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AVANT-PROPOS

Les grottes sous-marines sont des « cavités naturelles
suffisamment grandes pour permettre une exploration
directe par 'homme ». Les grottes sous-marines
sombres sont des enclaves sans lumiére du milieu
marin, avec un éclairage inférieur a 0,01% et un
espace assez confiné, sont souvent des réservoirs
de biodiversité inconnus et des refuges pour des
communautés généralement trés peu résilientes.

Les grottes sous-marines sont des entités spécifiques
facilement accessibles en raison de leur profondeur
souvent peu importante et de leur proximité avec la cote.
De plus, les grottes, au moins dans leurs parties « semi-
sombres », constituent des paysages de grande valeur
esthétique ou archéologique et sont donc souvent
visitées, ce qui entraine des dommages mécaniques,
en particulier, de la part des plongeurs. Lutilisation de
méthodes destructives (par exemple la dynamite) dans
les travaux de développement cotier est susceptible
d'affecter de maniére significative ces habitats.

Les grottes sous-marines sont particulierement bien
représentées dans tous les littoraux karstiques rocheux
ou fracturés et sont probablement trés répandues
au niveau méditerranéen. Bien que nous n'ayons pas
une vue exhaustive de la situation, les Parties a la
Convention de Barcelone ont adopté en 2013, le Plan
d'action régional communément appelé « Plan d'action
pour les habitats obscurs’ » afin de :

« Conserver lintégrité, la fonctionnalité (état de
conservation favorable) des habitats en maintenant

les principaux services écosystémiques (p. e : puits
de carbone, recrutement et production halieutiques,
cycles biogéochimiques) et leur intérét en termes
de biodiversité (par exemple : diversité spécifique,
génétique),

* Encourager la restauration naturelle des habitats
dégradés (réduction des impacts d'origine humaine),

* Améliorer les connaissances sur les populations
sombres (par exemple : emplacement, richesse
spécifique, fonctionnement, typologie).

Bien que les connaissances scientifiques sur les
habitats sombres aient augmenté au cours des
derniéres décennies, il existe encore aujourdhui
un manque important d'information et la rareté
des informations sur I'état actuel de ces habitats
(distribution, densité des espéces clés, etc.) est due (i)
au colt élevé et des difficultés d'acces, et (i) au manque
de données historiques et de séries chronologiques.

Ce document vise a établir une premiére revue des
donnéesrécentesdisponiblesconcernantladistribution
des grottes marines, leur biodiversité, leur structure et
le fonctionnement de leur écosystéme, leur dynamique,
leur état écologique, I'impact et le potentiel de gestion.
C'est également un travail de collaboration auquel
toutes les Parties contractantes ont contribué par le
biais de consultations internes.

' Plan d'action pour la conservation des habitats et espéces associés aux monts sous-marins, aux grottes sous-marines et canyons, aux fonds

durs aphotiques et phénoménes chimio-synthétiques en mer Méditerranée
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Semi-submerged tunnel in Saria Island, Greece.
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1. GROTTES MARINES ET ESPECES CAVERNICOLES

Le terme "grotte" est couramment utilisé pour décrire
une ouverture depuis la surface dans un creux naturel
souterrain ou sous-marin, qui peut étre pénétrée
par 'homme (Gunn, 2004 ; Romero, 2009). Les
grottes peuvent étre horizontales, verticales, ou une
combinaison des deux, et leur grande dimension
(c'est-a-dire lalongueur ou la profondeur) est supérieure
aux dimensions de la section transversale a l'entrée
(Gunn, 2004 ; Gerovasileiou et al.,2016b). lls sont formés
par différents processus dans divers types de roches
(par exemple, carbonatées ou volcaniques). La plupart
des grottes sont formées par la dissolution du substrat
rocheux par 'eau circulant a travers les fissures et les
pores (connues sous le nom de grottes de solution
ou grottes karstiques) tandis que les grottes marines
(également connues sous le nom de grottes littorales ou
marines), sont généralement formées par I'abrasion de
l'action des vagues (Riedl, 1966 ; Cicogna et al., 2003 ;
Gunn, 2004). Ainsi, il existe différents systémes de
classification et terminologies concernant leur origine
etleur processus de formation (spéléogenése),le type de
roche hote et le régime hydrique, tandis que des termes
locaux existent dans plusieurs cas (par exemple "Vrulja"
en Croatie pour les cours d'eau souterrains se déversant
sous le niveau de la mer - voir Suri¢ et al., 2010). Selon
Bianchi et al. (1996), le terme de grotte marine est défini
comme une cavité dorigines diverses, entiérement
ou partiellement occupée par la mer, accessible a
'homme, qui présente un développement horizontal
et volumétrique important : un critére possible est que
le rapport entre les nombres exprimant le volume total
(en m?®) et la surface d'entrée (en m?) doit étre supérieur
a1, et que lalargeur de I'entrée ne doit pas dépasser la
moyenne interne.

Récemment, un glossaire standard, basé sur la
terminologie existante pour les systemes de grottes
marines et anchialines’ et leur biote, a été élaboré
par l'équipe éditoriale de la base de données du
World Register of marine Cave Species (WoRCS)
(voir Gerovasileiou et al., 2016b). Les grottes marines
peuvent étre classées en trois catégories principales
en fonction de leur niveau de submersion : (a)
submergées, s'étendant sous le niveau de l'eau ; (b)
semi-submergées, s'étendant - au moins partiellement
- au niveau de la surface de I'eau ; et/ou (c) intertidales,
qui sont exposées et affectées par la dynamique de
la surface de la mer. La morphologie des grottes peut
également étre variable, les types les plus visibles étant
les grottes a extrémité aveugle (se terminant par un
cul-de-sac), les tunnels (s'ouvrant sur des entrées
a deux ou plusieurs extrémités), les fosses (grotte
verticale avec des passages horizontaux négligeables)
ou des morphologies plus complexes (consistant

en des réseaux de passages croisés qui forment des
motifs distinctifs) (Riedl, 1966 ; Palmer, 1991 ; Field,
1999 ; Gerovasileiou et al., 2016b).

Les biotes des grottes aquatiques peuvent étre classés
en quatre grandes catégories écologiques (Culver &
Pipan, 2009 ; Romero, 2009 ; Culver & White, 2012 ;
Gerovasileiou et al, 2016b) : (a) les stygobionts
(ou exclusifs aux grottes sensu lato), qui sont des
cavernicoles aquatiques obligatoires, adaptés a la vie
souterraine (par exemple, perte de pigmentation et de
vision) ; (b) les stygophiles, espéces aquatiques qui
peuvent vivre et compléter leur cycle de vie a l'intérieur
des grottes, mais que l'on peut également trouver dans
des habitats appropriés en dehors des grottes (par
exemple sous les rochers, eaux profondes) ; (c) les
stygoxénes, espéces aquatiques qui vivent dans les
grottes, mais qui n'y accomplissent pas leur cycle de
vie et se déplacent périodiquement a l'extérieur (par
exemple, en trouvant un abri dans les grottes pendant
la journée, mais en cherchant des sources de nourriture
dans des habitats extérieurs proches pendant la nuit) ;
(d) les visiteurs accidentels (ou aléatoires), qui peuvent
entrer dans les grottes par hasard (par exemple,
en étant entrainés par les courants ou en étant
désorientés et perdus), mais ne peuvent survivre dans
cet environnement que pendant de courtes périodes.

Les grottes marines abritent un biote diversifié (voir
chapitre 8). Contrairement aux grottes terrestres,
elles ne sont pas "suffisamment” isolées du milieu
extérieur en raison de la continuité du milieu aqueux
(Bianchi et al., 1996). Ainsi, la majorité des espéces
enregistrées dans ce type d'habitat pourraient étre
caractérisées comme des stygophiles (par exemple les
éponges et les bryozoaires qui se trouvent également
dans des environnements faiblement éclairés a
l'extérieur des grottes, comme les récifs coralligénes
et les eaux plus profondes) ou des stygoxénes (par
exemple les crustacés et les poissons présentant
des mouvements nycthéméraux a l'intérieur-extérieur
des grottes pour se nourrir) (Riedl, 1966 ; Harmelin et
al, 1985 ; Balduzzi et al., 1989 ; Bianchi et al., 1996 ;
Bussotti et al., 2018). Cette dominance des espeéces
cryptobiotiques (c'est-a-dire préférant les habitats
cryptiques) et bathyphiles dans les grottes marines a
également été caractérisée comme une "troglobiose
secondaire” (Cattaneo & Pastorino, 1974), puisque ces
espéces proviennent de milieux externes mais sont
également trés caractéristiques des grottes marines.
Néanmoins, un nombre considérable de taxons n'ont
pas - du moins pas encore - été signalés dans d'autres
types d'habitats, et pourraient donc étre caractérisés
comme étant exclusifs aux grottes au sens large (bien
que des recherches futures, par exemple dans les

' Le terme « anchialin » ou « anchihalin » dérive du mot grec « ayxialog » (= prés de la mer) et est utilisé pour caractériser des localités/habitats abritant des masses
d'eau d'origine marine, mais avec une exposition limitée a l'air libre, ainsi qu'un échange négligeable avec la mer ouverte par diffusion avec des masses d'eau marines
contigués, a travers des connexions souterraines plus ou moins étendues (Stock et al., 1986 ; Gerovasileiou et al., 2016b). Les « grottes maritimes marginales »
(«Randhohlen» dans Riedl, 1966 et Riedl & Ozreti¢, 1969), qui sont également caractérisées par une connexion souterraine a la mer et contiennent des masses d'eau

mixohaline, relevent de la catégorie des grottes anchialines (Stock et al., 1986).



habitats cryptiques et en eaux profondes, pourraient
révéler le contraire) (Gerovasileiou & Voultsiadou,
2012). Au cours des derniéres années, l'exploration
scientifique des grottes sous-marines, et en particulier
celles de type anchialin, a conduit & des découvertes
exceptionnelles de nouveaux taxons qui présentent des
caractéristiques adaptatives uniques a la vie dans les
grottes (lliffe et al., 1983 ; Stock, 1994 lliffe & Kornicker,
2009 ; Gerovasileiou et al., 2016b et références dans ce
document). Il est possible que certains de ces taxons

soient le résultat d'une spécialisation écologique de
généralistes qui ont pénétré dans les grottes depuis
des environnements extérieurs dans le passé, y
compris des "espéces reliques” ou des paléoendémies
(par exemple, des restes de la faune subtropicale/
tropicale qui a prospéré en mer Méditerranée pendant
les périodes chaudes de son histoire), qui ont trouvé
refuge et survécu dans des habitats de grottes
(Harmelin et al., 1985 ; Pérez et al., 2004).



© Bianchi



Speleothems in a semi-submerged cave.
© V. Gerovasileiou



2. REPARTITION

Les substrats rocheux constituent plus de la moitié
(54 %) du littoral méditerranéen (Stewart & Morhange,
2009), le calcaire étant I'un de leurs composants les
plus caractéristiques (Lewin & Woodward, 2009).
Au fil du temps, les processus géodynamiques en
cours (par exemple les phénomeénes karstiques) dans
cette mer semi-fermée ont entrainé la formation d'un
grand nombre de systémes de grottes marines et
ancialines plus ou moins complexes (Gerovasileiou &
Voultsiadou, 2012). Selon le dernier recensement de
Giakoumi et al. (2013), environ 3 000 grottes marines
(semi et entierement submergées) ont été recensées
a ce jour dans le bassin méditerranéen (Fig. 2.1). La
plupart de ces grottes (97 %) sont situées dans le nord
de la Méditerranée, qui comprend un pourcentage
plus élevé de coOtes rocheuses carbonatées et a
fait l'objet d'études plus approfondies pour ce type
d'habitat particulier (voir le chapitre suivant). Plus
précisément, les nombres les plus élevés de grottes
marines connues se trouvent dans l'est de I'Adriatique,
sur les cotes égéennes, tyrrhéniennes, provencgales
et ioniennes (tableau 2.1), ou elles sont parfois trés
concentréesdansleszonesinsulairesetlespéninsules

rocheuses (par exemple l'archipel de la mer Egée,
les iles croates et baléares, et la Corse). A I'échelle
locale ou régionale, des initiatives de cartographie
détaillée ont eu lieu en Italie (Cicogna et al., 2003), en
Corse (CREOCEAN-DREAL, 2010), en Croatie (Suri¢ et
al., 2010) et en Grece (Sini et al., 2017). En outre, des
expéditions dans le cadre des projets de recherche
MedKeyHabitats, MedMPAnet et LIFE BaHAR pour
le N2K ont récemment fourni des informations sur
la répartition de ce type d’habitat dans des zones
méditerranéennes auparavant peu étudiées (voir les
études de cas ci-dessous). Cependant, étant donné les
contraintes logistiques liées a l'inventaire des grottes
sous-marines, et en particulier des grottes submergées,
leur nombre est supposé étre beaucoup plus élevé a
l'échelle méditerranéenne et régionale, et des efforts
de cartographie sont nécessaires afin de combler les
lacunes actuelles en matiére de distribution dans les
régions de I'est et du sud de la Méditerranée. Des lignes
directrices détaillées pour l'inventaire des habitats
sombres, y compris les grottes marines, ont été
récemment fournies par le CAR/ASP - Environnement
des Nations unies /MAP& OCEANA (2017).

Number of caves
0
1-5
6-12
13-22
23-34
35-58

0 75150 300 450 600
T <ilometers

Fig. 2.1. Répartition des grottes marines en Méditerranée. Les différentes couleurs indiquent
le nombre de grottes enregistrées dans des cellules de 10 x 10 km (d'aprés Giakoumi et al., 2013).

La majorité des répertoires de grottes marines
existants correspondent a des grottes peu profondes
et/ou semi-submergées, avec une profondeur qui
dépasse rarement 15 m, qui sont généralement plus
faciles a repérer et a accéder tant par les scientifiques

que parles plongeurs de loisir. Les informations sur les
grottes plus profondes dans la littérature scientifique
et grise existante sont limitées, avec seulement un
petit nombre de grottes marines étudiées pour leur
biote, ayant une profondeur maximale de 30-40 m

T



(Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012). Toutefois, dans
plusieurs cas, les données bathymétriques font
défaut. L'étude récente des zones plus profondes a
l'aide de véhicules télécommandés (ROV) a montré
que les substrats durs des eaux plus profondes
peuvent également présenter de grands surplombs
et des cavités. Par exemple, des grottes en eau
profonde et de grands surplombs ont été récemment

découverts dans la fosse de Linosa (Freiwald et al.,
2009) et a l'ouest de Gozo, a des profondeurs de
270-795 m, datant peut-étre du Messinien (Evans
et al, 2016 ; Borg et al., 2017). Toutefois, leur étude
comporte plusieurs limites en raison de difficultés
opérationnelles et elle constitue un défi pour les
explorations futures.

Tableau 2.1. Nombre de grottes marines enregistrées par écorégion méditerranéenne
(selon Giakoumi et al., 2013 ; Sini et al., 2017 et les données des études de cas - voir encadré 2.1 ci-dessous).

ECOREGION MEDITERRANEENNE NOMBRE DE GROTTES MARINES

Mer d'Alboran
Bassin algéro-provencal
Mer Tyrrhénienne
Plateau tunisien/Golfe de Sidra
Mer Adriatique
Mer lonienne
Mer Egée

Mer du Levant

24
459
581

68
708
307
622
209

Encadré 2.1. Etudes de cas

Au cours des derniéres années, des expéditions
de recherche et des études de référence dans
le cadre des projets scientifiqgues MedMPAnet,
MedKeyHabitats et LIFE BaHAR pour N2K ont fourni
des informations précieuses sur la répartition
de I'habitat des grottes marines, sa biodiversité
et les menaces qui pesent sur les régions sous-
étudiées de la mer Méditerranée. Par exemple,
un certain nombre de grottes, de tunnels et de
nombreuses petites cavernes ont été recensés au
Cap des Trois Fourches et a Jbel Moussa, au Maroc
(CAR/ASP-PNUE/PAM, 2012,2013; UICN,CAR/ASP
& HCEFLCD, 2014 ; PNUE/PAM-CAR/ASP 2016b) et
a Ile de Rachgoun, en Algérie (PNUE/PAM-CAR/
ASP, 2016a).

Dans ces zones, on a constaté que les grottes et
tunnels marins abritaient de riches assemblages
benthiques, dont de nombreuses especes
protégées (e.g., les anthozoaires Astroides
calycularis et Corallium rubrum et I'éponge Spongia
lamella). Au Liban, la grotte de Raoucheh et
d'autres grottes des régions de Ras Chekaa et
de Nakoura ont été étudiées dans le cadre du
projet MedMPAnet (CAR/ASP-PNUE/PAM, 2012,
2013b, 2014). Il a été constaté que ces grottes
abritaient des assemblages filtrants parmi les plus
riches de toute la région, y compris des éponges
jusqu'ici endémiques a cette zone et a ces habitats
(e.g., I'éponge cornée Euryspongia raouchensis,
les lithistes Gastrophanella phoeniciensis et

12 -

Microscleroderma lamina, une Aplysine inconnue et
des axinellides non décrits). Il convient également
de noter que plusieurs espéces non indigéenes
d'origine indo-pacifique ont été trouvées dans des
grottes marines du Liban (e.g., le crabe Charybdis
helleri, les ascidies Symplegma brakenhielmi
et Phallusia nigra et les poissons Pempheris
rhomboidea et Sargocentrum rubrum).

Dans le cadre des projets MedMPAnet et
MedKeyHabitats, des grottes marines ont
également été enregistrées et étudiées dans la
mer Adriatique, en particulier de petites grottes
mid-littorales en Albanie (CAR/PAS-PNUE/PAM,
2013a) et de grandes grottes marines dans la
région de Platamuni au Monténégro, qui étaient
dominées par des coraux scléractiniens, des
éponges et des bryozoaires dressés (PNUE-PAM-
CAR/ASP, 2016a,b). Plus récemment, le projet LIFE
BaHAR for N2K a fait la lumiére sur de nombreuses
grottes et tunnels marins de Malte et des iles Gozo
(37 grottes semi-immergées et 52 grottes
entierementimmergées) detailles etde profondeurs
diverses, ainsi que sur 17 grottes en eau profonde
entre 205 m et 795 m (Borg et al, 2017). Les
projets et les études de référence susmentionnés
ont largement contribué a combler les lacunes
régionales en matiére de connaissances des
régions marines précédemment sous-étudiées et
ont conduit a la proposition, voire a la création de
nouvelles zones marines protégées.



Mysid swarm.
© V. Gerovasileiou



Entrance of a semi-submerged cave in Zakynthos Island, Greece.
© Gerovasileiou



3. ETUDE BIOLOGIQUE DES GROTTES MARINES DE LA MEDITERRANEE

Contrairement aux grottes terrestres, leurs homologues
marines sont restées totalement inexplorées jusqu'a la
seconde moitié du XXe¢ siecle. Leur étude n'est devenue
possible qu'apres le développement de la plongée
autonome, qui a permis non seulement I'exploration
des grottes mais aussi l'observation directe et
I'échantillonnage par les scientifiques marins (Laborel,
1960 ; Vacelet, 1967). Les avancées technologiques
en matiére de plongée autonome, depuis la mise au
point du premier appareil respiratoire autonome sous-
marin a circuit ouvert en 1942-1943 (Drach, 1948)
jusqu'aux recycleurs modernes a circuit fermé (lliffe
& Bowen, 2001) ont déclenché la recherche sur les
grottes sous-marines et mis en évidence des éléments
fauniques uniques (e.g., Jaume & Boxshall, 2005 ; lliffe
& Kornicker, 2009).

