hydrothermal processes (18, 19)? Can
we dump oil platforms into deep-sea hydrothermal
vents (20, 21)? Is the Earth’s deep subsurface thri-
ving with a chemoautotrophic thermophilic bio-
mass that is higher than the biomass produced at
its surface (22)? Are there hydrothermal systems
on Mars (23, 24)?2 Therefore, it is no wonder that
some science fiction writers found inspiration in
images of vent animal communities (25, 26).

Anyone who observes an active “black smoker”
— one of the most spectacular manifestations of
hydrothermalism — can sense the energy pro-
duced there: the fluid, superheated to more than
350°C and laden with black sulfide particles, is
expelled from the seafloor at velocities of 0.4 to
3 m s (27) through an orifice at the top of chim-
ney-like constructions. And indeed a smoker can
generate power equivalent to 50 MW (28).
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While some individuals are interested in this
aspect of such energy production at vents and
even have plans to use it (29), another type of
energy makes this system even more interesting:
the chemical energy produced by the oxidation
of the fluid’s reduced compounds (primarily
sulfides). Chemoautotrophic microorganisms,
capable of utilising this energy to synthesize orga-
nic matter, are at the base of the hydrothermal
trophic web (30, 31). They enter the trophic chain
either as free-living organisms consumed by pri-
mary consumers, or through epibiotic and endo-
symbiotic associations with invertebrates (32, 33).

The hydrothermal fauna is largely fuelled by this
chemosynthetic primary production, and many
species are endemic to vents with a more or less
strong dependence on the fluid. Their biomass is
much higher than in other non-vent abyssal envi-
ronments. The unexpected Galapagos Rift disco-
very launched a long series of deep-sea submer-
sible research cruises conducted by scientific
teams of several nations (mainly the United States,
France and Canada; later Japan and the Soviet
Union). These efforts resulted in detailed descrip-
tions of the community organisation and various
aspects of the biology of some of the most promi-
nent members of the vent fauna.

Animal communities are often distributed in
concentric rings or halos (34) around the vent
emissions, mainly concentrating where the dilu-
ted fluid is 10-20°C. Ambient deep-sea tempera-
ture is usually only 2-3°C.

Numerous additional chemosynthetically-based
animal communities have been discovered at other
active oceanic ridges, as well as at subduction
zones and some passive margins characterised by
particular geological features (e.g. seepage of
brines or carbonates). At these so-called deep-sea
“cold-seeps”, community structure is very similar
to that of hot vents, and numerous taxonomic
affinities (mostly at the genus and family level)
exist between the two systems (35, 36).

More recently, new discoveries have demonstrated
that similar communities can develop around
the sunken carcasses of large marine vertebrates

(37-40), or even around other masses of organic
material derived from natural (41) or man-made
sources (42).

These discoveries shed new light on another eco-
system found in virtually all shallow marine sedi-
ments, a few cm {(sometimes mm) below the
sediment-water interface, at the “chemocline” or
redox potential discontinuity (RPD). Here,
hydrogen sulfide produced by decaying organic
matter and by anaerobic sulfate-reducing
microorganisms (43) accumulates as oxygen
disappears (44, 45). This complex environment has
been termed the “sulfide system” by Fenchel (45)
and animal communities (dominated by primitive
groups of micro- and meiofauna) inhabiting the
sediments have been termed “thiobios” by Boaden
and Platt (46).

At the chemocline, some of the H5S produced is
utilised by chemoautotrophic microorganisms,
either free-living or symbiotic, associated with
meiofaunal taxa and some bivalve species (Luci-
nidae, Thyasiridae, Solemyidae) adapted to the
steep chemical gradients in this environment (47-
49). The chemical environment of the “sulfide sys-
tem”, and that of other sulfide-rich habitats (sea-
grass beds, swamps, salt marshes, mangroves,
sludge outfalls), thus is similar in many respects
to that of the deep-sea chemosynthetic commu-
nities, except that gradients occur in bottom sedi-
ments rather than the water column. Many of the
“exceptional” adaptations observed in hydro-
thermal vent fauna (endosymbiosis, epibiosis,
detoxification, etc.) also can be found in the thio-
bios. The uniqueness of hydrothermal vent fau-
nas lies in their high productivity relative to non-
vent deep-sea fauna, the large size of some of
the organisms, the patchy and ephemeral nature
of their habitat, and sometimes the adaptation of
the fauna to high temperatures. ‘

At seafloor spreading centres, basaltic crust
becomes permeable due to numerous faults and
fissures. Dense, cold (= 2°C) seawater penetrates
into the seafloor to unknown depths and is super-
heated near the roof of a shallow magmatic



chamber (= 1200°C) beneath the ridge axes. The
heated seawater is chemically altered by leaching
of the surrounding rocks. The heated and buoyant
fluid is then advected to the seafloor in highly
localised emissions known as hydrothermal vents.
* When the fluid is not diluted in the subsurface, it
is typically hot (= 350°C, maximum 404°C),
anoxic, and acidic (pH as low as 3 and below),
with a variable salinity (from a tenth to twice that
of seawater). It is also usually enriched with redu-
ced compounds such as H,S (up to 110 mmol
kg1), CHy, CO,, 3He, H,, and with trace elements
(Li, Mn, Fe, Ba, Cu, Zn, Cd, Pb).

Hydrothermal fluids are depleted or deprived of
magnesium, sulfates, nitrates and phosphates (27,
50-54). When the fluids are expelled without prior
dilution, polymetallic sulfides and anhydrite (cal-
cium sulfate) precipitate as they mix with seawater,
and produce chimney-like edifices called “smo-
kers” (55, 56). If the fluid partially mixes with sea-
water before reaching the seafloor, precipitation
occurs mainly in the subsurface network of fis-
sures, and a warm, almost translucent fluid diffuses
at a slow rate over less localised areas. These two
types of hydrothermal venting can co-occur at a
single hydrothermal site.

Hydrothermal vents characterised by diffuse flow
were first discovered on the Galapagos Rift, while
“black smokers” were first observed at 21°N on
the East Pacific Rise (21°N/EPR) (57). Later they
were noted at other latitudes on the EPR, as well as
in the Guaymas Basin, Gulf of California (all
known venting sectors of this geographic area are
listed in 58). Hydrothermal-vent animal com-
munities were subsequently discovered on the
northeast Pacific ridges (Explorer, juan de Fuca,
and Gorda), on the Mid-Atlantic Ridge (MAR),
and at back-arc basin spreading centres in the
western Pacific. Hydrothermal venting is also
known to occur at the summit or flanks of some
seamounts, but are not always colonised by ani-
mal communities. Shallow-water vents likewise
exist in the littoral zones of active volcanic
regions, but there have been very few studies of
their impact on surrounding communities. Finally,
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hydrothermal vents occur in some lacustrine sys-
tems such as Baikal and Tanganyika; however,
they are not always associated with a specific
fauna. Table 1 summarizes the general features of

~ all known hydrothermal zones with available

information on associated fauna. The location of
these zones is presented in figure 1.

Life forms concentrate in the zone of mixing bet-
ween the hydrothermal fluid and seawater, where
environmental conditions are extremely variable.
Life also exists in the periphery of this zone, in the
hydrothermal plume and at inactive sulfide depo-
sits, but has not been extensively studied there.
Microbial life is highly diversified, including Bac-
teria and Archaea, chemoautotrophs and hetero- .
trophs, and free-living (benthic or planktonic) or
symbiotic forms, whose densities sometimes
exceed those encountered in the littoral zones
(59-61). These microorganisms grow at tempera-
tures ranging from 2°C (seawater) to at least
110°C (hyperthermophiles).