Dans le bassin méditerranéen, les premiéres études
sur les grottes marines et leur biote ont été menées par
des Francais (Pérés & Picard, 1949, 1951, 1955 ; Corroy
et al, 1958 ; Laborel & Vacelet, 1958, 1959 ; etc.),
autrichiens (Starmiihlner, 1955a,b ; Abel, 1959 ; Banse,
1959 ; Riedl, 1959a,b,c,def ; Russ & Riitzler, 1959 ;
Ritzler, 1965 ; Riedl, 1966 ; etc.) et des scientifiques
italiens (e.g., Sara, 1958, 1959a, 1961ab, 1962b,
1968, 1974, 1978 ; Cattaneo & Pastorino, 1974 ;
Cinelli et al, 1977 ; Cantone et al., 1979), suivis par
les contributions de scientifiques espagnols dans les
années 1980 (Bibiloni & Gili, 1982 ; Gili et al., 1982,
1986 ; Bibiloni et al., 1984 ; etc.), et de scientifiques
croates aprés 2000 (e.g., Arko-Pijevac et al., 2001
; Bakran-Petricioli et al, 2007, 2012 ; Radolovi¢ et
al, 2015 ; Petricioli & Bakran-Petricioli, 2019). Des
études axées sur les grottes marines du bassin
méditerranéen oriental ont été publiées plus
récemment par des scientifiques grecs (Gerovasileiou
et al., 2015a et références dans ce document).

Une étape importante dans I'histoire de la recherche sur
les grottes marines en Méditerranée a été la publication
du livre "Biologie der Meereshohlen” du zoologiste
autrichien Rupert Riedl (1966), qui a fourni une premiére
synthése consolidant les connaissances existantes,
acquises dans les années 1950 et 1960. La plupart
des informations rassemblées jusqu'a cette période
proviennent de |"Expédition Tyrrhénie", qui a débuté
en 1952 et s'est concentrée sur les grottes marines,
principalement dans la mer Tyrrhénienne. Au total, 529
taxons appartenant a 32 groupes principaux ont été
enregistrés dans le cadre de cette expédition (Riedl,
1966). Quelques décennies plus tard, des apergus
importants sur la recherche dans les grottes marines
ont été publiés en Italie (Bianchi, 2003 ; Cicogna et al.,
2003) et en Méditerranée orientale (Gerovasileiou et al.,
2015a), tandis que Gerovasileiou & Voultsiadou (2012)
et Bussotti et al. (2015) ont fourni des apergus sur la
faune d'éponges et de poissons des grottes marines,

respectivement, a I'échelle de la Méditerranée.
3.1. Etudes taxonomiques

La premiére approche de I'étude biologique des grottes
marines - comme d'autres habitats - était sans aucun
doute taxonomique, une étape nécessaire et
indispensable pour mener tout autre type d'enquéte
écologique. Deés les premiéres étapes de la recherche
sur les grottes marines, il est devenu évident que cet
habitat particulier abrite plusieurs espéces jusqu'alors
non décrites (Sara, 1958, 1959b ; Vacelet & Lévi, 1958 ;
Vacelet, 1959 ; Sara & Siribelli, 1960 ; Riitzler & Sara,
1962). Jusqu'a aujourd'hui, les études menées dans
les grottes marines et ancialines de la Méditerranée
mettent continuellement en évidence de nouvelles
especes de divers groupes taxonomiques : Porifera (Pu-
litzer-Finali, 1983 ; Vacelet & Boury-Esnault, 1982, 1996
; Pansini, 1984, 1996 ; Voultsiadou-Koukoura & Van
Soest, 1991 ; Voultsiadou-Koukoura et al., 1991 ; Bibilo-
ni, 1993 ; Boury-Esnault et al., 1995 ; Corriero et al., 1996,
1997b ; Bavestrello et al, 1997 ; Muricy et al, 1998 ;
Pansini & Pesce, 1998 ; Vacelet & Pérez, 1998 ; Vacelet et
al.,, 2000, 2007 ; Manconi et al., 2006 ; Pérez et al., 2011 ;
Pisera & Vacelet, 2011 ; Reveillaud et al,, 2012 ; Lage
et al, 2018 ; 2019), Priapulida (Todaro & Shirley, 2003),
Gastrotricha (Fregni et al., 1998), Copepoda (Riera et
al., 1991 ; Carola & Razouls, 1996 ; Jaume & Boxshall,
1996 ; Jaume, 1997 ; Jaume et al., 1999 ; Krsinic, 2005),
Decapoda (Fransen, 1991 ; Pretus, 1990), Mysida
(Wittmann, 2004 ; Alcaraz et al, 1986), Polychaeta
(Zibrowius, 1968 ; Fassari & Mollica, 1991), Gastropoda
(Warén et al.,, 1997), Tardigrada (Villora-Moreno, 1996),
Bryozoa (Silén & Harmelin, 1976 ; Harmelin et al., 2007 ;
Hayward, 1974 ; Rosso et al., 2019), Brachiopoda (Lo-
gan & Zibrowius, 1994), Chaetognatha (Casanova,
1986) et Poissons (Kovacic¢, 1999).

En outre, I'étude du biote des grottes marines a révélé
que ces habitats particuliers abritent des "fossiles
vivants” (Vacelet & Lévi, 1958 ; Pérez et al, 2004 ;
Manconi & Serusi, 2008) et des espéces d'eau profonde
(Pouliquen, 1969 ; Vacelet et al., 1994 ; Harmelin, 1997 ;
Harmelin & Vacelet, 1997), ce qui a déclenché des
études taxonomiques et écologiques plus poussées.
En plus des inventaires de la biodiversité, les gradients
environnementaux notables a petite échelle dans les
grottes marines ainsi que leur réflexion sur la variabilité
spatiale du biote sont devenus un sujet de recherche
depuis les premiéres études bionomiques pionniéres
jusqu'a aujourd’hui.

3.2. Descriptions bionomiques
La typologie et la distribution des communautés

benthiques dans les grottes marines de la Méditerranée
ont été principalement étudiées par des scientifiques
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francais, autrichiens et italiens. Plus précisément, la
premiére description de la structure des communautés
de grottes marines a été publiée par Pérés & Picard
(1949) qui ont étudié la grotte de Niolon (région de
Marseille, France) et ont remarqué que les macroalgues
(principalement des rhodophytes) qui dominaient a
I'entréedelagrotte étaient progressivementremplacées
par des animaux sessiles vers l'intérieur (jusqu'a 90%
de la surface des parois) en raison de la diminution de
la lumiére. De plus, malgré la faible profondeur de cette
grotte (6-12 m), certaines espéces qui se développent
habituellement dans des eaux plus profondes étaient
présentes. Quelques années plus tard, dans leurs
premiéres descriptions bionomiques du nord-ouest
du bassin méditerranéen, Pérés & Picard (1951, 1955)
ont décrit un type de biocénose coralligéne, qui se
développe dans les grottes marines, sous le nom
de '"coralligétne de grotte". A cette époque, les
communautés de grottes marines  étaient
caractérisées comme un "aspect appauvri” de la
biocénose coralligéne, tandis que la différenciation
de leur faune était attribuée a la réduction du
mouvementdel'eauetdelalumiéreetaudéveloppement
d'un revétement noir d'oxydes de ferromanganése sur
leur substrat dur intérieur (Vacelet, 1964).

La distinction nette entre les biocénoses des grottes
marines et le (pré)coralligéne?, qui se trouve souvent
a l'entrée des grottes, était basée sur la dominance
des animaux sessiles par rapport aux macroalgues
(Vacelet, 1959 ; Laborel, 1960, 1961). Ainsi, Laborel &
Vacelet (1959) ont décrit deux biocénoses successives
qui se développent dans les grottes marines selon
un gradient de lumiére décroissant : (1) une zone de
transition a faible luminosité ou la couverture biotique
diminue de 100 % (dans la zone extérieure) a 50 %,
les especes les plus caractéristiques étant les éponges
Aplysina  cavernicola, Petrosia ficiformis, Ircinia
variabilis et Petrobiona massiliana, et les coraux
scléractiniaires Leptopsammia pruvoti, Caryophyllia
inornata et Madracis pharensis, et (2) une zone
complétement sombre ou la couverture biotique de
la surface a diminué de 20 % ou moins, tandis que
la surface restante de la roche nue est recouverte
d'une couche noire doxydes de ferromanganéses.
Cette derniére zone est dominée par des polychétes
serpulides, des éponges et des scléractiniaires,
tandis que le plafond est perforé par des trous du
bivalve Lithophaga lithophaga.

Quelques années plus tard, lI'influent "Nouveau manuel
de bionomie benthique" de Pérés & Picard (1964)
(voir aussi Péres, 1967), qui a résumé et mis a jour
les connaissances existantes sur les communautés

benthiques méditerranéennes, adécrit comme suit trois
biocénoses distinctes se développant le long de I'axe
horizontal de la grotte : (1) la biocénose coralligéne (C),
quipeut souvent sedévelopperal'entrée delagrotte, (2)
la biocénose des grottes semi-obscures (GSO), qui - en
'absence de macroalgues-estdominée parles éponges
(ex. Agelas oroides, Aplysina cavernicola, Oscarella
lobularis et Petrosia ficiformis) et le faciés anthozoique
(e.g. Parazoanthus axinellae, Corallium rubrum,
Caryophyllia inornata, Hoplangia durothrix,
Leptopsammia pruvoti et Madracis pharensis), et (3)
la biocénose des grottes et boyaux a obscurité totale
(GO), qui est caractérisée par les éponges (ex.
Petrobiona massiliana), des polychétes serpulidés et
des crustacés mobiles.

Riedl (1966) a étudié des grottes marines de différentes
morphologies dans la mer Tyrrhénienne (golfe de
Naples) et sur les cotes adriatiques (Croatie), et a
proposé un schéma différent de zonage biologique,
basé surladistribution des hydroides, des macroalgues
et de la physionomie générale des assemblages.
Plus précisément, il a distingué 6 zones biotiques :
() Phytal-Schattengebiet (zone phytale ombragée) ;
(1) Hoéhlen-Eingangsgebiet (zone d'entrée de la grotte) ;
(1) vordere Bestandsgebiete (zone de grotte antérieure) ;
(IV) zentrale Bestandsgebiete (zone de grotte centrale) ;
(V) hintere Bestandsgebiete (zone de grotte
postérieure) ; et (VI) das "leere Viertel” (le "quartier vide"
- une zone presque azoique). Ce schéma de zonage est
typique des grottes a fond perdu, mais ne s'applique
pas forcément aux grottes marines ayant une
topographie différente. Les limites et I'étendue des
différentes zones dépendent des caractéristiques
topographiques de chaque grotte (par exemple, le
rapport entre la largeur de I'entrée et la longueur de la
grotte, l'inclinaison du substrat a I'entrée de la grotte
et le nombre d'entrées), qui ont une incidence sur les
gradients de lumiére et le confinement de l'eau le
long de la grotte. Par conséquent, méme les grottes
marinesvoisinespourraientprésenterunehétérogénéité
biotique en raison de leur morphologie différente et des
caractéristiquestopographiques spécifiques alagrotte.
Par exemple, les zones ci-dessus ont généralement
tendance a se déplacer vers [Iextérieur avec
augmentation de la profondeur, tandis que certaines
zones pourraient étre absentes des tunnels a entrées
multiples qui recoivent plus de lumiére solaire et sont
caractérisés par un régime hydrodynamique plus élevé.

Pouliquen (1972) a étudié les grottes marines de la
région de Marseille et a conclu que les biocénoses
benthiques décrites dans les grottes marines lors
d'études précédentes pouvaient présenter des

2 Vacelet (1959) a rapporté qu'a la zone d'entrée de la grotte, une communauté transitoire entre les algues photophiles et les biocénoses coralligénes peut se dé-
velopper (également connue sous le nom de pré-coralligéne). Cependant, selon Laborel (1961), les concrétions coralligénes ne sont pas la caractéristique la plus
typique des communautés marines de grottes, qui sont dominées par des animaux sessiles, Corallium rubrum étant I'espéce la plus typique.

3 Péres (1967) a observé que la présence d'oxydes de fer et de manganése dans les grottes marines sombres rappelle la formation de nodules dans les sédiments
océaniques profonds sous des conditions aphotiques. Bianchi et al. (1986) et Allouc & Harmelin (2001) ont étudié en détail la structure de ce revétement dans des

grottes marines du nord-ouest de ['ltalie et du sud de la France, respectivement.

4 Péres (1967) a souligné que la biocénose coralligéne peut se développer a la fois a I'extérieur et a l'intérieur des grottes marines, tandis que plusieurs espéces de la
biocénose des grottes semi-obscures peuvent se retrouver comme des « enclaves » dans les trous et fissures sombres des formations coralligénes. La présence de
vastes formations coralligénes a la zone d'entrée des grottes sous-marines a été rapportée dans plusieurs régions méditerranéennes (e.g., Ballesteros, 2006 ; Kipson

etal.,, 2011 ; Teixido et al,, 2011b ; Gerovasileiou et al.,, 2017)



différences ou étre absentes des différents types
de grottes. Il a donc distingué trois types de grottes
marines en fonction de leur bathymeétrie : (1) les grottes
superficielles, qui émergent en partie au-dessus du
niveau de la mer, ot il n'y a pas de zonage biologique
clair en raison de leur régime hydrodynamique élevé ;
(2) les grottes semi-superficielles, situées a une
profondeur allant jusqu'a 5 m, qui sont également
caractérisées par un hydrodynamisme élevé, mais qui
présentent un zonage biologique formé principalement
par I'écoulement de l'eau ; et (3) les grottes profondes,
qui sont situées a une profondeur >10 m et sont
généralement plus grandes, ou la Ilumiére et
I'hydrodynamisme diminuent vers l'intérieur et générent
un zonage biologique marqué. Alors que dans les
deux premiéres catégories, I'hydrodynamique est le
principal facteur qui fagonne la zonation biologique,
dans les grottes plus profondes, les courants et le
renouvellement de l'eau dépendent fortement de la
morphologie et de la taille de la grotte.

Une étude marquante sur les grottes sous-marines
sombres a été publiée par Harmelin et al. (1985), a
qualifié ces environnements uniques d "habitats
extrémes” et de "biotopes refuges”. Selon cette
étude, les deux principaux facteurs affectant les
caractéristiques des communautés de grottes
sont l'absence de lumiére et le confinement®, qui
agissent souvent en combinaison, générant
l'isolementetl'oligotrophie. Latransitiondelabiocénose
des grottes semi-obscures (GSO) vers les grottes
obscures (GO) est marquée par une diminution
remarquable de la couverture biotique, de la biomasse
et de la richesse des espeéces (a I'exception des
polychétes serpulidés), la disparition des formes
de croissance dressées et leur remplacement
par des formes incrustées.

Cependant, dans cette zone de transition, les
bryozoaires encrodtants (e.q., Onychocella
marioni) forment souvent des bio-constructions
nodulaires au plafond des grottes, créant ainsi une
zonation verticale. Harmelin et al. (1985) ont également
remarqué que la biocénose des grottes sombres
pouvait étre subdivisée en deux zones, caractérisées
par une couverture biotique différente (respectivement
50-80% et 10-40% du substrat dur), tandis que dans
les grottes ancialines, deux zones supplémentaires
peuvent se produire (la premiére étant habitée
uniquement par des spécimens d'éponge de petite taille
et des serpulidés dispersés et la zone terminale ou la
faune sessiles disparait). Toutefois, ils ont souligné
que la topographie des grottes pouvait grandement
affecterles schémas de zonage ci-dessus ; par exemple,
la couverture biotique dans les tunnels avec une bonne
circulation de I'eau pourrait atteindre 100 % du substrat
dur méme dans la zone totalement obscure.

Plus récemment, Bianchi & Morri (1994) ont étudié
17 grottes marines en lItalie (mer Ligurienne, mer
Tyrrhénienne, Sardaigne et canal de Sicile) et 4 aux
Maldives (océan Indien) et ont distingué 6 zones
écologiques, en combinant les schémas de zonage
proposés par Riedl (1966) et Harmelin et al. (1985) avec
leurs conclusions, et en ajustant le schéma de degré de
confinement croissant pour les écosystémes cotiers
de transition par Guelorget & Perthuisot (1983, 1992).
Selon ce schéma, les différentes zones sont définies
comme suit (1) lazone |, qui correspond a la "périphérie”
de I'écosysteme des grottes marines, constituée des
assemblages externes se développant a proximité de
I'entrée de la grotte ; (2) la zone II, qui représente I'entrée
de la grotte et qui est toujours en relation bionomique
avec la zone précédente ; (3) la zone I, c'est-a-dire la
grotte avant, située peu aprés I'entrée de la grotte, ou les
macroalgues disparaissent et ou les communautés
benthiquesacquiéerentlaphysionomietypiquedesgrottes;
(4) la zone IV, qui représente la partie confinée de la
grotte, dépourvue de filtreurs passifs et dominée par
des éponges sub-massives ; (5) la zone V, qui englobe
des secteurs plus confinés de la grotte ou la couverture
biotique est bieninférieure a 100 % et ol lacommunauté
est composée dune fine couche dorganismes
essentiellement incrustants (éponges, bryozoaires,
serpulidés et scléractiniaires) ; et (6) la zone VI, qui est
trés confinée et ol la couverture biotique est inférieure
a 10 %, composée principalement de serpulidés, de
quelques scléractiniaires et de trés peu d'éponges.

Toutefois, la plupart des études bionomiques
susmentionnées ont fourni des descriptions
essentiellement qualitatives (par exemple
taxonomiques) et semi-quantitatives de la structure
de la communauté benthique dans les grottes
marines, situées pour la plupart dans le bassin
méditerranéen du nord-ouest, et ont rarement
quantifié la variabilité spatiale en utilisant des mesures
de la couverture biotique ou de la diversité. A ce jour,
seul un petit nombre d'études ont étudié le benthos
des grottes marines de maniére quantitative, en utilisant
soit des quadrats grattés, soit des méthodes
photographiques non destructrices (e.g.,
Cinelli et al., 1977 ; Gili et al., 1982 ; Pansini & Pronzato,
1982 ; Balduzzi et al.,, 1985, 1989 ; Corriero et autres,
2000 ; Marti et al., 2004a,b ; Bussotti et al., 2006 ;
Radolovi¢ et al, 2015 ; Gerovasileiou & Voultsi-
adou, 2016 ; Gerovasileiou et al., 2017 ; Sanfilippo et
autres, 2017 ; Dimarchopoulou et al,, 2018 ; Rosso et
al, 2019). Le développement continu de méthodes
photographiques non destructrices, notamment la
photogrammétrie, adéjacontribué al'étude quantitative
et a la représentation du benthos des grottes marines
et de sa distribution (Bianchi et al., 2004 ; Gerovasileiou
et al, 2013 ; CAR/ASP - Environnement des Nations
unies /MAP & OCEANA, 2017 et références dans ce
document).

5 Le terme "confinement” en relation avec le renouvellement de l'eau et le remplacement des "éléments vitaux” (oligo-éléments, vitamines, etc.) d'origine marine a été intro-
duit par Guelorget & Perthuisot (1983, 1992) pour les écosystemes cétiers de transition mais a été adopté plus tard par les chercheurs des grottes marines (Harmelin et

al,, 1985 ; Bianchi & Morri, 1994).



Toutefois, il convient de souligner que presque toutes
les études bionomiques susmentionnées se sont
concentrées sur les communautés de substrat dur
et que seules quelques études ont jusqu'a présent
étudié les macro- et méiobenthos des sédiments dans
les grottes marines de France, d'ltalie et d'Espagne
(e.g., Monteiro-Marques, 1981 ; Bianchi et al, 1986 ;
Akoumianaki & Hughes, 2004 ; Todaro et al., 2006 ;
Navarro-Barranco et al., 2012 ; 2013a,b, 2014 ; Janssen
etal., 2013 ; Romano et al., 2018).