Free-living forms may exist as thick bacterial mats
which attract macrofaunal species (gastropods,
polychaetes, small crustaceans). According to Fus-
tec et al. (62), animal species living in close asso-
ciation with chemoautotrophic bacteria may
account for up to 75-90% of the biomass obser-
ved at a vent site. These species have developed
special adaptations to the hydrothermal fluid’s
toxicity, in order to be able to provide their sym-
bionts with essential nutrients (32, 33, 63, 64).
Communities develop around vents as small
assemblages of organisms, like “islands” (sites)
along the ridge axes. Many sites are relatively
short-lived, with the life-span of a hydrothermal
field (sites and fields: sensu Chevaldonné et al.,
58) estimated to be 10-100 years (65). In addition,
since hydrothermal zones are located at spreading
centres, they are affected by aperiodic volcanic
and tectonic events that greatly affect the normal
pattern of ecosystem development. At present,
four important eruptions have been documented:-
9°50’N on the EPR in 1991 (66, 67); CoAxial on
the Juan de Fuca Ridge in 1993 (68); 42°40'N on
the Gorda Ridge in early 1996 (69); and Loihi
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Seamount in July 1996 (70). It appears, however,
that the rate of temporal instability of venting acti-
vity depends on the ridge system considered.
Greater instability has been observed at fast- to
intermediate-spreading ridges (EPR, Juan de Fuca)
than at slow-spreading ridges, such as the Mid-
Atlantic Ridge (71).

Hydrothermal vent animal communities are also
spectacular for their novelty: 93% of the = 350
species (to date) occurring at vents are endemic
to these systems and are new to science (72, 73).
Some taxa are new at high taxonomic levels
(Family and above), and some species can be
considered as “living fossils” with Palaeozoic affi-
nities (74-76). Hence, today’s vent communities
may derive from a global Palaeozoic vent assem-
blage (72). The list of hydrothermal species is

increasing every day, as new active zones are
discovered or known zones are being studied in
greater detail. The overall pattern is a dominance
by certain groups such as molluscs, polychaetes
and arthropods which make up 93% of the
described species (72). Remarkably, some other
important groups including echinoderms, sponges,
brachiop‘ods, br‘yozoans, etc., are absent (or almost
so) from vents.

After 20 years of discoveries and descriptions of
new species, it has become difficult to develop a
global view of this fauna. References are highly
dispersed in the literature. The present work, long-
awaited, should provide such a comprehensive
view. With its format allowing additions, it will
undoubtedly become a classic companion for
researchers from the international community for
at least another 20 years.
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La faune des sources hydrothermales profondes

Introduction

Toute vie, du moins telle que I’étre humain la
congoit, nécessite une source d’'énergie, et prati-
quement toutes les formes de vie de notre planéte
utilisent directement ou indirectement le soleil a
cette fin. L'acceés direct a cette énergie n’est pos-
sible que pour les organismes photosynthétiques,
dont la production primaire bénéficie aux autres
. compartiments biotiques. La lumiére ne pénétrant
environ que les quelque 300 premiers métres des
océans, c’est donc en toute logique et apreés
quelques extrapolations que |’Anglais Forbes, au
milieu du xixe siécle, établit la limite de la vie &
550 m de profondeur. On a progressivement
découvert par la suite que la vie était présente jus-
qu’au plus profond des fosses océaniques. La
logique de Forbes a vite été remplacée par un autre
paradigme : I’écosystéeme abyssal étant dénué de
production primaire photosynthétique, |’abon-
dance et la répartition des organismes dépendent
essentiellement du faible flux de matiére orga-
nique en provenance de la surface éclairée des
océans. Cet écosystéme a par conséquent long-
temps été considéré comme I'un des plus pauvres
de notre planéte en termes quantitatifs.

Cependant, et c’est un des grands plaisirs que pro-
cure "'océanographie a une époque ou la présen-
ce de ’homme dans 'espace ne surprend plus
guere, un voyage de quelques kilomeétres dans les
profondeurs de I’Océan Pacifique suffira pour
faire une surprenante découverte : en février 1977
a 2500 m de fond sur la ride des Galdpagos, John
Corliss et John Edmond sont les premiers hommes
a observer directement des communautés ani-
males luxuriantes qui se développent autour de
sources hydrothermales, et qui défient les lois
d’alors sur |'organisation de la vie a cette profon-
deur (voir par exemple 1-5).