3.3. Gradients environnementaux et fonctionnement
des écosystemes

Les gradients environnementaux spectaculaires des
grottes marines de la Méditerranée ont suscité l'intérét
de plusieurs chercheurs dés le début. Comme expliqué
précédemment, la disparition de la lumiére et I'effet du
mouvement de l'eau al'intérieur des grottes, en fonction
de la géomorphologie des grottes (e.g., grottes aveu-
gles ou tunnels, grottes profondes ou peu profondes),
ont été les premiers parametres abiotiques pris en
compte dans la description bionomique des différentes
zones biotiques et biocénoses des grottes marines
(e.g., Pérés & Picard, 1949, 1964 ; Riedl, 1966 ; Harmel-
in, 1969 ; Cinelli et al, 1977 ; Harmelin et al., 1985 ; Bal-
duzzi et al., 1989 ; Zabala et al., 1989 ; Bianchi & Morri,
1994). Cependant, seul un petit nombre d'études ont
porté sur les paramétres abiotiques (par exemple la
température, la salinité, la vitesse de sédimentation, le
pH, la concentration d'oxygéne) a l'intérieur des grottes
marines, dans le but de comprendre les schémas de
distribution des espéces et le fonctionnement des
écosystemes (e.g., Passelaigue & Bourdillon,
1985 ; Riera et al.,, 1985 ; Gili et al., 1986 ; Sgorbini
et al, 1988 ; Fichez, 1991a). Létude détaillée de
plusieurs parametres environnementaux dans les
grottes marines de Marseille, en France, par Fichez
(1989,1990a,b,c, 1991a,b,c) et dans la Grotta Marina de
Bergeggi, en Italie (Bianchi et al., 1986 ; Sgorbini et al.,,
1988 ; Morri et al., 1994a) a révélé un appauvrissement
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extréme de l'apport alimentaire observé dans les
secteurs plus confinés des grottes (hypothése
d'épuisement trophique). Cela se produit par différents
mécanismes qui déterminent a la fois la diminution
quantitative de l'alimentation (par exemple, diminution
de la quantité absolue, réduction du débit) et sa
dégradation qualitative (rapport carbone/azote élevé,
plus grande proportion de composés complexes,
diminution du pourcentage de sucres, diminution du
rapport entre la chlorophylle-a et les phaeopigments).
Cependant, l'exploration de grottes marines avec des
sources sulfureuses internes a Capo Palinuro (Italie) a
mis en lumiére un écosystéme unique qui repose sur la
chimio-litho-autotrophie microbienne, ressemblant aux
évents hydrothermaux des grands fonds (e.g., Abbiati
et al., 1992 ; Cinelli et al., 1994 ; Bianchi et al., 1994 ;
Southward et al., 1996).

L'étude des flux de matiére et d'énergie dans les
grottes marines de la Méditerranée a permis de mieux
comprendre leur structure trophique et le
fonctionnement des écosystémes, grace al'élaboration
de modeéles théoriques (Ott & Svoboda, 1978 ; Russo
& Bianchi, 2003 ; Rastorgueff et al, 2015a). On a
constaté que certains comportements animaux, tels
que les migrations horizontales nycthémérales des
mysidacés et des poissons formant des essaims,
jouent un rble essentiel dans [I'atténuation de
I'appauvrissement trophique dans les grottes (Riera et
al., 1991 ; Coma et al., 1997 ; Rastorgueff et al., 2011,
2015a,b ; Bussotti et al., 2017, 2018). Néanmoins, il
existe encore des lacunes importantes concernant
I'état environnemental et le fonctionnement des
écosystémes des grottes marines, car toutes les études
susmentionnées se sont jusqu'a présent concentrées
sur un petit nombre de grottes de la Méditerranée
occidentale. Ces informations sont essentielles pour
surveiller la dynamique et les changements potentiels
des communautés de grottes marines et pour assurer
une conservation fondée sur des preuves.



Slipper lobster (Scyllarus arctus) on a dark cave wall.
© V. Gerovasileiou



Shallow semi-submerged tunnels.
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4. GRADIENTS ENVIRONNEMENTAUX ET BIOLOGIQUES

Une caractéristique frappante des communautés de
grottes marines est qu'elles présentent une zona-
tion marquée due a des gradients environnementaux
abrupts, méme a une échelle de quelques metres. Les
principaux facteurs al'origine de cette zonation sont ex-
pliqués ci-dessous.

4.1. Principaux gradients environnementaux

4.1.1. Disponibilité de la lumiére

Lélimination de la lumiére joue évidemment un
role essentiel dans le modelage de la structure des
communautés et la distribution du biote dans les
grottes marines, constituant un facteur de calcification
pour le développement de producteurs primaires en
concurrence avec l'espace, et fournissant ainsi un
espace vital pour le développement des invertébrés
sciaphiles sessiles (Pérés & Picard, 1949 ; Riedl, 1966 ;
Cinelli et al, 1977 ; Balduzzi et al., 1989 ; Corriero et
al., 2000 ; Marti et al., 2004a ; Gerovasileiou et al.,
2017). Le niveau de lumiére a été traditionnellement
utilisé pour distinguer les deux biocénoses des grottes
marines, celles des grottes semi-obscures et des grottes
sombres, respectivement (Pérés & Picard, 1964).
Bien que les valeurs seuils de l'intensité lumineuse dans
ces deux zones de grottes soient souvent arbitraires, il
a été suggéré que les communautés dominées par les
animaux sciaphiles se développent dans les secteurs
de grottes ou l'intensité lumineuse est <1% de lalumiéere
du soleil a la surface de la mer, tandis que la biocénose
des grottes sombres se développe la ou les niveaux
de lumiére sont significativement inférieurs a 0,01%
des niveaux de la surface de la mer, respectivement
(Harmelin et al., 1985 ; Bianchi et al, 1986). Selon
Passelaigue (1989), la diminution de [lintensité
lumineuse dans les grottes marines peu profondes
est similaire a celle qui se produit entre 50 et 400 m
de profondeur en pleine mer. Comme prévu, l'intensité
lumineuse diminue avec la profondeur (par exemple,
grottes peu profondes par rapport aux grottes plus
profondes) et est affectée par les caractéristiques
topographiques spécifiques des grottes, telles que le
rapport entre la largeur de l'entrée et la longueur de
la grotte, l'inclinaison et l'orientation du substrat, le
nombre d'entrées et d'ouvertures secondaires (Ried|,
1966). Ainsi, les zones d'entrée des grottes semi-
submergées peu profondes et des tunnels a
ouvertures multiples regoivent plus de lumiéere solaire
que les grottes submergées a parois aveugles, et a
l'intérieur des grottes, les plafonds et les surplombs ont
tendance a étre plus sombres que les parois verticales,
méme lorsqu'ils sont situés a la méme distance de
I'entrée (Riedl, 1966, Pouliquen, 1972 ; Bianchi & Morri,
1994 ; Marti et al., 2004a ; Gerovasileiou et al., 2017).

4.1.2. Circulation de I'eau et paramétres associés
L'étude des grottes en forme de tunnel a cependant
montré que l'absence de lumiére n'est pas le seul

facteur de développement de la biocénose des
grottes sombres, car la couverture biotique peut étre
remarquablement élevée sur toute la longueur de la
grotte, atteignant méme 100 % du substrat dur dans les
zones sombres (Riedl, 1966 ; Harmelin, 1969 ; Harmelin
et al., 1985). Par conséquent, il a été intuitivement
accepté que la circulation de I'eau constitue un facteur
clé important pour déterminer la structure et le type de
communautés benthiques dans les grottes marines
(Riedl, 1966 ; Harmelin et al., 1985 ; Gili et al., 1986 ;
Balduzzi et al., 1989 ; Zabala et al., 1989).

Selon Fichez (1991c), le temps de séjour de l'eau
dans les grottes marines varie d'un jour dans la zone
d'entrée a plus de huit jours dans les secteurs
confinés intérieurs. Sur la base de mesures de courant
et de données topographiques précises qui ont permis
de reconstruire la géométrie de la grotte, Bianchi et al.
(1998) ont calculé le bilan hydrique de la Grotta Azzurra
(mer Tyrrhénienne, ltalie). Dans les secteurs en forme
de tunnel de la grotte, I'échange d'eau était provoqué
par le flux entre les deux entrées opposées. Avec une
mer légérement agitée, l'eau était complétement
renouvelée en moins d'une demi-heure, alors que
par temps calme, le remplacement complet prenait
quelques heures. Dans la partie aveugle de la grotte
(connue sous le nom de "Sala della Neve" = Salle de
la Neige), I'échange d'eau se faisait uniquement par
diffusion. Une particule d'eau qui se déplace sur tout
le périmétre de la chambre prendrait plus de deux
heures et demie par mer calme, mais seulement un
quart d’heure en présence d'un courant d'une vitesse
de 10 cm-s?. Si 'on admet que le taux de renouvelle-
ment de I'eau est une estimation adéquate du confine-
ment, ces calculs indiquent que méme la partie aveu-
gle de la Grotta Azzurra n'est pas confinée. Ce résultat
suggeére que le confinement ne dépend pas seulement
de la forme de la cavité (en aveugle ou en tunnel) mais
aussi de sa taille : les grandes grottes avec de larges
chambres sont moins affectées par le confinement,
car la présence de grandes masses d'eau permet
probablement I'apparition de gradients de densité et de
courants internes.

Létude de la Grotta Marina de Bergeggi (mer de
Ligurie, Italie) par Morri et al. (1994a) a montré que le
mouvement de l'eau affecte une série de parametres
hydrologiques qui définissent la qualité de I'eau de mer,
tels que la température, la salinité, la concentration
en oxygéne, le pH et la vitesse de sédimentation. Le
réle de ces parametres a été étudié dans plusieurs
publications (e.g., Passelaigue & Bourdillon, 1985 ; Ri-
era et al, 1985 ; Gili et al., 1986 ; Sgorbini et al., 1988
; Fichez, 1991a). Par exemple, Gili et al. (1986) ont
étudié une grotte submergée dans les iles Medes
(Catalogne, Espagne) et ont montré que la salinité,
la température, la densité, loxygéne dissous,
la chlorophylle-a et les pigments a lintérieur ne
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différaient pas de maniére significative de ceux a
I'extérieur de la grotte en raison de I'échange constant
d'eau.

La circulation de I'eau affecte également les paramétres
biotiques tels que I'élimination des catabolites, la
dispersion des larves et [l'approvisionnement en
nourriture (Balduzzi et al, 1989). Il a été calculé
gu'il existe une relation étroite entre le volume de la
grotte et les réserves nutritionnelles disponibles : en
I'absence derenouvellement del'eau, une grottede 10 m®
a des réserves pour une heure et une grotte de 1 m®
pour seulement 8 minutes (Riedl, 1966). Ainsi, en
raison de l'absence de production primaire autochtone,
les communautés des grottes dépendent fortement de
I'approvisionnement alimentaire extérieur. Comme les
communautés benthiques des grottes sont dominées
par des filtreurs, cette nourriture sera essentiellement
représentée par la substance organique en suspension
dans l'eau. Les milieux confinés auront donc une
consommation alimentaire nettement inférieure ; c'est
ce qu'on appelle I'hypothése de I'épuisement trophique
(Zabala et al., 1989 ; Fichez, 1990b ; Bianchi & Morri,
1994). Cette hypothése a été confirmée dans une grotte
marine prés de Marseille (Fichez, 1989, 1990a,b,c,
1991a,b,c) et en partie dans la Grotta Marina de
Bergeggi (Bianchi et al, 1986 ; Morri et al., 1994a).
L'appauvrissement extréme de l'apport alimentaire
observé dans les zones de grottes confinées se
produit par différents mécanismes déterminant a la fois
la diminution quantitative de l'aliment (par exemple,
diminution de la quantité absolue, réduction du débit)
et sa dégradation qualitative (par exemple, rapport
élevé entre le carbone et I'azote, plus grande proportion
de composés "complexes”, diminution du pourcentage
de sucres, diminution du rapport entre la chlorophylle et
les phéopigments).

4.1.3. Vitesse du courant
Pansini & Pronzato (1982) et Balduzzi et al. (1989) ont
estimé le mouvement de l'eau dans la Grotta della Cala
di Mitigliano (mer Tyrrhénienne, ltalie), en utilisant
des boules de platre, dont la consommation est
proportionnelle a I'agitation de l'eau. En utilisant cette
méme méthode, et en appliquant la formule empirique
v = 3,65 x (M/B-1) (ou v est la vitesse dans cm-s”,
M est le % de perte de poids des boules aprés 24 h,
B est le % de perte de poids des boules de référence,
placées dans de I'eau immobile), Sgorbini et al. (1988)
ont calculé la vitesse du courant dans la Grotta Marina
de Bergeggi. En raison de la configuration générale en
tunnel de cette grotte, le mouvement de l'eau était rel-
ativement homogéne dans toute la grotte, la vitesse
du courant étant de 12-20 cm-s’, a I'exception des
"lacs” internes et des chambres latérales ou le débit de
l'eau était nettement plus lent. Dans la méme grotte,
Morri et al. (1994a) ont trouvé une corrélation positive
significative entre les valeurs de la vitesse du courant
et la quantité de couverture biologique observée sur
les parois de la grotte. Bianchi et al. (1998) ont mesuré
la vitesse du courant dans la Grotta Azzurra
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(mer Tyrrhénienne, ltalie) en utilisant des couran-
tomeétres a induction magnétique et ont constaté
que, dans des conditions de mer calme, la vitesse du
courantal'intérieurdelagrotte étaitinférieurea2cm-s.
En cas de mer |égérement agitée, la vitesse du courant
a l'intérieur de la grotte était de 6 a 10 cm-s™, alors que
des courants plus intenses sont attendus en cas de
mer agitée.

La vitesse du courant a lintérieur des grottes peut
affecter la structure des communautés benthiques. Un
certain nombre d'études ont suggéré que la diminution
de la diversité morphologique des éponges (c'est-a-dire
la dominance des formes de croissance incrustantes)
et du nombre/diversité des espéces dans les couloirs
intermédiaires des grottes marines est liée aux débits
localement plus élevés dus a I'effet Venturi (c'est-a-dire
que la vitesse du fluide augmente lorsque la surface
de la section transversale diminue), qui est causé par
le rétrécissement de la grotte (Pansini et al., 1977 ; Bell,
2002 ; Gerovasileiou & Voultsiadou, 2016).

4.1.4. Température de l'eau
La température de l'eau a l'intérieur des grottes marines
dépend de plusieurs parametres, tels que les conditions
environnementales locales, la circulation de l'eauy,
l'exposition a la haute mer, la morphologie et la
bathymétrie des grottes, la présence de sources
internes et d'infiltrations d'eau douce, etc. La dif-
férence de température de l'eau entre les secteurs
intérieurs des grottes marines de la région de Marseille
(France) et I'environnement extérieur pourrait atteindre
7°C, la zone d'entrée étant plus séverement affectée
par les fluctuations de température (Pouliquen, 1972 ;
Harmelin et al., 1985 ; Passelaigue & Bourdillon, 1985).

Dans la Grotta Marina de Bergeggi (ltalie), les parties
les plus intérieures de la grotte présentaient des
températures moins variables tout au long de I'année
parrapport ala zone d'entrée (Bianchi et al., 1986). Marti
et al. (2004a) ont étudié une grotte semi-submergée
dans l'ile de Cabrera (Baléares, Espagne) et une grotte
submergée dans les iles Medes (Catalogne, Espagne)
et n'ont trouvé aucune différence de température de
l'eau entre les différentes zones ou saisons (juin et
novembre) dans chaque grotte (la température
moyenne était de 19°C) dans la grotte de Cabrera et de
17°C dans la grotte Medes). En revanche, Radolovi¢ et
al. (2015) ont mesuré la température de I'eau dans la
grotte en Y horizontale peu profonde (ile de Dugi Otok,
Croatie), en utilisant des enregistreurs de données
tout au long de I'année (aoGt 2003 a juillet 2004) et ont
constaté une stratification de I'eau notable malgré
le fait que la grotte soit peu profonde et exposée a la
mer ouverte. Plus précisément, ils ont trouvé : (a) la
rétention d'une couche d'eau plus froide le long du
fond de l'intérieur de la grotte pendant I'été, attribuée
a la morphologie de la grotte ; (b) la rétention d'eau
saumatre froide (18-22°C) a la surface de la mer dans
une chambre intermédiaire semi-submergée pendant
I'été ; et (c) la rétention d'eau plus chaude (>15°C) dans



les parties supérieures de la grotte pendant l'hiver,
peut-étre due au mélange d'eau douce et d'eau de mer.

L'un des exemples les plus caractéristiques du role de
la morphologie des grottes dans la stratification de
l'eau a l'intérieur des grottes est celui de la grotte 3PP a
Marseille (France). La grotte présente un profil
descendant vers l'intérieur qui, en combinaison avec
la présence d'une berme a l'entrée (3 m au-dessus
du plafond et 10 m au-dessus du fond de la chambre
interne), est responsable d'un rare schéma de
stratification hydrologique : la chambre interne de
la grotte est remplie d'eau de mer froide, piégée en
densité, qui reste presque homéothermique toute
l'année (12,8 a 14,5 °C) par rapport a l'eau extérieure a
la méme profondeur (13,0-24,7 °C en 1991) (Vacelet et
al., 1994, Harmelin, 1997). Ces conditions, combinées a
l'obscurité et a lI'oligotrophie de la grotte intérieure, per-
mettent la colonisation d'espéces d'eaux profondes,
comme I'éponge hexactinellide Oopsacas minuta, dont
les propagules sontremontées du canyonde Cassiaigne
voisin (Vacelet et al., 1994 ; Harmelin & Vacelet, 1997).

Selon Chevaldonné & Lejeusne (2003), les températures
maximales de l'eau enregistrées dans les grottes de
la région de Marseille, qui ont un profil ascendant,
atteignent jusqu'a 24°C, généralement pour des
périodes relativement courtes. Par exemple, alors
que la température a lintérieur de la grotte de 3PP
descendante reste basse toute I'année, les fluctuations
de température a l'intérieur de la grotte de Jarre suivent
celles de lI'environnement extérieur,augmentant parfois
jusqu'a 24°C (données 2001-2002). En Méditerranée
orientale, la température de I'eau dans les grottes peu
profondes et semi-submergées de la mer Egée (Gréce)
peut atteindre jusqu'a 26-28°C en été, alors qu'elle est
plus basse (18-23°C) dans les grottes plus profondes
et entierement submergées (données non publiées
de V. Gerovasileiou, 2010-2018). Dans les grottes peu
profondes du Liban qui regoivent des apports d'eau
douce, la température dans la couche d'eau de mer
atteindrait 27-28°C alors que dans la couche d'eau
douce, elle serait de 21°C (septembre 2002 et juillet
2003, données de Pérez et al., 2004).

4.1.5. Apport d'eau douce
Dans plusieurs cas, les infiltrations d'eau douce
(généralement sporadiques ou saisonniéres) dans les
secteurs intérieurs et supérieurs des grottes marines
(par exemple, les plafonds des cavités intérieures
avec un profil ascendant) sont responsables de
'appauvrissement local, voire de la disparition du
benthos sessiles et de la création de zones azoiques
(Riedl, 1966 ; Pouliquen, 1972 ; Balduzzi et al., 1985 ;
Harmelin et al., 1985 ; Radolovi¢ et al., 2015). Harmelin
et al. (2003) ont rapporté que la salinité au plafond en
forme de cloche de la chambre intérieure de la grotte
de Bagaud (Port-Cros, France) était comprise entre
5,3 et 22,85 (en mars et septembre, respectivement)
tandis que ses valeurs a I'entrée et dans la chambre
extérieure étaient de 38,1-38,4. La présence de certains

taxons sessiles rares et/ou de bio-constructions
seulement dans un petit nombre de grottes avec apport
d'eau douce est peut-étre liée soit a des gradients
de salinité, soit a 'apport de matiére organique et de
nutriments. Parmi ces cas figurent la rare Guynia
annulata scléractinienne dans les grottes marines
de Marseille et de Crete (Zibrowius, 1978), le
développement de types particuliers de "biostalac-
tites" par le serpulide Protula tubularia dans les grottes
du cap d'Otrante, de Sicile, de I'lle de Lesvos et de Crete
(Belmonte et al.,, 2009 ; Guido et al., 2014 ; Sanfilippo
et al, 2015, 2017 ; Gerovasileiou, données non
publiées), et des éponges lithistides (rocheuses) qui
sont probablement favorisées par la riche teneur en
silice des apports d'eau douce dans les grottes marines
du Liban et de Créte (Pérez et al, 2004 ; Pisera &
Gerovasileiou, 2018).

4.1.6. Sédimentation

Les parois des grottes dans des chambres trés
confinées a faible régime hydrodynamique, les parois
a inclinaison positive a proximité du fond boueux, les
protubérances et les cavités des parois verticales et
les blocs rocheux du fond de la grotte sont souvent
recouverts d'une fine couche de sédiments. Ces
surfaces ne sont généralement colonisées que par un
petit nombre de taxons sessiles qui peuvent tolérer des
niveaux de sédimentation élevés (Laborel & Vacelet,
1958 ; Pouliquen, 1972 ; Zabala & Gili, 1985 ;
Gerovasileiou & Voultsiadou, 2016 ; Gerovasile-
iou et al., 2017 ; Dimarchopoulou et al.,, 2018 ; Sem-
pere-Valverde et al., 2019). Par exemple, les formes de
croissance dressées (e.g., les éponges Axinella spp.),
qui se développent souvent sur des murs recouverts
d'une couche de sédiments, peuvent mieux support-
er des taux de sédimentation élevés car leur forme
corporellepermetd'éviterl'engorgementdeleursystéeme
aquifére (Bibiloni et al, 1989 ; Gerovasileiou &
Voultsiadou, 2016).

4.2. Gradients biologiques

En réponse aux gradients environnementaux
importants, presque tous les paramétres structurels
utilisés pour décrire l'organisation des communautés
biologiques présentent également des gradients de
l'entrée jusqu'a lintérieur des grottes (Harmelin et
al., 1985 ; Balduzzi et al,, 1989 ; Marti et al., 2004a ;
Gerovasileiou & Voultsiadou, 2016 ; Gerovasileiou et al.,
2017).

4.2.1. Couverture et abondance biologiques
Lun des paramétres les plus largement utilisés pour
la quantification des schémas de communautés
benthiques sur les substrats durs est la couverture
biotique, c'est-a-dire le pourcentage de substrat
gu'elles occupent, comme mesure de I'abondance des
organismes. A partir de valeurs avoisinant les 100 %,
typiques du milieu extérieur, la couverture biotique
diminue progressivement et peut méme devenir nulle
dans les secteurs terminaux des grottes aveugles,
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ou la faune sessile est presque absente, a I'exception
de quelques serpulidés (Riedl, 1966 ; Harmelin et al.,
1985 ; Balduzzi et al.,, 1989 ; Bianchi & Morri, 1994 ;
Gerovasileiou et al., 2017). En se basant sur la
couverture biotique, Harmelin et al. (1985) ont distin-
gué deux zones dans la biocénose des grottes sombres
:la zone 1, avec une couverture de 50-80% ; et la zone
2, avec une couverture de 10-40%, respectivement.
Dans les grottes aveugles, la diminution de la
couverture semble étre liée ala diminution de la lumiére
du secteur semi-obscur au secteur sombre de la grotte,
et alaréduction du mouvement de I'eau dans le secteur
sombre intérieur. D'autre part, dans les grottes en
forme de tunnel avec un renouvellement constant de
I'eau, la couverture biotique pourrait atteindre 100% du
substrat dur méme dans la zone totalement sombre
(Harmelin,1969;Harmelinetal.,1985).Parconséquent,la
topographie de la grotte affecte grandement les
modeles de zonage de la couverture biotique (Balduzzi
et al., 1989 ; Morri et al., 1994a ; Gerovasileiou et al.,
2017 ; Dimarchopoulou et al., 2018).

La seule étude existante sur la méiofaune a substrat
dur a montré que si 'abondance augmentait de I'entrée
a la partie centrale de la grotte étudiée (Grotta di Cio-
lo, Salento, ltalie), il y avait une légére augmentation
vers la zone sombre intérieure de la grotte (Russo et
al.,2015). En ce qui concerne la macro- et la méiofaune
dans les sédiments du fond de la grotte, les quelques
études existantes ont donné des résultats contrastés,
et donc, les modéles spatiaux d'abondance ne peuvent
pas étre généralisés (voir sous-section 5.4).

4.2.2. Diversité

Le nombre d'espéces et la diversité de Shannon-Wiener
(H) diminuent vers lintérieur, en particulier dans
les grottes aveugles, de la méme maniére que la
couverture biotique (Pansini et al, 1977 ; Balduzzi
et al., 1989), bien que les tendances soient souvent
irréguliéeres en raison de la répartition inégale du
benthos (Harmelin, 1985 ; Harmelin et al., 1985). Par
exemple, Balduzzi et al. (1989) ont observé une
diminution progressive du nombre d'espéces dans
la Grotta della Cala di Mitigliano, une grotte aveugle
de plus de 80 m de long, avec des espéces sessiles
passant de 60 a 10. Cependant, dans plusieurs
grottes, on a constaté que les mesures de diversité
ci-dessus augmentaient a partir de I'entrée bien éclairée
jusqu'aux secteurs semi-obscurs, puis diminuaient
vers lintérieur (Sara, 1962b ; Cinelli et al, 1977 ;
Corriero et al.,, 1997a, 2000 ; Bell, 2002 ; Gerovasileiou
& Voultsiadou, 2016 ; Dimarchopoulou et al., 2018), ou
elles ont méme continué a augmenter vers les secteurs
les plus intérieurs des grottes (Marti et al., 2004a,b),
qui sont caractérisés par des communautés diverses
dominées par les animaux. Ces divergences sont
généralement attribuées a des caractéristiques
topographiques spécifiques aux grottes qui générent
des gradients de caractéristiques abiotiques et
biotiques. Bien entendu, ces tendances varient en
fonctiondutaxon,différentsgroupesd'animauxdominant
dans différents secteurs des grottes (voir chapitre 5).
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Selon le recensement de la biodiversité des grottes
marines méditerranéennes réalisé par Gerovasileiou
& Voultsiadou (2014), le plus grand nombre de taxons
(a la fois sessiles et mobiles) dans la littérature
existante a été signalé dans la zone semi-obscure des
grottes (1120), suivie de I'entrée des grottes (985) et de
la zone sombre (844). Néanmoins, pour 510 taxons, la
zone des grottes n'a pas été précisée dans les sources.
Les macroalgues dominent en termes de nombre
d'espéces dans les entrées des grottes (23% de la
diversité totale) et les éponges dominent dans les
zones semi-obscures et sombres (19 % et 22,4 %,
respectivement).

En ce qui concerne la macrofaune et la méiofaune,
comme pour l'abondance, les quelques études
existantes ont donné des résultats contrastés, et donc,
les schémas spatiaux de diversité ne peuvent pas étre
généralisés (voir sous-section 5.4). Les assemblages
de macroinvertébrés associés aux éponges et aux
hydrozoaires dans les grottes marines de la mer Egée
(Gerovasileiou et al., 2016a) et de la mer d'Alboran
(Navarro-Barranco et al, 2014), respectivement, ont
montré une diminution de la richesse en espéces vers
l'intérieur.

4.2.3. Biomasse

Bien que les mesures de la biomasse (c'est-a-dire
la quantité en poids de matiére vivante par unité de
surface) aient rarement été effectuées dans les grottes
marines, une forte diminution de I'entrée vers l'intérieur
de la grotte a été mise en évidence, de méme que la
couverture et la diversité biotiques (True, 1970 ; Fichez,
1989, 1990b ; Gili et al., 1986 ; Zabala et al., 1989). Gili
et al. (1986) ont étudié une grotte a l'aveugle dans les
fles Medes (Catalogne, Espagne) et ont constaté que la
biomasse, exprimée en poids sec exempt de cendres
m?, diminuait de l'entrée (0,26 kg:m?) a l'extrémité
intérieure (0,08 kg-m?). Les mesures effectuées dans
la Grotte des Trémies (Marseille, France) par Fichez
(1989), ont montré que de la zone semi-obscure a
la zone sombre de la grotte, la biomasse est réduite
a moins de 10%. Plus précisément, la biomasse
faunistique passe de 3,4 + 0,4 gm?a 0,3 £ 0,2 gm?,
tandis que la biomasse épifaunistique passe de
305,1 £33,6 gm?2a29,7 +22,0gm?2

4.2.4. Stratification volumétrique
Laugmentation du confinement et l'oligotrophie qui
s'ensuit vers les secteurs les plus sombres des grottes
entrainent une réduction de la taille et une sélection
de groupes morphologiques, avec le remplacement
progressif des formes de croissance dressées par
des formes incrustées vers l'intérieur (Harmelin et al.,
1985 ; Bianchi & Morri, 1994 ; Rastorgueff et al., 2015a;
Gerovasileiou & Voultsiadou, 2016 ; Gerovasileiou et
al, 2017). Dans les grottes marines du nord-ouest du
bassin méditerranéen, les communautés benthiques
sessiles a l'entrée et a la sortie des grottes sont
généralement caractérisées par une couche supérieure
bien développée, supérieure a un décimeétre, avec des
espéces de gorgones (e.qg., Eunicella cavolini et Paramu-



ricea clavata) dépassant dans la colonne d'eau méme
sur plus d'un demi-meétre (Harmelin et al., 1985 ; Morri
& Bianchi, 2003). Dans les secteurs semi-obscurs des
grottes, la hauteur de la couche supérieure tombe a
quelques centimétres, atteignant un maximum de 10-
20 cm dans le cas de populations bien développées
de corail rouge (Corallium rubrum). Dans les secteurs
intérieurs des grottes, la communauté benthique peut
apparaitre en monocouche, méme dans le cas d'une
couverture de substrat a 100%, mais dans la zone
de transition vers la zone sombre, elle peut avoir une
épaisseur de quelques centimeétres en raison de la
formationde nodules bryozoaires (Harmelinetal., 1985;
Harmelin, 2000 ; Rosso et al., 2019). Enfin, dans une
grotte sombre, les communautés sessiles sont pour
la plupart incrustées, et la couche supérieure ne
dépassegénéralementpas1cmdehauteur(parexemple
les tubes de serpulidés dont le bord terminal part du
substrat vers la colonne d'eau afin d'échapper a la
stagnation de la couche limite) (Morri & Bianchi, 2003).
Dans le bassin méditerranéen oriental, ou les grands
cnidaires sont généralement absents des zones de
grottes extérieures, la couche biotique supérieure peut
étre formée par des éponges massives/tubulaires et
arborescentes (Gerovasileiou et al., 2017).

4.3. A échelle biologique du confinement hydrologique

Les gradients biologiques dans les grottes marines
dépendent largement du degré de confinement
hydrologique (c'est-a-dire un concept hydrodynamique
lie a léchange deau) en relation avec le
renouvellement de l'eau et le remplacement des
"éléments vitaux" (oligo-éléments, vitamines, etc.)
d'origine marine (Harmelin, 1980 ; Harmelin et al., 1985;
Bianchi & Morri, 1994). En écologie marine, la notion
de confinement a connu une résonance beaucoup plus

large parmiles chercheurs quiétudientles écosystémes
cotiers (par exemple, les écosystémes paraliques/
lagunaires) en transition (Guelorget & Perthuisot, 1983,
1992), mais elle a également été introduite et appliquée
en écologie des grottes marines. Comme le soulignent
Guelorget & Perthuisot (1983, 1992), le confinement
est un concept complexe et abstrait, qui ne peut étre
exprimé quantitativement avec précision sans une unité
de mesure. Néanmoins, les mémes auteurs soulignent
que le confinement exprime en fin de compte un
concept de nature hydrodynamique, et qu'il dépend
donc principalement de la vitesse du courant et du
renouvellement de I'eau.

Comme pour les écosystemes cotiers de transition,
une échelle de confinement a été définie pour les
grottes marines, en tenant compte de trois paramétres
principaux: (1) lacomposition, enréférence aux groupes
trophiques et aux formes de croissance dominantes ;
(2) l'organisation spatiale, et surtout la présence d'une
couche supérieure ; (3) la couverture biotique totale
du substrat. Bianchi & Morri (1994) ont réalisé un
premiertest del'échelle de confinementbiologique dans
la Grotte del Bue Marino de l'lle de Gorgona (Livourne,
Italie), deux grottes paralleles au développement
essentiellement sub-horizontal. Les caractéristiques
morphologiques de ces grottes, et en particulier le fait
qu'elles présentent toutes deux un développement
linéaire simple et une forme aveugle, peuvent étre
considérées comme des "conditions paradigmatiques”
de confinement hydrologique. En outre, le fait qu'il
s'agisse de deux cavités "jumelles" adjacentes a
semblé avantageux pour comparer directement la
zonation biologique observée. Dans les deux cavités,
un gradient marqué de réduction de la couverture
biologique de I'extérieur vers l'intérieur a été observé.
Six zones bionomiques ont été identifiées sur une base

ZONE VI: EXTREME CAVE
Spirobids. R = 2%.

Serpulids and scleractinians. R = 5%.

ZONE V: HIGHLY CONFINED CAVE

Encrusting sponges and scleractinians. R = 15%.

ZONE IV: CONFINED CAVE

Massive sponges (Petrosia ficiformis). R = 25%.

ZONE IIl: FORECAVE

Hydroids and massive sponges. R = 40%.
ZONE Il: CAVE ENTRANCE

Encrusting sciaphilic algae. R = 80%.

Foliose sciaphilic algae. R = 100%.

ZONE I: OUTSIDE
Photophilic assemblages. 0 10

N

$

20m

1

PLAN VIEW

Fig. 4.1. Principaux assemblages biologiques dans la Grotte del Bue Marino (ile de Gorgona, Italie) et leur zonage
selon le gradient de confinement. R : pourcentage de couverture biologique du substrat. D'aprés Bianchi & Morri (1994).
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physiognomique, indiquées par des chiffres romains
(Fig. 4.1) :

* Lazonelcorrespond ala"périphérie” del'écosystéme
des grottes marines, constituée par les assemblages
externes se développant a proximité de l'entrée de
la grotte. La communauté est multicouche, avec la
présenced'unecouchesupérieureetd'unecouverture
biologique élevée.

* La zone Il est située a l'entrée de la cavité. La
structure de la communauté y est moins complexe
que celle de la zone précédente, a laquelle elle reste
bionomiquement liée, mais la couverture est encore
élevée. Dans certains cas, elle peut étre considérée
comme une enclave de biocénoses sciaphiles plus
profondes.

* Dans la zone lll, peu aprés I'entrée, les macroalgues
disparaissent et les assemblages acquiérent la
"physionomie caverneuse” typique, apparaissant
sensiblement différente de celle de I'extérieur en
termes de composition et d'organisation spatiale.
Cependant, le renouvellement de l'eau est encore
élevé, et les effets du confinement ne sont donc
pas reconnaissables. Les éléments les plus
caractéristiques de cette zone sont les filtres
passifs dressés (par exemple, les hydroides et
les octocoraux) qui dominent ou recouvrent un
assemblage constitué principalement de formes
massives, avec des éponges, des ascidies et des
bivalves. La couverture peut diminuer jusqu'a environ
40 % du substrat dur.

* La zone IV représente la partie confinée de la grotte
ou la couverture diminue généralement. Les filtreurs
passifs sont absents et donc, la couche supérieure
est complétement absente. Le substrat est
principalement occupé par des éponges massives
ou sub-massives.

* La zone V comprend des secteurs plus confinés de

la grotte ou la couverture biotique est bien inférieure
a 100 % et ou la communauté benthique est
composée d'une seule couche mince d'organismes
principalement incrustants (éponges, bryozoaires,

serpulidés et scléractiniaires).
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* Lazone Vi est trés confinée et la couverture biotique
est inférieure a 10 % et peut étre encore réduite
dans les parties terminales de la grotte, composées
principalement de serpulidés, de quelques

scléractiniaires et de trés peu d'éponges.

Grace a I'étude de nombreuses grottes, différentes en
taille,profondeurettopographie,dansplusieurssecteurs
de la Méditerranée (mer Ligurienne, mer Tyrrhénienne,
Sardaigne et canal de Sicile) et a une comparaison avec
certaines grottes extra-méditerranéennes (Maldives,
océan Indien), Bianchi & Morri (1994) ont développé
une échelle de confinement comprenant 6 degrés :

* Degré 0 - Lenvironnement extérieur, situé en amont
de la zone .

* Degré 1 - Lentrée de la grotte, qui est une zone
de transition entre les zones | et Il, marquée par
la simplification de la structure d'assemblage,
notamment par la réduction de la couche supérieure.

* Degré 2 - La modification radicale de I'assemblage
(disparition des macroalgues), qui commence a
présenter une physionomie typique de la grotte (entre
les zones Il et Ill).

* Degré 3 - Disparition ou diminution importante des
filtres passifs, en particulier ceux qui sont dressés
(entre les zones lll et IV).

* Degré 4 - Disparition ou diminution sévére des
formes massives (entre les zones IV et V).

+ Degré 5 - Disparition des formes encroGtantes (entre
les zones V et VI).

* Degré 6 - Disparition de la faune sessile.

Les grottes marginales (Riedl & Ozretic, 1969) et
ancialines (Stock et al., 1986), qui n'ont pas de lien di-
rect avec la mer, sont caractérisées par des conditions
trés confinées, au-dela du sixieme degré de confine-
ment de I'échelle ci-dessus.



Leopard-spotted goby (Thorogobius ephippiatus) and mysids on a muddy cave bed.
© V. Gerovasileiou



Semi-dark cave assemblage with red coral facies (Corallium rubrum), scleractinian corals and sponges (e.g. Petrosia ficiformis).
© V. Gerovasileiou



5. BIONOMIE

5.1. Cadrage bionomique et hétérogénéité

Dans les grottes marines, les gradients
environnementaux sont spectaculaires (Morri et al.,
1994a) : en quelques metres, il y a des variations
de lumiére, de mouvement d'eau et dapport
trophique, qui, dans le milieu extérieur, peuvent se
produireenquelquesdizaines,voirecentainesde metres
(Sara, 1978 ; Bianchi, 1994). Comme expliqué dans le
chapitre précédent, ces gradients environnementaux
génerent une zonation marquée des communautés
de grottes, et donc les espéces ne sont pas
distribuées de fagon homogéne a lintérieur des
grottes, mais préférent généralement des secteurs
distincts (Bianchi et al., 1996 ; Bianchi & Morri, 1999).

Les scientifiques autrichiens et frangais sont parmi
les premiers a s'étre engagés a définir la typologie et
la distribution des zones biologiques a l'intérieur des
grottes marines méditerranéennes (voir chapitre 3),
et deux modeéles de zonation biologique ont donc
été proposés (Riedl, 1959b ; Pérés & Picard, 1964).
Cependant, il convient de souligner que la définition
des zones biologiques dans les grottes marines est
principalement basée sur les communautés de
substrat dur. Les communautés fauniques vivant dans
les sédiments qui recouvrent parfois le sol des grottes
sont généralement pauvres et n'ont pas été étudiées
de maniere approfondie (Monteiro-Marques, 1981).

Outre les modeles et tendances généraux concernant la
zonation écologique, la variabilité a petite échelle peut
étre si élevée que, dans certains cas, I'hétérogénéité
entre les parois opposées ou les sites proches au
sein d'une grotte peut étre plus importante qu'entre
les grottes proches ayant une morphologie similaire
(Bussotti et al., 2006 ; Gerovasileiou & Voultsiadou,
2016). Ce comportement idiosyncrasique, égale-
ment appelé "individualité”, a été attribué a la (micro-)
topographie spécifique des grottes et aux gradients
environnementaux associés ainsi qu'aux modifications
de l'approvisionnement trophique ou larvaire (Riedl,
1966 ; Balduzzi et al., 1989 ; Benedetti-Cecchi et al.,
1997 ; Marti et al., 2004a ; Bussotti et al, 2006 ;
Gerovasileiou et al, 2013, 2017 ; Sempere-Valverde
et al, 2019). La présence de micro-habitats et de
caractéristiques uniques (par exemple, des sources
sulfureuses, des sources deau douce, des
bioconstructions et des ouvertures secondaires)
a lintérieur des grottes pourrait encore accroitre
I'hétérogénéité, car elles abritent souvent des
communautés distinctes et des espéces rares
(Bussotti et al., 2006 ; CAR/ASP - Environnement des
Nations Unies / MAP & OCEANA, 2017).