Les images spectaculaires de ces “ oasis ” des
abysses ont fait le tour du monde et sont désor-

mais presque familiéres. Mais ces communautés
ne sont pas seulement photogéniques ; elles se sont
également rapidement avérées extraordinaires sur
le plan scientifique, et ont remis en cause beau-
coup d’idées regues. Aujourd’hui, 20 ans apres
leur découverte, les sources hydrothermales sont
encore au centre de nombreux débats, parfois pas-
sionnés, qui animent régulierement l[a commu-
nauté scientifique en général : I'environnement
hydrothermal a-t-il été le lieu d’apparition de la vie
(6-8) 2 Quelle est la température limite des diffé-
rents groupes d’organismes (9-13) ? La photosyn-
thése a-t-elle été élaborée au niveau des sources
hydrothermales (14-16) ? Les phénomeénes clima-
tologiques El Nifio sont-ils contrélés par I'activité
hydrothermale (17) ? Le volume des océans lui-
méme est-il contr6lé par I’hydrothermalisme (18,
19) ? Peut-on utiliser les sources hydrothermales
comme sites d’accueil pour plates-formes pétro-
lieres hors d’usage (20, 21) ? La crofite terrestre est-
elle le siege d’une biomasse endogée thermophile
chimioautotrophe supérieure a celle vivant a sa
surface (22) ? Existe-t-il des systémes hydrother-
maux sous la surface de la planéte Mars (23, 24) ?
Aussi, il nest pas surprenant que les communau-
tés animales hydrothermales inspirent les auteurs
de science-fiction (25, 26).

Quiconque a vu un ¥ fumeur noir ” en activité,
une des manifestations hydrothermales les plus
spectaculaires, ne peut qu’en retirer une impres-
sion d’énergie : un fluide chauffé a plus de 350°C,
chargé de particules de sulfures noires, est expul-
sé entre 0,4 et 3 m 7! (27) par un orifice situé au
sommet de formations minérales en forme de che-
minées. Et en effet, un seul fumeur peut ainsi
développer une puissance atteignant jusqu’a
50 MW (28). Bien que certains s’intéressent a cet
aspect physique de I'énergie hydrothermale et
envisagent méme son exploitation (29), c’est un

171
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tout autre type d’énergie qui fait la particularité
de |’écosystéme hydrothermal : I’énergie chi-
mique provenant de |’oxydation des composés
réduits (principalement les sulfures) présents dans
le fluide émis. Les microorganismes chimioauto-
trophes, capables d'utiliser cette énergie pour
produire de la matiére organique, sont a la base
du réseau trophique hydrothermal (30, 31). Ils
sont soit libres et entrent dans la chaine alimen-
taire par I'intermédiaire de consommateurs pri-
maires, soit impliqués dans des associations avec
des invertébrés allant de I’épibiose & des sym-
bioses trés étroites (32, 33).

La faune alimentée (en grande partie) par cette
production primaire chimiosynthétique est com-
posée d’espéces pour la plupart endémiques et
souvent strictement dépendantes du fluide, dont la
biomasse est exceptionnelle pour cette profon-
deur. Leur découverte inattendue sur la ride des
Galdpagos a été le début d’une longue série de
campagnes de plongées en submersibles scienti-
fiques impliquant plusieurs nations (principale-
ment les Etats-Unis, la France et le Canada, puis le
Japon et I’'Union Soviétique) qui ont depuis per-
mis de décrire ces communautés ainsi que certains
aspects de la biologie des principaux invertébrés
récoltés. Ainsi, la faune est souvent distribuée en
auréoles concentriques (34) autour des points
d’émission de fluide hydrothermal dilué a une
température voisine de 10-20°C contrastant forte-
ment avec les 2°C du milieu ambiant. De nom-
breuses communautés animales a base chimio-
synthétique ont depuis été découvertes sur d’autres
zones actives des dorsales océaniques, mais éga-
lement dans les zones de subduction et sur les
marges passives présentant des contextes géolo-
giques particuliers (résurgences carbonatées ou
salines). Dans ces zones de “ suintements froids ”,
les communautés s'organisent de maniére relati-
vement similaire a celles des sources hydrother-
males, et de nombreuses affinités taxonomiques
(principalement aux niveaux des genres et
familles) ont été observées entre ces deux systtmes
(35, 36). Plus récemment, il a été observé que des
communautés d’un type similaire pouvaient se

développer au niveau de carcasses de grands ver-
tébrés marins (37-40), voire méme au niveau de
débris organiques divers naturels (41) ou anthro-
pogéniques (42).