Depuis que les premiéres études écologiques
et bionomiques dans les grottes marines

méditerranéennes ont eu lieu principalement dans
le nord-ouest de la Méditerranée (voir chapitre 3), les
premieres descriptions bionomiques des chercheurs
pionniers ont largement reflété les conditions et les
connaissances régionales. Lexploration progressive
des grottes marines vers les secteurs insulaires,
méridionaux et orientaux du bassin méditerranéen,
a permis d'établir des comparaisons, révélant une
hétérogénéité biogéographique non négligeable,
plusieurs taxons ayant une aire de répartition restreinte
ou étant communs dans certaines zones mais absents
dans d'autres (Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012 ;
Bussotti et al., 2015 ; Gerovasileiou et al., 2015a).

5.2. Les zones biotiques de RiedlI

Riedl (1959b, 1966) a étudié des grottes marines de
différentes morphologies dans la mer Tyrrhénienne
(golfe de Naples) et les cotes adriatiques (Croatie), et
a proposé un schéma de zonage biologique, basé sur
la distribution des hydroides, des macroalgues et la
physionomie générale des assemblages. Plus
précisément, il a distingué les 6 zones biotiques
suivantes (Fig. 5.1) : (I) Phytal-Schattengebiet (zone
phytale ombragée) ; (Il) Héhlen-Eingangsgebiet (zone
d'entrée de la grotte) ; (lll) vordere Bestandsgebiete
(zone degrotte antérieure); (IV) zentrale Bestandsgebiete
(zone de grotte centrale) ; (V) hintere Bestandsgebiete
(zone de grotte postérieure) ; et (V1) das "leere Viertel”
(le "quartier vide" - une zone presque azoique).

Dans la zone phytale, 'abondance des algues diminue
parallelement a la diminution de la lumiére, tandis que
la faune sessile domine vers l'intérieur. La zonation des
différents groupes fauniques dépend principalement
des gradients de lumiére et de mouvement de l'eau
dans la zone d'entrée et dans la zone antérieure de la
grotte. Pour la majorité des groupes, I'abondance est
plus élevée dans la zone centrale de la grotte, mais elle
est également fortement influencée par l'inclinaison
du substrat. Dans la zone postérieure, dans l'obscurité
totale et les eaux calmes, l'inclinaison du substrat (et
donc la sédimentation) constitue un facteur important.
Enfin, le "quartier vide", se caractérise par l'absence
quasitotale de faune, laroche nue et la grande distance
de l'entrée : son existence est déterminée par la rareté
des réserves alimentaires, la détérioration de la qualité
de l'eau et par d'éventuelles infiltrations d'eau douce.

En comparant différentes grottes marines, trois aspects
principaux ont été considérés comme importants
pour déterminer la zonation des zones biotiques : la
profondeur, la taille et la forme de la grotte. En ce qui
concerne la profondeur, les grottes d'eau profonde
présentent une diminution marquée de la flore et de la
faune, une concentration de la faune prés de l'entrée,
tandis que le "quartier vide" est plus étendu que dans
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les grottes peu profondes. Il est également possible
d'observer la réduction de I'assemblage phytal et des
changements dans la composition des assemblages
internes. En ce qui concerne la taille de la grotte, le
"quartier vide" est plus grand dans les grandes grottes,
alors qu'il est plus petit ou absent dans les petites
grottes.

Cependant, selon Ried|, le facteur le plus important pour
la distribution du biote est la forme des grottes. Les
limites et I'étendue des différentes zones dépendent
des caractéristiques topographiques de chaque grotte
(par exemple, le rapport entre la largeur de I'entrée et la
longueur de la grotte, I'inclinaison du substrat a I'entrée
de la grotte et le nombre d'entrées), qui affectent les
gradients de lumiére et le confinement de I'eau le long
delagrotte. Le schéma de zonage ci-dessus est typique
des grottes a parois aveugles, mais peut ne pas
s'appliquer aux grottes de morphologie différente.
Par exemple, les zones ci-dessus ont généralement
tendance a se déplacer vers I'extérieur a mesure que la
profondeur augmente (figure 5.1). Dans les grottes en
forme de tunnel, ol le mouvement de I'eau est constant,
mais ou la lumiére peut étre trés variable, il est
difficile d'identifier un schéma de zonage clair et
certaines zones peuvent étre absentes.

Fig. 5.1. Zonation écologique dans les grottes submergées
peu profondes (A) et profondes (B) selon Riedl (1966).
Les zones intérieures peuvent étre présentes plus pres de
I'entrée de la grotte lorsque la profondeur augmente (B).
| : Zone d'ombre dominée par les algues, Il : zone d'entrée,
[l : zone antérieure, IV : zone centrale, V : zone postérieure,
et VI : zone azoique.

Riedl a remarqué que des assemblages benthiques
similaires a ceux des grottes se trouvent également a
I'extérieur, sous les toits et les surplombs, ce qui indique
le role pivot du facteur lumiére. Lexposition a la lumiére
d'une grotte marine est influencée par cing facteurs: (1)
I'éclairage de surface; (2) la profondeur; (3) l'orientation
par rapport aux points cardinaux ; (4) I'angle de I'entrée;
et (5) l'inclinaison. La lumiére agit sur les assemblages
de la grotte a la fois directement et indirectement,
favorisant la croissance des algues. Selon Riedl (1966),
lalimite pour le développement des algues est d'environ
0,5-1% de I'éclairement de la surface. Les observations
et mesures effectuées par Southward et al. (1996) a
l'entrée de la Grotte Azzurra de Capo Palinuro, indiquent
gu'avec une lumiére égale a 17% de celle de surface,
les assemblages sont encore dominés par des algues
photophiles, en particulier par des Phéphyles (Dictyota);
a 3%, lassemblage devient sciaphilique, dominé
par des Rhodophycées (Peyssonnelia et des algues
corallines encro(tantes), alors qu'en dessous de 0.8 %,
lassemblage est exclusivement constitué d'animaux
sessiles, avec des éponges, des hydroides, des
scléractiniaires, des bryozoaires et des ascidies
coloniales.

Lintensité du mouvement de I'eau en un point précis
d'une grotte dépend de quatre facteurs : (1) I'exposition
et le profil de la cote ; (2) la profondeur ; (3) la forme
et (4) la nature du substrat. Le développement des
assemblages de grottes nécessite une agitation de
l'eau ne dépassant pas 2 a 10 % de celle de la surface.
Les zones biotiques peuvent étre plus ou moins
étendues prés de l'entrée de la grotte selon la
profondeur et la forme de la cavité. La forme, en
particulier, peut accélérer (rétrécissement) ou ralentir
(élargissement) le mouvement de l'eau, ce qui se refléte
surladistributiondes espécesindicatrices (parexemple
les hydroides) ou sur les formes d'érosion. La nature du
substrat peut également jouer un réle important dans
les parties intérieures de la grotte.

5.3. Les biocénoses caverneuses semi-obscures et
sombres de Péres et Picard

Dans le trés influent "Nouveau manuel de bionomie
benthique”, qui résume et actualise les connaissances
existantes sur les communautés benthiques
méditerranéennes, Pérés & Picard (1964) distinguent
trois biocénoses principales se développant le long
de 'axe horizontal de la grotte (Fig. 5.2) : la biocénose
coralligéne (C), qui peut souvent se développer a
I'entrée de la grotte® ; /a biocénose des grottes semi-
obscures (GSO), qui se développe dans la partie
semi-obscure des grottes et qui est caractérisée
par une croissance animale luxuriante et colorée
(principalement des invertébrés filtrants sessiles,
par ex. éponges et anthozoaires)” ; la biocénose
des grottes et boyaux a obscurité totale (GO), qui se

& Pour un examen approfondi de la biocénose coralligene méditerranéenne, voir Ballesteros (2006).
7 On peut reconnaitre dans certaines grottes un assemblage transitoire entre les biocénoses des cavernes semi-obscures et sombres.
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développe dans les grottes complétement obscures et
se caractérise par un biote sessile peu abondant (par
exemple des serpulidés) sur la roche presque nue,
ainsi que par des poissons et crustacés mobiles. Le
cadre ci-dessus est le plus largement suivi et accepté

a ce jour. Une description actualisée des biocénoses
des grottes semi-obscures et sombres, basée sur
les données actuelles de différentes zones
méditerranéennes, est présentée ci-dessous.

Fig. 5.2. Zonation écologique dans une grotte a l'aveugle (24-40 m de profondeur, grotte dAgios Vasilios, ile de Lesvos, Gréce),
représentée sur un modele tridimensionnel. Des images représentatives de différentes communautés sont superposées sur le modele
de la grotte. De gauche a droite, la biocénose coralligéne de l'entrée de la grotte est progressivement remplacée par les biocénoses
intermédiaire, semi-obscure et intérieure sombre de la grotte, respectivement, dominées par les animaux. La couverture biotique
diminue et les formes de croissance dressées (par exemple les éponges, les bryozoaires et les coraux) sont remplacées par des
éponges et des serpulides incrustés. Les cercles verts représentent des coupes transversales de la grotte, ce qui donne une perspective
tridimensionnelle au modéle. La ligne bleue représente 'axe de la grotte du début a la fin (22 m de long). La visualisation a été réalisée
avec le logiciel "cavetopo” (Gerovasileiou et al,, 2013). Pour une description détaillée des communautés benthiques sessiles dans cette
grotte, voir Gerovasileiou & Voultsiadou (2016), Gerovasileiou et al. (2017), Sanfilippo et al. (2017), et Rosso et al. (2019).

5.3.1. La biocénose des grottes semi-obscures

On la trouve généralement a l'entrée des grottes (ou a
proximité) etméme sous des cavernes et des surplombs
qui, d'un point de vue topographique, ne seraient pas
considérés comme de véritables grottes. La distinction
entre la biocénose GSO et celle du coralligéne, auquel
elle était autrefois assimilée (voir chapitre 3), est due a
Laborel (1960, 1961), qui a été le premier a en souligner
l'originalité. La particularité de cette biocénose est qu'elle
est dominée par des animaux sessiles (par exemple
les éponges, les anthozoaires et les bryozoaires), bien
que certaines macroalgues sciaphiles (par exemple
le chlorophyte Palmophyllum crassum et certains
rhodophytes encrotants) puissent occasionnellement
étre présentes dans certaines grottes.

Les espéces déponges® les plus fréqguemment
observées dans la biocénose des grottes semi-
obscures sont Agelas oroides, Petrosia ficiformis,

Spirastrella  cunctatrix, Chondrosia reniformis et
Phorbas tenacior. Certaines éponges (e.g., P
ficiformis et C. reniformis) peuvent étre souvent
décolorées en raison de l'effet de la diminution de la
lumiére sur les cyanobactéries qui leur sont associées.
L'éponge Aplysina cavernicola a également été décrite
comme une espece typique de cette biocénose dans
le nord-ouest du bassin méditerranéen (Vacelet, 1959).
Les éponges de la classe des Homoscleromorpha (par
exemple Oscarella spp. et Plakina spp.) peuvent
également avoir une couverture considérable dans
certaines grottes (Gerovasileiou & Voultsiadou, 2016 ;
Grenier et al., 2018).

Trois faciés anthozoiques ont été enregistrés dans la
biocénose des grottes semi-obscures (principalement
sur les plafonds et les surplombs) (Péres, 1967 ;
Zibrowius, 1978) : (i) des faciés de scléractiniaires,
tels que Leptopsammia pruvoti Madracis pharensis

8 Espéces signalées dans un nombre considérable de grottes semi-obscures, a l'échelle de la Méditerranée, selon les données de la base de données sur la
biodiversité des grottes marines méditerranéennes de Gerovasileiou & Voultsiadou (2012, 2014). Lordre des espéces est présenté dans un nombre décroissant
denregistrements. Chaque enregistrement représente l'occurrence dans la zone semi-obscure d'une grotte différente de la mer Méditerranée.
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(trées abondant en Méditerranée orientale), Hoplangia
durotrix, Polycyathus muellerae, Caryophyllia inornata
et Astroides calycularis (principalement dans les zones
méridionales de la Méditerranée occidentale) ; (ii) le
faciés du corail rouge Corallium rubrum qui est plus
commun dans le nord-ouest de la Méditerranée mais
que l'on trouve dans les eaux plus profondes (moins
de 50 m) dans le bassin nord-est ; et (iii) le facies de
Parazoanthus axinellae, qui peut étre commun prés de
I'entrée ou dans des tunnels semi-obscurs a hydrody-
namique élevée (plus commun dans la mer Adriatique).

Des faciés de bryozoaires dressés (par exemple
Adeonella spp. et Reteporella spp.) se développent
souvent dans cette biocénose (Pérés, 1967 ; Ros et
al, 1985). Enfin, les faciés d'appauvrissement sont
nombreux : leur composition varie en fonction de la
nature du facteur générant l'appauvrissement des
assemblages (ex. : mouvement intense de l'eau).
Par exemple, si la grotte est trop peu profonde, de
nombreuses espéces caractéristiques de cette
biocénose peuvent étre absentes, et les hy-
droides (par exemple Eudendrium armatum) sont
particulierement  développés. Des taux de
sédimentation élevés, entrainant un excés de boue,
peuvent conduire a la dominance d'éponges dressées
(en particulier Axinella spp.).

5.3.2. La biocénose des grottes sombres
Cette biocénose se développe dans les secteurs
intérieurs des grottes a fond perdu. Le passage d'une
biocénose de grotte semi-obscure a une biocénose de
grotte sombre se manifeste par une forte diminution

de la couverture biotique, de la richesse des espéces,
de la biomasse, de la complexité tridimensionnelle
(c'est-a-dire le remplacement des formes de croissance
dressées par des formes incrustées) (Fig. 5.3), et
l'apparition d'une couche minérale noire d'oxydes de
Mn-Fe sur le substrat (Pérés, 1967 ; Harmelin et al.,
1985). Laborel & Vacelet (1959) ont décrit une zone
de transition entre les biocénoses GSO et GO, ou les
éponges et les scléractiniaires sont encore abondantes
mais ou la couverture biotique diminue, et ou un
revétement noir apparait sur la roche. Des formations
de bryozoaires nodulaires et en forme de créte (Fig. 5.3)
se développent souvent dans cette zone de transition
(Harmelin, 1985 ; Harmelin et al., 1985), bien que dans
certains cas elles soient présentes dans la biocénose
des grottes sombres (Balduzzi et al., 1989). Bianchi et
al. (1986), ont décrit les espéces les plus importantes
de cette zone dans la Grotta Marina de Bergeggi (ltalie).

Harmelin et al. (1985) ont également remarqué que la
biocénose GO pouvait étre subdivisée en deux zones,
caractérisées par une couverture biotique différente
(50-80% et 10-40%, respectivement), tandis que dans
les grottes ancialines, deux zones supplémentaires
peuvent se présenter (c'est-a-dire la premiére habitée
uniquement par des éponges de petite taille et des ser-
pulidés épars et la zone terminale ou la faune sessiles
disparait). Cependant, ils ont souligné que la morphol-
ogie des grottes influence largement les schémas de
zonage, et donc que la couverture biotique dans les
grottes en forme de tunnel avec un mouvement d'eau
constant pourrait atteindre 100% méme dans la zone
totalement obscure.

Fig. 5.3. Zonage écologique dans une grotte marine, illustrant : (1) la biocénose coralligéne de I'entrée de la grotte, (2) la biocénose
des grottes semi-obscures, (3) une zone de transition ou se développent les nodules bryozoaires, et (4) la biocénose des grottes
obscures. Une diminution marquée de la complexité tridimensionnelle, de la biomasse, de la couverture biotique et de la diversité
est évidente (d'aprés Harmelin et al., 1985).

Nous tenons a remercier Francisco Sedano pour avoir préparé une premiere version de la figure 5.3 et Toni Llobet pour avoir
cordialement autorisé ['utilisation de ses dessins originaux pour la méme figure.
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La communauté benthique dans les secteurs sombres
des grottes est généralement peu colonisée par les
éponges, les polycheétes serpulides, les bryozoaires et
les brachiopodes (Pérés, 1967). Les éponges les plus
communes sont Petrosia ficiformis (généralement
décolorée), Petrobiona massiliana (plus commune
en Méditerranée occidentale), Chondrosia reniformis
(généralement  décolorée), Diplastrella  bistellata,
Penares spp. et Haliclona mucosa (Pérés, 1967 ;
Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012). Certaines espéces
d'eau profonde ont été enregistrées dans des grottes
sombres sublittorales, quelle que soit leur profondeur,
comme |'éponge hexactinellide (de verre) Oopsacas
minuta, qui a été signalée dans des grottes de Marseille
et de Croatie (Harmelin et al., 1985 ; Vacelet et al., 1994 ;
Bakran-Petricioli et al., 2007).

Les polychétes serpulidés sont parmi les taxons
les plus dominants dans la biocénose des grottes
sombres, les espéces typiques étant Serpula
cavernicola et Spiraserpula massiliensis (Zibrowius,
1968 ; Sanfilippo & Mollica, 2000 ; Bianchi & Sanfilippo,
2003). Lespéce Protula tubularia forme souvent
des agrégats qui servent de base a la création de
bioconstructions sous forme de "biostalactites”.
Ces derniers sont construits par des serpulides, des
éponges, des bryozoaires, des foraminiféres et des
micro-organismes carbonatogénes (Sanfilippo et al.,
2015). A ce jour, des biostalactites ont été découverts
dans des grottes sombres des Pouilles (Onorato et al.,
2003 ; Belmonte et al., 2009), de Sicile (Guido et al.,
2012, 2013 ; Sanfilippo et al., 2015), de Chypre (Guido
et al., 2017a) et de Grece (Sanfilippo et al., 2017 ; Guido
etal., 2019a,b).

Un autre type caractéristique de bioconstructions
a la forme de petits nodules et de crétes sub-
paralleles (environ 2-3 cm de hauteur), qui sont
souvent présents dans la zone de transition entre les
biocénoses des grottes semi-obscures et sombres,
et parfois plus loin dans les zones sombres des
grottes. Ces formations résultent de la concrétion
de plusieurs bryozoaires (par exemple Onychocella
marioni et Hippaliosina depressa - ce dernier
principalement en Méditerranée orientale) et d'autres
taxonsencroGtants(parexemplecoraux,brachiopodes,
serpulidés et foraminiféres agglutinés), créant une
microstratification verticale (Harmelin et al.,, 1985 ;
Rosso et al, 2019). De telles formations ont été
décrites dans les grottes marines de Marseille
(Harmelin, 1985, 2000, 2003), de Sicile (Rosso et al.,,
2013b, 2015) et des fles grecques des mers Egée et
lonienne (Rosso et al., 2019 ; Gerovasileiou, données
non publiées), ces derniéres étant detaille plusréduite
quecellesdeMarseille.Lesbrachiopodes(parexemple
Joania cordata, Argyrotheca cuneata et Novocrania
anomala) sont communs dans les grottes sombres
(Logan et al., 2004). L'espéce N. anomala est souvent
présente en grand nombre, cimentée sur les parois
et les plafonds des grottes (Logan et al, 2004 ;
Radolovié¢ etal., 2015 ; Rosso et al., 2019), faisant par-
fois partie des bioconstructions susmentionnées.

Plusieurs espéces mobiles trouvent souvent refuge
dans des grottes sombres, comme les mysidacés
Hemimysis margalefi et H. speluncola, les décapodes
Stenopus spinosus, Palinurus elephas, Plesionika
narval (plus fréquent dans les régions du sud et de
I'est de la Méditerranée), Galathea strigosa et Herbstia
condyliata, et les espéces de poissons Apogon
imberbis et Grammonus ater (Pérés, 1967 ; Ros et al.,
1985, Bussotti et al., 2015 ; Gerovasileiou et al., 2015b).

5.4. Communautés de substrat mou

Lessédimentsdesgrottes sontgénéralementboueux,
ressemblant ainsi a certains fonds meubles profonds
(circalittoraux ou bathyaux), mais ils comprennent
souvent une fraction grossiére, soit minérale, venant
del'extérieur, soit biogéne, provenant de fragments de
squelettes et de coquilles calcaires des organismes
tombés (e.bryozoaires, scléractiniaires, serpulidés,
brachiopodes et mollusques) présents sur les parois
et le plafond des grottes (Monteiro-Marques, 1981 ;
Bianchi & Morri, 2003 ; Rosso et al, 2013a). Dans la
Grotta Marina de Bergeggi (Italie), par exemple, les
sédiments sontessentiellement constitués degravier
prés de I'extérieur et dans les secteurs en forme de
tunnel, et de sable fin et de boue dans les secteurs
plusinternes et terminaux (Bianchi et al., 1986). Ainsi,
les sols des grottes peuvent représenter une enclave
de fond mou au sein du systéme cotier rocheux.

Cependant, les communautés de substrats mous des
fonds de grottes marines méditerranéennes n'ont
pas été étudiées aussi intensivement que celles des
substrats durs, et il existe trés peu d'informations
sur leur composition ou leurs affinités avec leurs
homologues vivant a I'extérieur des grottes. Un récent
apercu de 307 études sur les grottes marines
méditerranéennes a montré que seulement 15 % d'entre
elles fournissaient - au moins - quelques informations
sur la biodiversité des substrats mous (y compris des
enregistrements d'espéces uniques, par exemple
Cerianthus ~ membranaceus) (Gerovasileiou &
Voultsiadou, 2014). Selon le méme apergu, un total
de 332 taxons a été enregistré dans les
sédiments des grottes, principalement des
bryozoaires (79 taxons sur des fragments détachés,
comprenant probablement du matériel non vivant),
des polychétes (59 taxons), des bivalves (48 taxons,
bien qu'il n'ait pas toujours été précisé s'ils étaient
trouvés vivants ou morts), des amphipodes
(33taxons), des tardigrades (31 taxons), des copépodes
(23 taxons) et des Gastrotricha (16 taxons).

Un petit nombre d'études ont porté spécifiquement
sur la structure de la faune des sédiments mous dans
les grottes marines de France, d'ltalie et d'Espagne
(Monteiro-Marques, 1981 ; Akoumianaki & Hughes,
2004;Todaroetal.,2006;Navarro-Barrancoetal., 2012,
2013a,b, 2014 ; Janssen et al., 2013). Les études ci-
dessusontmontréquelastructure des communautés
de fond mou a l'intérieur des grottes marines est
difficile a prévoir ou a généraliser.
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5.4.1. Macrobenthos

Monteiro-Marques (1981) a étudié la macrofaune des
sédiments mous dans trois grottes de la région de
Marseille (Grotte du Figuier, Grotte des Trémies et Grotte
de Jarre) et a trouvé 27 espéeces (11 polychétes, 10
mollusques, 3 sipunculiens, 2 échinodermes et 1
crustacé). Il est intéressant de noter que l'espéce
la plus abondante était le sipunculide Onchnesoma
steenstrupii, autrement signalé dans les boues
bathyales. L'assemblage était caractérisé par des
espéces liées a des sédiments hétérogenes, riches en
éléments grossiers, comme le bivalve Gouldia minima
et le polychéte Aponuphis bilineata. Cependant,
'abondance de plusieurs taxons indicateurs de
conditions environnementales instables a été notée,
comme le bivalve Corbula gibba et les polychétes
Spio multioculata et Lumbrineris latreilli.

Akoumianaki & Hughes (2004) ont étudié la distribution
de la macroinfauna dans une grotte trés particuliére, la
Grotta Azzurra de Capo Palinuro (Italie). Sa particularité
provient a la fois de la présence de sources
hydrothermales sulfureuses, principalement situées
dans la chambre noire intérieure (connue sous le nom
de "Sala della Neve" = Salle de la Neige) de la grotte
(Southward et al., 1996) et de I'échange effectif d'eau
rendu possible par les grandes dimensions et la largeur
des entrées (Bianchi et al., 1998 - voir chapitre 4).
Un total de 97 espéces a été enregistré, en particulier
55 polychétes, 17 mollusques, 12 crustacés, 4
sipunculides, 2 échinodermes et 7 autres taxons
(Anthozoa, Oligochaeta, Nemertea, Pycnogonida,
Enteropneusta, Brachiopoda et Ascidiacea). Dans
toutes les stations d'échantillonnage, les polychetes
dominent en termes d'abondance et de richesse des
espéces. Les espéces les plus abondantes dans les
sédiments des grottes étaient le polychéte Levinsenia
gracilis (62%), le sipunculide Onchnesoma steenstrupii
(14,6%), le polychéte Paradoneis lyra (7,2%) et
l'ophiuride Amphiura chiajei (4,9%). La richesse et la
densité des especes varient selon les secteurs de la
grotte, ce qui indique des différences a une échelle
de quelques meétres. Cependant, il n'y a pas eu de
déclin net vers l'intérieur de I'abondance, de la bio-
masse ou de la diversité, ce qui suggeére que les apports
chimiosynthétiques dans la chambre intérieure de la
grotte (SalledelaNeige) fournissentunapporttrophique
supplémentaire, ayant ainsi un effet positif sur les
assemblages benthiques. La présence de taxons
considérés comme des indicateurs dinstabilité
environnementale en grande abondance (par exemple
les polychétes P, lyra, L. gracilis et plusieurs espéces
de la famille des Capitellidae, et les bivalves
Corbula gibba et Thyasira flexuosa) indiquait un exces
d'enrichissement en matiére organique, de méme
que les sédiments des grottes marines de Marseille
(Monteiro-Marques, 1981).

En plus de l'infauna, une épifaune abondante (fixe ou
sédentaire) a été trouvée dans la chambre des neiges,
comme le mollusque bivalve Pinna nobilis, les
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polychétes tubicoles Phyllochaetopterus socialis
et Sabella pavonina, les échinodermes Antedon
mediterranea, Stylocidaris affinis et Ophioderma

longicaudum (Bianchi & Morri, 2003). Bianchi et al.
(1994) ont suggéré que cette abondance inhabituelle
d'épifaune filtreuse ou détritivores était liée a la
production chimiosynthétique par les bactéries du
soufre dans cet environnement particulier.

Certains grands anthozoaires tubicoles ou fouisseurs
peuvent également étre courants sur les fonds
sédimentaires des grottes marines (Morri et al., 1991).
Cerianthus membranaceus est connu dans plusieurs
grottes méditerranéennes. Arachnanthus oligopodus
a été signalé dans la Grotta delle Corvine, dans le
Salento (Denitto et al, 1999). Une population
d'Halcampoides purpureus est connue dans la grotte de
Cala di Mitigliano, dans la mer Tyrrhénienne (Boero et
al, 1991).

Les études les plus récentes sur la macrofaune
des substrats mous dans les grottes marines de la
Méditerranée ont eu lieu sur les cotes de Grenade (mer
d'Alboran, Espagne). Navarro-Barranco et al. (2013a,b,
2014) ont étudié six grottes couvrant une large gamme
de profondeurs (6-30 m), et ont comparé la faune de
crustacés dans les sédiments de l'intérieur des grottes
et des sites externes adjacents. Aucune des espéces
na montré une préférence significative pour les
stations de grottes, bien que les amphipodes du genre
Harpinia aient dominé a l'intérieur des grottes marines.
Dans toutes les grottes, les sédiments externes étaient
plus riches en espéces et une baisse significative des
valeurs de diversité a été constatée a l'intérieur des
grottes. Cependant, ce n'était pas le cas pour
abondance, qui ne diminuait que dans les grottes
plus profondes, alors que dans les grottes moins
profondes, le nombre d'individus était plus faible a
I'extérieur des grottes. Cela est peut-étre lié au fait que
les grottes peu profondes offrent un environnement plus
stable, protégé des vagues, des vents et des tempétes
qui affectent les sites extérieurs exposés. En outre,
alors que la structure de l'assemblage de crustacés
dans les sites externes était assez similaire (47,4% de
similarité Bray-Curtis), les sites de grottes internes ont
montré une grande variabilité et une forte individualité
(4,9% de similarité Bray-Curtis), ce qui suggeére que ces
assemblages sont influencés par de nombreux facteurs
complexes (par exemple la granulométrie des
sédiments, la concentration en métaux lourds, la
matiére organique et la concentration en azote).

5.4.2. Meiobenthos
Le Meiobenthos a été rarement étudié dans les grottes
marines de la Méditerranée. Plus précisément, seules
trois études ont porté sur la variabilité spatiale de la
méiofaune, sur des substrats mous (Todaro et al,
2006 ; Janssen et al., 2013) et durs (Russo et al., 2015),
tandis que des études taxonomiques ont mis en
évidence plusieurs nouvelles espéces de tardigrades,
de gastrotrichs et un priapulidé, ayant peut-étre des



affinités avec les eaux profondes (Zeppilli et al., 2018 et
références a ce sujet ; voir également le chapitre 6). En
outre, une étude récente a examiné la répartition des
foraminiféres benthiques dans une grotte marine de
Sardaigne (Romano et al., 2018).

Todaro et al. (2006) ont étudié la méiofaune dans trois
sites sombres de la Grotta di Ciolo (Salento, Italie), a
55, 75 et 90 m de I'entrée. Une grande diversité a été
trouvée, y compris des taxons représentatifs de 12
groupes majeurs, avec une densité totale de 656 et 1069
individus-10 cm? en novembre et juin, respectivement.
Les nématodes étaient le taxon le plus abondant, suivis
par les copépodes harpacticoides, les priapulidés, les
polycheétes et les gastrotrophes, qui ont été trouvés au
cours des deux saisons. Des turbulariens, des
nemertines, des ostracodes, des tanaidés, des
oligochétes, des tardigrades et des amphipodes ont
également été trouvés, mais avec des densités trés
faibles et/ou de fagon sporadique. La structure de la
communauté était assez différente le long des sites
des grottes (par exemple, les priapulidés étaient le
deuxiéeme taxon le plus abondant dans la premiére
station), avec de faibles variations saisonniéres. La
densité moyenne de la méiofaune totale a diminué
vers lintérieur, et en particulier des copépodes
harpacticoides, ce qui indique que la communauté
méiobenthique est structurée conformément a
I'hypothése d'épuisement trophique.

Plus récemment, Janssen et al. (2013) ont étudié
la méiofaune des sédiments de la grotte de 3PP
(Marseille, France) dans trois stations
d'échantillonnage (entrée, milieu et extrémité aveugle).

La méiofaune a été attribuée a 14 taxons
principaux. Les nématodes étaient le taxon
le plus abondant, suivi des copépodes, des

priapulidés et des annélides. Des kinorhynchs, des
ostracodes, des tardigrades et des rotiferes ont
également été observés, mais en nombre plus
faible. Six autres taxons (Acari, Amphipoda, Bivalvia,
Gastrotricha, Isopoda et Loricifera) ont été représentés
par des spécimens uniques. La composition de la
communauté, basée sur la présence/absence des
principaux taxons, ne variait pas d'une station a 'autre.
Néanmoins, les densités individuelles et la diversité
des copépodes ont diminué vers lintérieur, et les
tardigrades ont été limités aux parties intérieures de la
grotte. Les copépodes ont été répartis en 27 familles et
90 espéces, dont 75% étaient nouvelles pour la science.

Il y avait des différences quantitatives et qualitatives
significatives dans la composition des assemblages

de copépodes entre les trois stations, au niveau des
familles, des genres et des espéces. |l est intéressant

de noter que certains taxons harpacticoides,
connus des profondeurs (e.g.,  Marsteinia,
Ancorabolina,  Paranannopus, = Nematovorax, et

Argestidae), ont été enregistrés dans la grotte, et
assemblage de l'extrémité intérieure de la grotte a été
classé comme "abyssal”, ce qui met en évidence les
affinités faunistiques entre les grottes marines et les
profondeurs. La méiofaune des sédiments de deux
grottes de l'ile d'Ustica (Sicile, Italie) était plus pauvre
et plus rare que celle de I'extérieur de la grotte, et
comprenait différents taxons (Ape et al., 2016). Les
nématodes, en particulier, étaient représentés dans
les parties sombres des grottes par des espéces
exclusives (e.g., Anticoma acuminata). La dis-
ponibilité de la matiére organique (c'est-a-dire la
concentration en phytopigments) a influencé la
distribution et la composition de la méiofaune a
l'intérieur des grottes, tandis que les bactéries
représentaient la source de nourriture la plus
importante pour les nématodes.

Romano et ses collegues (2018) ont étudié la
diversité et la distribution des foraminiféres
benthiques le long de la grotte marine de Bel
Torrente  en  Sardaigne. Les  foraminiféres
benthiques ont été trouvés le long des 330
premiers metres de la grotte, alors que les secteurs
intérieurs étaient totalement stériles. Au total, 106
espéces ont été trouvées, dont 76 étaient
représentées a la fois par des spécimens morts
et vivants. Les espéces les plus abondantes étaient
Gavelinopsis  praegeri,  Reophax  dentaliniformis,
Eggerella advena et Ammonia inflata. La densité et
la diversité des espeéces étaient en corrélation négative
avec la distance de lentrée et les gradients
environnementaux associés, ce qui indique un stress
environnemental croissant vers lintérieur. On a
constaté que la salinité affectait la structure de
lassemblage, tandis que [lacidification de leau
a été suggérée pour provoquer un passage d'un
assemblage a dominance calcaire et hyaline a
un assemblage a dominance agglutinante, se
produisant a 120-150 m de lentrée. Les taxons
communs des zones marines coétieres externes
ont été trouvés uniquement a proximité de l'entrée,
tandis que les espéces trouvées a lintérieur de
la grotte étaient exclusivement des taxons de
faune épifaunique accrochés ou opportunistes,
qui tolérent une grande variabilité des parameétres
environnementaux, peut-étre générée par des
inondations épisodiques.
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The encrusting sponge Spirastrella cunctatrix on a semi-dark cave wall.
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6. FONCTIONNEMENT DES ECOSYSTEMES

6.1. Appauvrissement trophique

Les environnements des grottes marines sont basés
sur une production secondaire pure en raison du
manque de lumiére et de I'absence subite d'organismes
photo-autotrophes (Riedl, 1966). Par conséquent,
les communautés des grottes marines dépendent
entierement de lapport de matiére et d'énergie
provenant des environnements extérieurs. En puisant
leur nourriture dans la colonne d'eau, les filtreurs
(actifs et passifs) sont les producteurs secondaires qui
s'occupent du transfert de la matiére et de I'énergie de
I'extérieur, ou elles ont été produites, vers l'intérieur, ou
elles seront traitées et consommeées (Ott & Svoboda,
1978; Bibiloni etal., 1984 ; Balduzzi et al., 1989 ; Bianchi,
1994 ; Rastorgueff et al., 2011, 2015a). Cela explique
leurdominance quantitative, qui est une caractéristique
typique de toutes les grottes marines (Ott & Svoboda,
1978 ; Bibiloni et al., 1984). Le maintien de I'écosystéme
des grottes marines dépend fortement de l'apport de
matiéres organiques particulaires en suspension dans
I'eau, qui dépend a son tour de I'échange d'eau dans la
grotte (voir chapitre 4). Ainsi, les grottes ou secteurs
de grottes les plus confinés auront une disponibilité
alimentaire beaucoup plus faible (oligotrophie), et par
conséquent, une communauté appauvrie en termes
de richesse des espéces, de couverture/abondance
biotique et de biomasse (Harmelin et al., 1985 ; Zabala
et al., 1989 ; Fichez, 1990b ; Bianchi & Morri, 1994 ;
Bianchi et al., 1996). Lappauvrissement trophique rend
les écosystémes des grottes sombres et confinées trés
oligotrophes, comme ceux des grands fonds (Harmelin
et al., 1985). La réduction vers l'intérieur de I'apport
trophique est non seulement quantitative mais aussi
qualitative (Bianchi & Morri, 1999).

6.1.1. Diminution de la quantité de nourriture
La quantité de particules totales, ainsi que le carbone
organique et l'azote qu'elles contiennent, diminuent
considérablement de la zone semi-obscure a la zone
sombre des grottes marines (Bianchi et al., 2003).
Cette diminution se produit a la fois directement, en
raison de la sédimentation progressive des particules
en suspension, et indirectement, par leur capture par
des filtres passifs (Fichez, 1991c ; Palau et al., 1991 ;
Garrabou & Flos, 1995 ; Rastorgueff et al.,, 2011, 2015a).
L'abondance des filtreurs sur les murs et les plafonds
des grottes est responsable de la diminution de la
teneur en glucides, lipides et protéines dans les zones
les plus intérieures des grottes. Leau qui atteint ces
zones a perdu plus de la moitié de sa teneur originale
en matiére organique, et par conséquent, les particules
en suspension qui atteignent ces zones ne fournissent
pas suffisamment d'énergie pour soutenir une faune
benthique abondante. Cet état peut changer au
printemps, lorsque le réchauffement de la haute mer
génere un mélange rapide des eaux avec de nouvelles

entrées concomitantes de matiére organique, en
particulier de phytoplancton (Fichez, 1989, 1990b).
Limportance du phytoplancton dans la matiére
particulaire en suspension qui péneétre dans la grotte
peut étre facilement déduite de la mesure de la
concentration de chlorophylle-a dans l'eau. En effet,
en l'absence de lumiére, elle ne peut pas augmenter,
alors que sa diminution représente un indice direct
d'épuisement trophique. Les mesures effectuées dans
la Grotta Marina de Bergeggi par Morri et al. (1994a)
ont montré que la concentration de chlorophylle-a
reste proche des valeurs typiques du milieu marin
externe prés del'entrée; ellediminue légerement dansla
section du tunnel, et de fagon plus marquée dans
les chambres aveugles de la grotte, atteignant des
valeurs trés faibles dans les lacs intérieurs. Dans ce
cas, I'épuisement trophique semble donc se superposer
parfaitement au gradient de confinement hydrologique
(Bianchi & Morri, 1994).

6.1.2. Dégradation de la qualité des aliments
En passant d'une grotte semi-obscure a une grotte
sombre, non seulement la quantité totale de matiere
organique est réduite, mais sa composition change
également. Ce changement s'opére dans le sens d'une
réduction de la valeur nutritionnelle de la matiere
organique et peut étre mis en évidence par.

* Lerapport entre la teneur en carbone et la teneur en
azote (rapport C/N), qui est un indice de la valeur
alimentaire de la matiére organique. Les aliments
a forte teneur en carbone et a faible teneur en
azote (par exemple, la cellulose) sont peu nutritifs
par rapport aux aliments proportionnellement plus
riches en azote (par exemple, les protéines). Tant
dans la Grotte des Trémies (Marseille, France) que
dans la Grotta Marina de Bergeggi (Ligurie, Italie), le
rapport C/N a tendance a augmenter vers l'intérieur,
ce quiindique une diminution de la valeur alimentaire
des particules en suspension (Morri et al., 1994a).
Dans les deux grottes, le rapport C/N est inférieur a
17, une valeur seuil pour la consommation animale
(Russel-Hunter, 1970). Létude du rapport C/N
dans les particules en suspension de deux grottes
marines de Marseille par Rastorgueff et al. (2011) a
montré que le rapport avait des valeurs plus élevées
a l'entrée de la grotte de Jarre par rapport au milieu
et a la fin de la grotte, en raison de I'accumulation
rapide de matiére organique (herbe marine et détritus
de macroalgues) juste aprés l'entrée. Dans la grotte
de 3PP la valeur élevée du rapport C/N a l'intérieur
de la grotte indiquait I'accumulation de matériaux
réfractaires prés de I'extrémité de la grotte. En ce qui
concerne le rapport C/N dans la matiere organique
particulaire, il n'y avait pas de différences entre les
eaux extérieures et intérieures des deux grottes, ce
qui indique une matiére organique plutot fraiche,
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mais en quantité moindre a l'intérieur des grottes.

* Le rapport entre la matiére organique simple
et complexe peut étre réduit de moitié dans les
secteurs intérieurs des grottes, ce qui indique une
forte baisse de la qualité des aliments proposés
aux consommateurs. Plus précisément, alors que
la quantité d'hydrates de carbone, de protéines
et de lipides, qui forment une fraction facilement
dégradable de la matiére organique, diminue vers
l'intérieur, la proportion d'hétéro-poly-condensats,
de géopolymeéres, de substances humiques marines
et d'autres molécules organiques complexes, trés
résistantes a la dégradation, augmente (Bianchi et
al., 2003).