Toutes ces découvertes extraordinaires ont permis
de jeter un regard nouveau sur un systéme beau-
coup plus discret, mais aussi beaucoup plus
proche de nous, et connu (méconnu ?) depuis plus
longtemps. Dans pratiquement tous les sédiments
marins littoraux, a quelques cm (parfois mm) de
l'interface, au dela de la “ chimiocline ” ou “ zone
de discontinuité redox ” (RPD), le sulfure d’hydro-
géne issu de la décomposition de la matiére orga-
nique et de la sulfatoréduction anaérobie des
microorganismes (43), s’accumule dans l'eau
interstitielle, en méme temps que 'oxygéne dis-
parait (44, 45). Cet environnement complexe a
été appelé “ sulfide system ” (45) et les commu-
nautés animales (dominées par des groupes primi-
tifs de micro- et méiofaune) habitant ce systeme
ont été dénommées “ thiobios # (46).

Au niveau de la chimiocline, une partie de I'H,S
produit est utilisé par des microorganismes chi-
mioautotrophes, soit libres, soit symbiontes de la
méiofaune ou de bivalves (Lucinidae, Thyasiri-
dae, Solemyidae) tirant profit de cet environne-
ment et de sa variabilité spatiale et temporelle
(47-49). L'environnement chimique du “ sulfide
system ”, et des autres environnements riches en
sulfures (herbiers de phanérogames marines,
marécages, mangroves, zones de rejet d’effluents
organiques) présente ainsi de nombreuses analo-
gies avec celui des communautés profondes a
base chimiosynthétique, mais le gradient n’y est
pas situé en pleine eau.

Les nombreuses adaptations “ exceptionnelles ”
observées chez la faune hydrothermale (endo-
symbioses, épibioses, détoxification, etc.) sont
souvent également connues chez les organismes
du thiobios, qui offrent ainsi un parallgle intéres-
sant, et plus proche de nous. L'originalité des
communautés hydrothermales réside plutét dans
leur production trés forte pour le milieu abyssal,
la grande taille des organismes, la distribution
éparse des sites hydrothermaux et leur faible



durée de vie, ainsi que, dans certains cas, dans
I'adaptation a des températures élevées.

Au niveau des zones d’accrétion océaniques que
sont les dorsales, le plancher océanique est rendu
perméable du fait d’une fissuration importante.
L'eau de mer dense et froide (=2°C) s'infiltre dans
la crolite océanique, mais on ignore encore jus-
qu’ol et quel est le degré de contact avec la
chambre magmatique (=1200°C) ici plus proche
de la surface que partout ailleurs. Les constituants
de 'eau de mer subissent alors de nombreuses
altérations au contact des roches environnantes.
L'eau s'échauffe, devient moins dense, puis rejaillit
hors de la crote basaltique en des points focali-
"sés, les sources hydrothermales. Lorsqu’il ne subit
pas de dilution lors de sa remontée, le fluide émis
est chaud (typiguement =350°C, maximum
404°C), anoxique, acide (pH atteignant 3,1), a sali-
nité variable (de 0,1 a 2 fois celle de I'eau de mer),
et riche en composés réduits tels que H,S (jusqu’a
110 mmol kg"), CHy, CO,, 3He, H,, et de nom-
breux éléments normalement peu représentés
dans l’eau de mer (Li, Mn, Fe, Ba, Cu, Zn, Cd,
Pb) ; le fluide hydrothermal ne contient que peu
ou pas de magnésium, sulfates, nitrates, et phos-
phates (27, 50-54). Lorsque le fluide est émis sans
dilution préalable, sulfures polymétalliques et sul-
fates de calcium (anhydrite) précipitent pour for-
mer les édifices hydrothermaux lors du mélange
avec 'eau de mer environnante (55, 56). Si un pre-
mier mélange avec I'eau de mer a eu lieu lors de
la remontée, la précipitation se produit partielle-
ment dans le réseau de fissures et le fluide s’en
échappe lentement a des températures plus
faibles. Dans le premier cas, I’hydrothermalisme
se manifeste sous forme de fumeurs, et dans l'autre
sous forme d’aires plus ou moins étendues d'émis-
sions diffuses fréquemment translucides ou peu
chargées en particules. Ces deux formes d’émis-
sion ne sont pas exclusives au sein d’un méme
site hydrothermal.