* Lerapport entre la quantité de chlorophylle et celle de
phéophytine représente un indice supplémentaire de
la qualité de la substance organique en suspension.
Dans les grottes marines sombres, la chlorophylle a
une durée de vie courte et se dégrade rapidement en
phéophytine. Ainsi, des valeurs élevées de ce rapport
caractériseront la matiére organique "fraiche”,
riche en cellules phytoplanctoniques vivantes,
tandis que des valeurs plus faibles indiqueront une
matiére particulaire composée principalement de
détritus organiques (Fichez, 1990c). Entre la zone
semi-obscure et la zone sombre des grottes, le
rapport chlorophylle/phéophytine peut diminuer de
deux ordres de grandeur, ce qui indique la dégradation
qualitative de la nourriture disponible pour les
consommateurs vers l'intérieur (Bianchi et al., 2003).

6.1.3. Stratégies pour atténuer l'appauvrissement
trophique
Les biotes des grottes réagissent a I'épuisement
trophique par une série d'adaptations. Certaines
espéces présentent des adaptations physiologiques,
telles que la spécialisation alimentaire, qui permet
I'exploitation de toutes les ressources possibles, et la
résistance a la famine, qui permet la survie sous un
régime alimentaire irrégulier et imprévisible (Bibiloni et
al., 1984 ; Culver,1985). En outre, il existe également des
stratégies concernant le fonctionnement de 'ensemble
de l'écosystéeme des grottes, plutét que la réponse
physiologique des espéces individuelles. Selon Bianchi
et al. (2003), trois mécanismes principaux peuvent
étre identifiés : (a) les migrations nycthémérales ; (b)
I'épibiose et la phorése ; et (c) la chimiolithoautotrophie.

6.1.3.1. Migrations des nychthémeéres

Les espéeces de motiles qui présentent des schémas
de migration nycthéméraux affectent de maniére
significative le flux d'énergie dans I'écosystéme des
grottes marines puisqu'elles atténuent l'oligotrophie
en important de la matiére organique. Plus
précisément, certaines espéces de crustacés et de
poissons de type stygoxéne trouvent un abri dans les
grottes pendant la journée, mais sortent la nuit pour
chercher de la nourriture dans les habitats extérieurs
proches. Ce role a été principalement étudié chez
les mysidacés formant des essaims et le poisson
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cardinal Apogon imberbis (Riera et al., 1991 ; Coma
et al, 1997 ; Rastorgueff et al, 2011, 2015ab ;
Bussotti et al, 2017, 2018). Différentes espéces
de mysidacés forment des essaims de tailles
différentes ; par exemple, Hemimysis speluncola
forme des essaims de millions d'individus,
Hemimysis margalefi de milliers d'individus,
tandis que Hemimysis lamornae mediterranea
peut rassembler des dizaines a des centaines
d'individus (Rastorgueff et al., 2015a et références
dans ce document). Pendant leur séjour dans
la grotte, ils libérent des boulettes fécales qui
augmentent la charge trophique interne, atténuant
ainsi I'épuisement trophique (Coma et al, 1997 ;
Rastorgueff et al., 2011). En plus du rdle ci-dessus,
ils peuvent étre la proie de carnivores sessiles, tels
que I'éponge Lycopodina hypogea (Vacelet &
Boury-Esnault, 1995 ; Rastorgueff et al, 2011,
2015b), les actiniaires Halcampoides purpureus
(Boero et al.,, 1991) et les cérianthidés (Rastorgueff
etal., 2011, 2015a). Des études récentes ont montré
que le poisson cardinal A. imberbis, qui est le
plus abondant (jusqu'a 1800 individus/100 m?)
et le poisson commun des grottes marines de la
Méditerranée (Bussotti et al., 2002, 2003, 2015, 2017,
2018), peut également étre un important vecteur de
matiére organique atténuant I'épuisement trophique
a l'intérieur des grottes. Il s'abrite a l'intérieur des
grottes pendant la journée et se déplace a I'extérieur
la nuit afin de se nourrir de petits invertébrés (par
exemple les crustacés et les annélides) dans les lits
rocheux et les herbiers de posidonies.

6.1.3.2. Epibiose et phorése

Les grands crustacés décapodes qui effectuent
des migrations nycthémérales entre la grotte et
environnement marin externe créent également
une opportunité de transport (phoresie) pour les
organismes sessiles. Le crabe Dromia personata,
par exemple, est communément appelé "crabe
éponge” en raison de son habitude de transporter
sur sa carapace des fragments d'éponges (dans
les grottes, généralement Chondrosia reniformis
et Petrosia ficiformis). De nombreux autres petits
taxons sessiles peuvent également étre installés
comme épibiontes sur sa carapace, tels que les
serpulidés, les bryozoaires et les balanes. Ces
filtreurs sessiles, grace au transport phorétique,
peuvent également "sortir" pour se nourrir pendant
la nuit a l'extérieur, contournant ainsi le gradient de
confinement hydrologique et évitant les conditions
d'épuisement trophique a lintérieur des grottes.
Il convient de noter que ces épibiontes, en plus
de participer au transfert horizontal de matiére
organique, peuvent constituer une source de larves
capables de maintenir des pseudo-populations de
taxons stygophiles dans les grottes, contribuant
ainsi a leur biodiversité (Bianchi et al., 2003).

6.1.3.3. Chemo-litho-autotrophie
L'exploration des grottes marines méditerranéennes
a mis en évidence des grottes avec des sources



hydrothermales sulfurées a Capo Palinuro, en
mer Tyrrhénienne (Abbiati et al, 1992, 1994). Ces
sources transportent une eau pleine de soufre
qui, étant chaude, non salée, et donc moins dense,
flotte sur I'eau de mer, et s'accumule dans la vodte
des grottes. A linterface entre la couche deau
marine et les eaux hydrothermales, une chémocline
permanente se forme. Les parois, la volte et méme
les sédiments du fond de la grotte sont peuplés de
procaryotes bien adaptés (Beggiatoa), qui forment
des biofilms/mattes étendus et sont responsables
de l'oxydation des sulfures dans les sulfates
(Mattison et al., 1998 ; Canganella et al., 2002, 2007).
De cette oxydation, les bactéries sulfurées tirent
de l'énergie pour leur métabolisme, qui est donc
définissable comme chemo-litho-autotrophe. I
existe donc une source primaire de production, non
photosynthétique, mais native de la grotte, similaire
a ce qui a déja été observé dans certaines grottes
terrestres (Sarbu et al., 1996).

La production chemo-litho-autotrophe a lintérieur
de ces grottes atténue l'appauvrissement trophique.
Linfluence profonde de la production de bactéries
sulfuriques sur I'écosystéme des grottes marines a
été principalement étudiée dans la Grotte Azzurra
(Italie). Cette production constitue 31% de la matiére
organique particulaire totale disponible, représentant
ainsi une source supplémentaire de nourriture
et d'énergie pour une communauté benthique de
consommateurs qui est en effet exceptionnellement
riche et abondante (Abbiati et al., 1992 ; Cinelli et al.,
1994 ; Bianchi et al., 1994 ; Southward et al., 1996 ;
Airoldi & Cinelli, 1997). Certaines espéces de filtreurs
sessiles, tels que I'éponge Geodia cydonium et le
scléractinien Astroides calycularis, présentent un
gigantisme, qui est probablement lié a la plus grande
disponibilité de la nourriture (Morri et al., 1994b).
D'autres taxons sessiles, tels que le polychéte
Phyllochaetopterus socialis et I'hydroide Eudendrium
armatum, maintiennent les bactéries prés de leurs
annexes alimentaires. Des espéces de motiles,comme
l'oursin Arbacia lixula et le nudibranche Doriopsilla
areolata, traversent la chimiocline, pénétrant pour
de courtes périodes dans les eaux anoxiques
au-dessus, pour brouter les filaments bactériens
soufrés. Les consommateurs qui habitent au fond
de la grotte, qui sont soit des filtreurs (par exemple
le polychéte Sabella pavonina, le bivalve Pinna nobilis
et le crinoide Antedon mediterranea) soit des
détritivores (par exemple l'ophiuride Ophioderma
longicaudum), profitent également de la"neige marine”
de matiére organique bactérienne qui tombe du plafond
sous forme de flocons blancs (Bianchi et al., 2003).
Lors d'une étude récente sur la biodiversité des
grottes marines du parc marin national de Zante
(mer lonienne, Gréce), on a constaté que plusieurs

grottes marines (semi- et entierement submergées),
petites cavités et systémes de fissures situés a une
profondeur de 0 a 25 m, étaient densément
colonisés par des structures microbiennes ovoides,
en forme de mousse et filamenteuses, qui se
caractérisaient par une forte odeur de sulfure
d'hydrogéne gazeux (Polymenakou et al., 2018). Les
cultures d'enrichissement anaérobie ont indiqué une
forte méthanogénése. Les grottes étudiées étaient
peu colonisées par des invertébrés sessiles, mais
lors d'observations sous-marines, on a constaté
que certains poissons se nourrissaient d'agrégats
microbiens blancs dérivés de I'eau exhalée s'écoulant
des cavités et des fissures (Gerovasileiou, données
non publiées). Des études supplémentaires sont
nécessaires pour étudier la structure et la fonction
trophiques de ces écosystémes, qui sont
probablement plus répandus que ce que lon
connaissait auparavant.

6.1.4. Analogies avec les écosystemes des grands
fonds marins
Lexportation de la matiére organique des grottes
marines vers les milieux extérieurs est plutot
insignifiante, tout comme les pertes par sédimenta-
tion. La totalité - ou du moins la plus grande partie - de
la matiére organique présente dans les grottes marines
esttraitée et reminéralisée par des processus aérobies®,
avec une efficacité maximale (Fichez, 1990b, 1991a,c;
Bianchi et al., 1996). Cette caractéristique fait des
grottes marines un écosystéme exemplaire oligotrophe
(Fichez, 1990a,b,c) et hétérotrophe (Riedl, 1966),
similaire aux écosystémes des grands fonds (Fichez,
1989), ou - en l'absence de lumiére et de production
primaire - la matiére et I'énergie sont importées
d’habitats moins profonds en raison de la flottabilité
ou de la gravité (Bianchi et al., 2003).

En outre, dans les grottes marines qui ont des sources
sulfureuses, la dépendance de leur écosystéeme a la
production chemo-litho-autotrophe ressemble aux
écosystemes qui existent a grande profondeur a
proximité des évents hydrothermaux sur les crétes
médio-océaniques (Bianchi et al, 2003). Les
écosystemes des grottes marines ont plusieurs autres
aspects en commun avec ceux des grandes
profondeurs (Zibrowius, 1971 ; Harmelin et al., 1985 ;
Boury-Esnault et al.,, 1993 ; Vacelet et al, 1994 ;
Harmelin & Vacelet, 1997). Lun des exemples les
plus caractéristiques est la formation de patines et de
nodules métalliques, essentiellement des oxydes de
fer et de manganeése, qui donnent une couleur noiratre
aux roches et aux parois des secteurs sombres plus
confinés des grottes immergées (Laborel & Vacelet,
1958 ; Bianchi et al., 1986 ; Allouc & Harmelin, 2001).
Leur formation est probablement liée au métabolisme
bactérien, dans des conditions physico-chimiques

9 Fichez (1991a) a mesuré l'absorption d'oxygéne benthique et le cycle du carbone dans la Grotte des Trémies (Marseille, France) et a constaté que, tandis que dans la zone
semi-sombre extérieure de la grotte, les voies anaérobies représentaient 14 % et les voies aérobies 86 % du métabolisme benthique total, la zone sombre intérieure était un
écosysteme fortement limité en carbone, ou la dégradation du carbone organique ne se produisait que par des processus aérobies. De plus, les faibles taux de respiration
a l'extrémité sombre de la grotte étaient similaires aux valeurs enregistrées dans des environnements océaniques profonds oligotrophes (1000-2000 m de profondeur).
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particuliéres qui caractérisent a la fois le milieu marin
profond et le milieu des grottes. Les grottes sombres
confinées constituent donc un modéle facilement
accessible ou "mésocosme” pour l'étude des
écosystemes marins profonds, qui occupent plus
de la moitié de la surface de notre planéte.

6.2. Organisation trophique

Des modeles théoriques sur le fonctionnement et la
structure trophique des écosystemes des grottes
marines méditerranéennes ont été développés par
Ott & Svoboda (1978), Russo & Bianchi (2003) et
récemment par Rastorgueff et al. (2015a) (Fig. 6.1).
Lapport en matiére organique dans les grottes
marines se compose de matiére organique en
suspension (MOS), de matiére organique dissoute

(MOD) et de matiére organique particulaire (POM),
qui est généralement un mélange de phytoplancton,
de matiéres d'origine terrestre et anthropique
transportées vers la mer par le ruissellement des
rivieres et I'écoulement des eaux usées ou méme de
matiéres provenant de systeémes terrestres percolant
atravers les fissures et les fentes du substrat rocheux
(Rastorgueffetal.,2011,2015a). Une autre contribution
provient des organismes mobiles (c'est-a-dire
les crustacés et les poissons) qui se déplacent a
I'extérieur et a l'intérieur des grottes, sur une base
nycthémérale ou occasionnelle, en laissant leurs
excréments ou leurs restes (voir la sous-section
6.1.3.1 et la figure 6.1).

Les biotes des grottes sont soumis a un apport
alimentaire apériodique qui se traduit par un manque
de spécificité pour les aliments, une forte résistance

Fig. 6.1. Modele théorique de la structure et du fonctionnement de I'écosysteme des grottes marines de la Méditerranée.

Les biocénoses des grottes semi-obscures et sombres sont indiquées pour chaque composante de écosystéme (dans des encadrés).
Les fleches noires indiquent l'intensité des flux de matiere organique, les principaux flux étant représentés par des fleches noires
pleines. Les fleches verticales en pointillés représentent la matiére organique qui atteint le fond de la grotte, telle que la matiere
organique doorigine terrestre (OMT), la matiére organique particulaire en suspension (POM), les boulettes fécales et les carcasses
d'organismes morts. Les fléches horizontales en pointillés indiquent les principaux apports de matiére organique dans les grottes, soit
par advection due au mouvement de l'eau (pour les POM et les détritus), soit par la migration horizontale nycthémérale des mysidacés
et du poisson cardinal Apogon imberbis. D'apres Rastorgueff et al. (2015a).

au je(ine (comme réponse adaptative aux pénuries
alimentaires) et une forte compétitivité pour I'espace
(par exemple la recherche des meilleurs sites de
filtration) (Bibiloni et al., 1984 ; Culver, 1985). Comme
expliqué précédemment, les producteurs primaires
sont absents de l'intérieur des grottes marines, et
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lécosysteme comprend donc les catégories
trophiques-comportementales suivantes (Ott &
Svoboda, 1978 ; Russo & Bianchi, 2003 ; Rastorgueff
et al, 2015a) : (1) producteurs secondaires (filtreurs
passifs et actifs) ; (2) consommateurs (carnivores
caractéristiques et associés) ; (3) détritivores et



omnivores ; (4) migrants ; et (5) décomposeurs. Des
informations détaillées sur chaque catégorie sont
présentées ci-dessous.

6.2.1. Producteurs secondaires

Ce sont des animaux sessiles qui vivent en puisant
directement dans la matiére organique importée de
I'extérieur. lls sont soit des suspensivores (également
appelés filtreurs passifs, par exemple les cnidaires),
soit des filtreurs actifs (c'est-a-dire les éponges, les
mollusques bivalves, les polychétes serpulidés, les
bryozoaires, les brachiopodes et les ascidies). La
principale ressource alimentaire de ces taxons est
le plancton ainsi que les substances organiques non
vivantes en suspension. Les filtreurs passifs
nécessitent un débit d'eau plus élevé, fournissant des
particules nutritives, et sont donc plus abondants a
'entrée des grottes et dans les secteurs de grottes
présentant un hydrodynamisme considérable,
comme les plafonds des grottes, qui sont caractérisés
par un mouvement deau plus turbulent (Gili &
Ballesteros, 1991 ; Russo & Bianchi, 2003). Ainsi, leur
distribution vers les secteurs intérieurs des grottes
est limitée par le confinement de l'eau, sauf pour les
grottes en forme de tunnel (Bianchi & Morri, 1994).
Les filtreurs actifs sont les taxons les plus courants
et les plus répandus a l'intérieur des grottes marines
car ils dépendent moins de l'advection de particules
nutritives (Rastorgueff et al., 2015a). Beaucoup d'entre
eux sont coloniaux ou modulaires et présentent une
grande variété de formes de croissance (Gerovasileiou
etal., 2017). La prédominance de formes de croissance
particulieres dans certains secteurs de grottes refléte
une adaptation au confinement de leau et a
I'épuisement trophique. Par exemple, il a été suggéré
que laprédominance des éponges fines et encroltantes
dans les secteurs oligotrophes des grottes intérieures
est liée au fait qu'elles présentent un rapport surface/
volume de filtration plus efficace, et qu'elles peuvent
donc exploiter la matiére organique particulaire rare
de l'eau (Bibiloni et al, 1989). Dans l'ensemble, les
producteurs secondaires constituent le principal niveau
trophique en termes de biomasse et de richesse des
espéces dans les grottes marines et représentent
le substrat trophique nécessaire aux consommateurs
d'ordre supérieur.

6.2.2. Consommateurs
Ce sont des animaux qui se nourrissent de la matiere
organique produite a l'intérieur de la grotte et provenant
principalement du niveau précédent des producteurs
secondaires. Les herbivores (brouteurs) sont
généralement absents des grottes, en raison de
'absence de producteurs primaires, bien que l'on
puisse fréquemment observer des échinides provenant
des communautés voisines dominées par les algues
(Harmelin et al., 1985 ; Russo & Bianchi, 2003). Les
carnivores que l'on trouve dans les grottes
comprennent a la fois des formes sessiles et des
formes mobiles. Plusieurs carnivores mobiles sont
rencontrés dansles grottes (stygophiles et stygoxenes).
On peut les classer en deux catégories : les carnivores

caractéristiques, qui sont fréquemment observés dans
les grottes, bien qu'ils se trouvent également dans
d'autres habitats sombres/obscurs, et les carnivores
associés, qui trouvent parfois refuge dans les grottes
mais ne sont pas caractéristiques de cet habitat
(Rastorgueff et al., 2011, 2015a). La premiére catégorie
comprend de nombreuses espéces de poissons,
comme le poisson cardinal Apogon imberbis, les gobies
(par exemple Thorogobius ephippiatus et Gammogobius
steinitzi), le poisson scorpion Scorpaena notata, le
brotulidé Grammonus ater, et les décapodes (par
exemple Herbstia condyliata, Lysmata seticaudata,
Lysmata nilita, Palaemon serratus, Plesionika narval,
et Stenopus spinosus). La catégorie des carnivores
associés comprend également des espéces de
poissons (par exemple Conger conger et Phycis
phycis), des décapodes (par exemple Homarus
gammarus, Palinurus elephas et Scyllarides latus)
et des anémones (par exemple Arachnanthus
oligopodus et Cerianthus membranaceus). La
présence de carnivores sessiles (par exemple I'éponge
cladhorizide Lycopodina  hypogea, 'anémone
Halcampoides purpureus et les cérianthides) est liée
a leur prédation sur des populations de petits taxons
mobiles, tels que les mysidacés, qui effectuent des
migrations horizontales nycthémérales entre la grotte
et 'extérieur (Russo & Bianchi, 2003 ; Rastorgueff et al.,
2011, 2015a,b).

En ce qui concerne la macrofaune, I'étude du contenu
intestinal des amphipodes a substrat mou a l'intérieur
et a I'extérieur de six grottes marines de Grenade (mer
d'Alboran, Espagne) a montré que les carnivores
représentaient prés de 60% des espéces d'amphipodes
et plus de 80% de lI'abondance a l'intérieur des grottes
(Navarro-Barranco et al., 2013b). D'autre part, les
amphipodes détritivores étaient absents des
sédiments des grottes, alors qu'ils dominaient dans
les sédiments externes adjacents. L'étude de la faune
macroinvertébrée associée a deux éponges tubulaires
massives (Agelas oroides et Aplysina aerophoba) dans
deux grottes marines de lile de Lesvos (mer Egée,
Grece) par Gerovasileiou et al. (2016a) a montré que les
carnivores (essentiellement des crustacés) dominaient
en termes d'abondance dans les deux éponges (en
particulier l'amphipode Colomastix pusilla). Alors que
les carnivores dominaient en termes de richesse en
espéces chez A. aerophoba, les dépositaires
(principalement les polychétes) étaient le groupe
d'alimentation le plus riche en espéces chez A. oroides.
La structure trophique de la macrofaune associée aux
éponges n'a pas changé de maniére significative dans
les différents secteurs des grottes.