Aprés la découverte de I’hydrothermalisme de
diffusion sur la ride des Galdpagos, les premiers
fumeurs noirs ont été observés a 21°N sur la dor-
sale du Pacifique oriental (21°N/EPR) (57), puis
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en de nombreux autres endroits de cette dorsale
ainsi que son prolongement dans le Bassin de
Guaymas, Golfe de Californie (listés dans 58).
Des communautés hydrothermales ont également
été découvertes sur les dorsales du Pacifique nord-
est (Explorer, Juan de Fuca, Gorda), la dorsale
médio-atlantique (MAR), et au niveau des zones
d’accrétion des bassins arriére-arc du Pacifique
occidental. D’autres manifestations hydrother-
males se produisent au sommet de certains monts
sous-marins (seamounts), mais ne présentent pas
toutes des communautés animales. L'hydrother-
malisme littoral est assez répandu dans les régions
volcaniques, mais peu étudié, et son impact sur
les communautés avoisinantes est mal connu.
Enfin, des sources hydrothermales existent dans
certains grands lacs tels que Baikal et Tanganyika,
mais dans le cas de ce dernier, on ne signale pas
de faune associée. Le tableau 1 fait la synthése des
caractéristiques générales des zones hydrother-
males connues  ce jour pour lesquelles des infor-
mations sur la faune associée sont disponibles. Ces
zones sont reportées sur la figure 1.

C’est dans la zone de mélange entre le fluide
hydrothermal et I’eau de mer, oti les conditions
du milieu sont extrémement fluctuantes, que se
concentre la vie hydrothermale. Elle est cependant
également présente en périphérie des sites, bien
que pratiquement pas étudiée, du fait de son carac-
tére moins spectaculaire, au niveau du panache de
fluide et des dépots de sulfures inactifs. Le com-
partiment microbien est trés diversifié, composé
de Bacteria et d’Archaea, chimioautotrophes et
hétérotrophes, libres (benthiques ou plancto-
niques) ou symbiontes, dont la densité avoisine
ou dépasse celles des eaux littorales de surface
(59-61). Ces microorganismes se développent a
des températures comprises entre 2° (celle de I'eau
de mer) et au moins 110°C (ultrathermophilie).
Les microorganismes libres forment parfois d'épais
tapis sur lesquels on observe des especes de la
macrofaune (polychétes, gastéropodes, petits crus-
tacés). De nombreuses espéces animales vivent en
association plus ou moins étroite avec des bacté-
ries chimioautotrophes. Elles constitueraient entre
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75 et 90 % de la biomasse totale des sources
hydrothermales (62). Ces invertébrés ont dévelop-
pé des adaptations particuliéres pour résister a la
toxicité du fluide hydrothermal pour assurer les
besoins nutritionnels de leurs symbiontes (32, 33,
63, 64).

Ces peuplements se regroupent autour des émis-
sions hydrothermales, formant des populations de
petite taille, distribuées en 1lots (sites) le long des
dorsales. Les sites sont éphémeres : la durée de
vie d'un champ hydrothermal (sites et champs :
sensu Chevaldonné et al., 58) est estimée entre 10
et 100 années (65). De plus, les zones hydrother-
males se trouvant par définition au niveau des
zones d’accrétion de la cro(ite océanique, elles
sont épisodiquement le siege d'éruptions volca-
niques remettant en cause de maniére catastro-
phique la maturation de ces écosystémes ; jusqu’a
présent, les effets de quatre éruptions importantes
ont été observés et décrits, & 9°50’N sur la dor-
sale du Pacifique oriental en 1991 (66, 67), &
CoAxial sur la dorsale de Juan de Fuca en 1993
(68), 2 42°40'N sur la dorsale de Gorda début
1996 (69), eta Loihi Seamount en juillet 1996 (70).
Il apparait cependant que le degré d’instabilité
temporelle des émissions differe selon les dorsales.
L’instabilité est la plus forte au niveau des dorsales
a taux d’'accrétion rapide ou intermédiaire (EPR,
Juan de Fuca), mais bien moindre sur la dorsale
médio-atlantique, dont la vitesse d’accrétion est
plus lente (71).

Les communautés animales hydrothermales sont
également spectaculaires du fait de leur originali-
té : elles sont constituées a 93 % d’organismes
nouveaux endémiques a ce systéme, dont plus de
350 espéces ont été décrites a ce jour (72, 73).
L'originalité de ces taxa concerne parfois des
niveaux taxonomiques élevés (familles et au-dela),
et certaines de ces espéces présentant des carac-
teres de ” fossiles vivants ” d’affinités paléo-
zoiques (74-76), ces communautés pourraient
dériver d’'un assemblage datant de cette période
(72). La liste des espéces hydrothermales s’agran-
dit de jour en jour, au fil des découvertes de nou-
velles zones, ou de I'étude détaillée de sites déja
connus. On peut cependant déja observer la
dominance de certains groupes tels que mol-
lusques, polychétes et arthropodes, qui consti-
tuent 93 % des especes décrites (72). Certains
autres groupes sont curieusement absents ou fai-
blement représentés, tels les échinodermes, spon-
giaires, brachiopodes, bryozoaires, etc.

Apreés 20 ans de découvertes et de descriptions de
nouvelles especes hydrothermales, il devient diffi-
cile aujourd’hui d’avoir une vue d’ensemble de
cette faune, tant la bibliographie est dispersée. Le
présent ouvrage, attendu depuis longtemps,
devrait enfin permettre de remédier a ce probléme,
et son format permettant des additions, il est cer-
tain qu’il deviendra un classique indispensable
aux chercheurs de la communauté internationale,
pendant au moins 20 ans encore.
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Galapagos * | E Pacific Oceanic ridge 2450-2700 | Vestimentifera, Mytilidae, Vesicomyidae, Alvinellidae, (3,4
Bythograeidae, enteropneusts

North EPR * | E Pacific Oceanic ridge 2000-2620 | Vestimentifera, Mytilidae, Vesicomyidae, Alvinellidae, (5-8)
Bythograeidae, Zoarcidae

South EPR * | E Pacific Oceanic ridge 2600-3100 | Vestimentifera, Cirripedia, actinians, Vesicomyidae, (9, 10)
Bythograeidae, Mytilidae, Zoarcidae, Alvinellidae

Guaymas * | E Pacific Sedimented ridge | 2000-2050 | Vestimentifera, Vesicomyidae, Alvinellidae, Nuculana (1,8,11)

Explorer NE Pacific Oceanic ridge | 1800-1870 | Vestimentifera, gastropods, Alvinellidae, Ampharetidae, (12)
actinians

Juan de Fuca | NE Pacific Oceanic ridge 1540-2950 | Vestimentifera, Vesicomyidae, gastropods, pycnogonids, (1,13)
Alvinellidae, Ampharetidae, actinians

Gorda NE Pacific Oceanic ridge | 2700-3300 | Vestimentifera, Vesicomyidae, gastropods, pycnogonids, (14)
Alvinellidae, Ampharetidae, actinians

Lau W Pacific Back-arc basin 1600-2000 | Alviniconcha, Ifremeria, Acharax, Mytilidae, Cirripedia, (15)
Lithodidae, Vestimentifera, Bythograeidae

Fiji W Pacific Back-arc basin | 2000-3000 | Alviniconcha, Ifremeria, Mytilidae, Bythograeidae, (15, 16)
Alvinellidae, Cirripedia, holothurians, Lithodidae

Manus W Pacific Back-arc basin | 1630-2500 | Alviniconcha, lfremeria, Alvinocarididae, Vestimentifera, (17,18)
Bythograeidae, Alvinellidae, Cirripedia, holothurians

Mariana W Pacific Back-arc basin | 2500-3750 | Alviniconcha, Mytilidae, Alvinellidae, Bythograeidae, (19)
Alvinocarididae, Marianactis

Okinawa W Pacific Back-arc basin 680-1550 | Vestimentifera, Vesicomyidae, Alvinellidae, Alvinocarididae, | (20)
Mytilidae, Zoarcidae

Aden Gulf of Aden | Young ridge 1400-1600 | Shrimp aggregations, actinians and galatheid crabs (9)

MAR ** Atlantic Oceanic ridge 1575-3700 | Alvinocarididae, Bythograeidae, Zoarcidae, Mytilidae, (21)
Polynoidae

Menez Gwen | W Azores Oceanic ridge 840-870 Mytilidae, Alvinocarididae, (22)

14°45'N Atlantic Oceanic ridge | 2940-3005 | Mytilidae, Alvinocarididae, Bythograeidae (23)

Kaikata S Japan Seamount 440910 Mytilidae, Polynoidae, gastropods, Bythograeidae (24-26)

Nikko S Japan Seamount 433 Vestimentifera, cynoglossid fish (20,27)

Mokuyo S Japan Seamount 1256 Mytilidae, Vestimentifera, shrimps (28)

Suiyo S Japan Seamount 1320-1371 | Mytilidae, Bythograeidae, Polynoidae, shrimps (28)

Edison WPacific | Seamount 1450 Neslodyiridhe, Weutrs: BNl GUITIELS SRS 29)

Loihi S Hawaii Seamount 980 Bresiliid shrimps, pogonophorans (30, 31)

Piyp Bering Sea Seamount 360-450 Vesicomyidae + aggregation of non-endemics (32)

Kraternaya | Kuriles Islands | Littoral 0-30 High faunal concentration : echinoderms, (33, 34)
bivalves Conchocele sp., cerianths

Palos Verdes | California Littoral 1-10 Haliotis concentrations (35)

Kagoshima | S Japan Littoral 82-110 Vestimentifera, Solemyidae, polychaetes, galatheids, shrimps | (36)

Kolbeinsey | N Iceland Littoral 100-106 | Concentration of non-endemic species: sponges, hydrozoans | (37, 38)

Milos Aegean Sea | Littoral 3-115 Cmcenh‘anmons of gastropods, echiurians, polychaetes, (39)

Capo Palinuro| Tyrrhenian Sea | Littoral 9 Concentrations of chaetopterid polychaetes, sponges, (40, 41)
Cnidaria, oligochaetes

Capo Misseno | Gulf of Naples | Littoral 0-? Concentrations of some polychaetes (42)

Bay of Plenty | New Zealand | Littoral 0-167 Siboglinum sp. nematodes + concentration (43)
of local meio- and macrofauna

Baikal Siberia Lake 420-430 | Sponges, planarians, fish, amphipods, gastropods (44)

* The position of all known or suspected vent sites of the EPR, Galapagos Rift and Guaymas Basin, is detailed in Chevaldonné et al. (45).

** The MAR (Mid-Atlantic Ridge) zone comprises well distinct sectors: from south to north, Snake Pit, TAG, Broken Spur, and Lucky Strike. They have been grouped here since their domi-
nant fauna is rather similar.

Table 1: Characteristics of the hydrothermal zones known to date. Only zones where associated animal communities (specialized
or opportunistic) have been reported, are here mentioned. Additional useful information can be found in the review papers by Tun-

nicliffe (1) and Rona & Scott (2).
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