6.2.3. Détritivores et omnivores
Les détritivores et les omnivores constituent un élément
important de la chaine alimentaire dans I'écosystéme
des grottes marines, car ils mettent a la disposition
des autres habitants des grottes la matiéere organique

qui est piégée dans les détritus ; les détritus
constituent donc une source de nourriture
supplémentaire pour faire face a [I'épuisement
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trophique des grottes marines (Rastorgueff et al., 2011,
2015a). Dans les grottes marines de Méditerranée,
les détritivores et les omnivores sont représentés
par des crustacés décapodes (par exemple Herbstia
condyliata, Galathea strigosa et Scyllarus arctus),
des gastéropodes, des polychétes mobiles et des
échinodermes.

6.2.4. Migrants

Comme décrit précédemment, les mysidacés formant
des essaims et les poissons présentant des migrations
nycthémérales a l'intérieur et a l'extérieur des grottes
jouent un role essentiel dans latténuation de
I'épuisement trophique (voir sous-section 6.1.3.1).
Outre les mysidacés et les poissons cardinaux,
d'autres espéces mobiles, y compris des carnivores
caractéristiques et associés qui trouvent refuge dans
des grottes, se déplacent a l'extérieur la nuit pour se
nourrir dans les eaux coétiéres ouvertes, comme les
crustacés décapodes (e. Plesionika narval, Palinurus
elephas, Scyllarus arctus, Homarus gammarus), les
céphalopodes (par exemple Octopus spp.) et les
poissons (Phycis phycis, Sciaena umbra, serranidés,
sparidés, gobies, etc.) La présence de ces populations
migrantes, parfois en grande abondance, peut
représenter une voie d'importation importante de
matiére organique de l'extérieur sous formede boulettes
fécales, déterminant dans certains cas les conditions
locales d'amélioration trophique (Bianchi & Morri, 1994;
Russo & Bianchi, 2003), mais, dans le budget global,
elle peut également représenter une perte d'énergie
pour le systéme des grottes.

6.2.5. Décomposeurs

On sait peu de choses surles décomposeurs (bactéries,
champignons et protozoaires) dans les grottes marines,
malgré leur role trés important dans I'écosystéme.
Par exemple, il a été calculé que leur activité produit
plus de 80% de I'énergie disponible dans les sédiments
du fond des grottes (Smith et al., 1972 ; Zabala et al.,
1989 ; Fichez, 1991a). D'importants tapis microbiens
(Cest-a-dire des bactéries soufrées et des
Chrysophycées mixotrophes) peuvent se développer
sur les sédiments riches en matiéres organiques qui
s'accumulent dans les grottes a la suite de
perturbations (Nepote et al., 2017).

6.3. Autres interactions biotiques

6.3.1. Concurrence interspécifique spatiale
Les gradients environnementaux spectaculaires qui
caractérisent les grottes marines imposent un fort
filtrage  environnemental des caractéristiques
écologiques du biote. Des taxons benthiques aux
caractéristiques écologiques similaires se rencontrent
et se ressemblent sur le plan fonctionnel dans leur
besoin de répondre aux mémes parametres ; cela
indique que I'écosystéme des grottes maintient un haut
degré de redondance fonctionnelle, préservant ainsi
d'importants processus écosystémiques
(Gerovasileiou et al, 2017). La dispersion des
propagules et des larves a partir de leur habitat
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parental (a lintérieur ou a l'extérieur des grottes)
est déterminée non seulement par des parameétres
environnementaux (par exemple, le mouvement de
l'eau), mais aussi par le comportement des larves
(par exemple, l'efficacité de la nage et la phototaxie)
et par une différence de survie des taxons apres la
colonisation en fonction de divers facteurs
environnementaux (par exemple, la lumiére, la
disponibilité de la nourriture et la concurrence spa-
tiale) (Benedetti-Cecchi et al.,, 1996 ; Mariani et al., 2006
; Denitto et al., 2007 ; Moscatello & Belmonte, 2007). Il
en résulte une variabilité spatiale marquée de la struc-
ture et de la fonction des communautés benthiques.

Les interactions compétitives entre différents
organismes contribuent de maniére significative a
cette variabilité spatiale, a des échelles spatiales plus
petites (par exemple, différents secteurs de grottes et
micro-habitats), ou les espéces se font concurrence
pour les ressources limitées disponibles
(Gerovasileiou et al., 2017). Lun des exemples les plus
caractéristiques de cette concurrence concerne la
disponibilité de I'espace vital, en particulier dans la zone
de transition entre I'entrée de la grotte bien éclairée
et la zone semi-obscure de la grotte. L'élimination
progressive de la lumiére a mesure que la distance
de l'entrée augmente entraine la disparition des
macroalgues photosynthétiques (producteurs
primaires) et le développement de communautés
caractéristiques de grottes, dominées par des animaux
sciaphiles sessiles (Pérés & Picard, 1949 ; Ried|, 1966 ;
Cinelli et al., 1977 ; Balduzzi et al., 1989 ; Corriero et al.,
2000 ; Marti et al., 2004a ; Gerovasileiou et al., 2017).

La production de composés chimiques bioactifs est
une stratégie de défense commune dans les taxons
benthiques sessiles. Uriz et ses collaborateurs (1991)
ont étudié la bioactivité a médiation chimique dans
plusieurs types de communautés benthiques de
l'archipel des Baléares et des iles Columbretes et ont
constaté que les communautés sciaphiles/cryptiques
(c'est-a-dire la face inférieure des blocs coralligénes
et des grottes semi-obscures) abritaient le plus grand
nombre d'espéces bioactives (principalement des
éponges, des bryozoaires et des tuniciers). Létude de
la toxicité chimique naturelle chez les éponges, les
cnidaires, les bryozoaires et les tuniciers de deux
grottes des iles Medes et Cabrera (Marti et al., 2005 ;
Turon et al., 2009) a montré que tous les phyla étudiés
comprenaient un nombre élevé de représentants
toxiques. La toxicité variait considérablement selon
la saison et/ou la communauté de grottes pour les
éponges, les cnidaires et les bryozoaires, bien
gu'aucun modeéle commun n'ait été trouvé pour les deux
grottes. Les tuniciers étudiés sont restés toxiques en
toutes saisons et dans toutes les communautés. Dans
la grotte de I'lle de Cabrera, la bioactivité moyenne la
plus élevée pour les éponges a été enregistrée dans
le secteur le plus intérieur de la grotte au printemps.
Cependant, le plus grand nombre d'éponges bioactives
a été trouvé dans la communauté semi-obscure de la
grotte. Le nombre plus élevé d'éponges non bioactives



dans lacommunauté des grottes sombres est peut-étre
lié au fait qu'il y a moins de contacts inter-spécifiques,
enraison delaplus grande disponibilité de I'espace. Les
espéces les plus toxiques étaient I'éponge incrustante
Crambe crambe et l'ascidie Lissoclinum perforatum.
Il 'y avait une relation négative entre la bioactivité et
les formes de croissance des éponges, les espeéces
incrustantes étant plus toxiques, ce qui suggére un
compromis dans l'allocation de I'énergie a des fins de
défense chimique. La bioactivité chimique semblait
protéger les espéces de tous les embranchements
étudiés contre les risques de contact interspécifique
et les espeéces toxiques manquaient généralement
d'épibiontes. Par conséquent, la bioactivité chimique
des invertébrés benthiques joue un réle important dans
la structuration et le fonctionnement des communautés
de grottes marines, qui mérite d'étre étudié a l'avenir.

6.3.2. Ingénierie des écosystemes

Plusieurs taxons marins vivant dans des grottes ont
la capacité de créer, de modifier ou de détruire des
habitats benthiques, jouant ainsiunrdle important dans
l'ingénierie des écosystémes. Les taxons benthiques
sessiles et sédentaires peuvent étre classés dans
différentes catégories en fonction de leur activité
d'ingénierie des écosystemes (Gerovasileiou et
al, 2017) : (a) Formateurs d'habitat : fournissent un
habitat par l'intermédiaire de leur propre corps vivant ;
(b) Constructeurs : construisent des structures avec
leur squelette minéral ; (c) Liants : élargissent et
agglomerent les composants de la structure de
I'habitat ; et (d) Foreurs : pénétrent activement dans les
substrats durs par leur activité de bio-érosion.

Les éponges, anthozoaires, bryozoaires et autres taxons
sessiles dressés (arborescents/arbres ou tubulaires)
et massifs créent une couche supérieure qui augmente
la complexité tridimensionnelle des communautés
benthiques (voir 4.2.4 Stratification volumétrique)
et soutiennent des assemblages d'épibiontes et de
macrofaune associée. Navarro-Barranco et al. (2015)
ont étudié lacomposition en espéces des assemblages
d'amphipodes associés a six taxons (a savoir I'éponge
Ircinia variabilis, les anthozoaires Astroides calycularis
et Parazoanthus axinellae, le polychéte Filograna
implexa et les bryozoaires Adeonella calveti et
Pentapora fascialis) de la grotte de Cerro Gordo (mer
d'Alboran, Espagne). Dans toutes les espéeces hotes, les
crustacés (principalement les amphipodes) dominent
en termes dabondance, mais leur structure
d'assemblage difféere sensiblement, le scléractinien A.
calycularis favorisant 'assemblage le plus distinctif.

Dans la mer Méditerranée orientale oligotrophe, les
anthozoaires dressés sont absents ou rares dans les
grottes marines, et ainsi, les éponges arborescentes,
massives et massives-tubulaires, qui atteignent
souventdegrandestailles,créentunecouchesupérieure
dans les communautés benthiques (Gerovasileiou et
al, 2015a, 2016a). L'étude de la macrofaune associée
aux éponges formant [I'habitat Agelas oroides et
Aplysina aerophoba dans deux grottes marines de lile

de Lesvos (mer Egée, Gréce), a révélé une faune riche
composée de 86 taxons (Gerovasileiou et al., 2016a).
Les crustacés dominaient en termes d'abondance
tandis que les polychétes constituaient le groupe le
plus riche en espéces. Bien que la richesse totale en
espéces ait diminué de 'entrée aux secteurs sombres
intérieurs des grottes, la densité et la diversité
moyennes n'ont pas varié de maniére significative,
ce qui suggeére que les éponges conservent leur role
fonctionnel d' "hotel vivant” a travers les grottes en
augmentant lacomplexité de I'habitat dans les secteurs
sombres intérieurs appauvris des grottes. Les éponges,
qui représentent I'un des groupes sessiles les plus
abondants et les plus riches en espéces dans les
grottes marines méditerranéennes (Gerovasileiou &
Voultsiadou, 2012) présentent une grande variété
d'activités d'ingénierie dans les écosystémes des
grottes (Gerovasileiou et al., 2017). En plus des espéces
formant I'habitat, plusieurs autres agglomeérent des
particules de carbonate, élargissant ainsi le cadre
de [I'habitat (par exemple Geodia spp. Spongia
virgultosa, Faciospongia cavernosa et diverses espéces
encro(tantes) ainsi que d'autres taxons d'invertébrés
(par exemple les bryozoaires Beania spp.)
(Ballesteros, 2006 ; Gerovasileiou et al, 2017). La
catégorie des foreurs comprend plusieurs éponges
bio-érosives et insinuantes (par exemple Cliona spp.),
qui forment souvent une proportion considérable de la
biomasse benthique dans les grottes marines, ainsi que
les bivalves Lithophaga lithophaga et Rocellaria dubia
(Corriero et al, 2000 ; Ballesteros, 2006 ;
Gerovasileiou et al, 2017). Les foreurs pénetrent
activement les substrats calcaires, y compris les
substrats biogénes, créant ainsi une couche
endolithique (Riedl, 1966).

Comme décrit précédemment, plusieurs taxons
d'invertébrés  contribuent a la création de
bioconstructions avec leurs parties dures du
corps, squelettes ou tubes, comme les polychétes
serpulidés, les scléractiniaires, les bryozoaires, les
bivalves et les brachiopodes (Gerovasileiou et al.,
2017). Les foraminiféeres (par exemple Miniacina min-
iacea et Rhizonubecula adherens) et les microbes
participent également au processus de
bioconstruction (Sanfilippo et al, 2015 ; Guido
et al, 2016ab, 2017ab). Les bioconstructions
typiques comprennent les biostalactites, qui sont
principalement formés par le serpulide Protula
tubularia (Belmonte et al.,, 2009 ; Sanfilippo et al.,
2015, 2017), et les nodules bryozoaires (Harmelin,
1985, 2000 ; Rosso et al., 2013b, 2015 ; Harmelin et
al, 2015), qui peuvent se développer dans la zone de
transition entre les biocénoses des grottes semi-
obscures et sombres, et parfois plus loin dans les
zones de grottes sombres (voir la sous-section 5.3.2).
La taille des bioconstructions varie de quelques
centimétres pour les nodules bryozoaires a prés d'un
métre de long pour les biostalactites.
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Sponge-dominated community in an eastern Mediterranean cave.
© V. Gerovasileiou



7. DYNAMIQUE ET SAISONNALITE

Les premiéres enquétes sur la dynamique de
succession des grottes marines ont montré que le
développement des communautés de grottes est un
processus extrémement lent. Harmelin (1980) a utilisé
des plaques de calcaire pour étudier la colonisation de
substrats durs dans des conditions d'obscurité dans
deux grottes marines de la région de Marseille (France)
: les Trémies aveugles et les grottes de la Moyade en
forme de tunnel. Alors que dans la grotte en forme de
tunnel, 9-10 ans ont été suffisants pour que les plaques
colonisées atteignent un état de maturité, avec 100%
du substrat recouvert principalement d'éponges et de
serpulidés, dans la grotte a l'aveugle, la couverture
biotique est restée faible et les éponges étaient presque
absentes. Ces résultats suggérent que les grottes
marines sont des écosystémes peu résistants.

L'étude du recrutement, de la colonisation et de la
succession primaire du benthos sessiles dans la grotte
peu profonde et partiellement semi-submergée Grotta
di Ciolo (péninsule du Salento, Italie), en utilisant des
panneaux d'argile cuite, a montré que si une période
de recrutement de 2 ans permettait une colonisation
compléete des panneaux dans la zone d'entrée, le pro-
cessus de recrutement était tres lent dans les zones
sombres intermédiaires et intérieures, ou les commu-
nautés benthiques matures ne se reproduisaient pas
sur les panneaux dans le laps de temps étudié (Denitto
et al., 2007).

La variabilité temporelle des communautés de grottes
marines, méme a courte échelle, a rarement été
étudiée. Cependant, I'étude du benthos sessiles dans
les grottes marines d'ltalie (péninsule de Salento)
et d'Espagne (Catalogne et Baléares) a montré qu'il
existe certaines différences saisonniéres dans le
nombre et la couverture des espéces, mais qu'elles
varient de maniére incohérente dans le temps et entre
les grottes (Marti et al., 2004a ; Bussotti et al., 2006).
L'étude des assemblages de plancton le long de I'axe
horizontal de la Grotta di Ciolo (ltalie), a révélé que
la composition de l'assemblage présentait un cycle
saisonnier clair dans la zone externe et la zone d'entrée
de la grotte, tandis que la zone interne était différenciée,
maintenant un bassin de taxons restreint et moins
diversifié tout au long de l'année (Moscatello &
Belmonte, 2007). Létude de la méiofaune a substrat
mou dans la méme grotte (trois stations
d'échantillonnage dans la partie sombre de la grotte,
a 55, 75 et 90 m de I'entrée) a montré qu'il y avait une
faible variation saisonniére dans la structure de la
communauté (au niveau taxonomique du groupe
principal), et que la diversité moyenne globale ne variait
pas avec la saison, sauf pour la station qui était située
plus prés de I'entrée (Todaro et al., 2006). Russo et al.

(2015) ont utilisé des panneaux artificiels pour étudi-
er la dynamique du méiobenthos de substrat dur dans
la méme grotte, sur une période de deux ans. Comme
prévu, la richesse des taxons (au niveau des familles)
et I'abondance de certains taxons ont augmenté avec
le temps. Le positionnement des panneaux n'a semblé
affecter le développement de I'assemblage qu'aprés le
premier mois de déploiement. Cependant, la variabilité
de l'assemblage des panneaux artificiels déployés et
du substrat naturel des parois verticales de la grotte ne
pouvait s'expliquer par la saisonnalité.

Une évaluation correcte de la dynamique des
écosystéemes nécessite, comme pour tout écosystéme,
la disponibilité de séries de longue durée (Hampton et
al., 2019), qui sont malheureusement rares en
Méditerranée (Bianchi & Morri, 2004). La mer
Ligurienne (nord-ouest de la Méditerranée) représente
une exception partielle, car des données historiques
sont disponibles pour quelques grottes marines. Par
exemple, la faune spongieuse de deux grottes semi-
submergées a été étudiée pour la premiére fois en
1961-63 (Sara, 1964) et a nouveau en 2015-16 (Nepote
et al., 2016 ; Costa et al, 2018). Lanalyse comparative
de ces ensembles de données a révélé une
augmentationde la richesse en espéces et un
changement significatif des formes de croissance, les
éponges massives ayant été remplacées par des formes
incrustantes. Des résultats similaires ont été obtenus
par Parravicini et al. (2010), qui ont comparé les
assemblages sessiles de la Grotta Marina de Bergeggi
en 1986 et 2004, c'est-a-dire avant et aprés les vagues
de chaleur estivales de 1999 et 2003. Ces anomalies
thermiques positives (avec des pics jusqua 4°C
au-dessus de la moyenne climatologique) auraient
tué de maniére sélective des organismes dressés et
massifs (tels que I'éponge Petrosia ficiformis),
provoquant leur remplacement par des taxons incrustés.

La Grotta Marina de Bergeggi est peut-étre unique dans
toutelaMéditerranée carelle a été étudiée plus oumoins
régulierement depuis la fin des années 1970 (Bianchi
et al., 1986 ; Sgorbini et al., 1988). La partie submergée
de la grotte se développe entre la surface de la mer et
7 m de profondeur, a une longueur relativement courte
(environ 40 m), mais est remarquablement tortueuse
et morphologiquement complexe, avec des parties en
forme de tunnel et des parties aveugles, et présente des
gradients paradigmatiques de lumiére, de mouvement
de l'eau, de sédimentation et - en raison de l'infiltration
d'eau douce - de salinité. L'analyse des clusters sur les
données physico-chimiques' (Morri et al, 1994a) a
permis de reconnaitre quatre zones : (i) la grotte
extérieure; (i) lehallprincipal; (iii) le puits; et (iv) les"lacs”
intérieurs. Chaque zone avait son propre assemblage

" Température de l'eau (°C), salinité (psu), densité (o), mouvement de I'eau (cm s '), lumiére (UW cm 2), pH, oxygéne dissous (ppm et % de saturation), matiére organique en sus-
pension (mg | ' et % de la matiére en suspension totale), rapport C/N, chlorophylle-a (ug | ), taille moyenne des grains de sédiment (mm), et % de sédiments fins (<0,25 mm).
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biologique. La grotte externe était habitée par des
associations d'algues sciaphiles mais aussi par des
faciés typiques de la biocénose semi-obscure (Laborel,
1960), caractérisée par des éponges, de grands
hydroides et Parazoanthus axinellae. La salle principale
et le puits abritaient une biocénose typique des grottes
sombres, avec deux zones fauniques différentes
(Laborel & Vacelet, 1959). Dans la plus grande partie de
la salle principale, les éponges massives (par exemple
Petrosia ficiformis) dominaient. Les scléractiniaires
(par exemple Leptopsammia pruvoti et Polycyathus
muellerae) étaient également abondants. La faune
mobile comprenait le mollusque Luria lurida et les
crustacés Dromia personata, Scyllarus arctus et
Hemimysis speluncula, ces derniers formant d'énormes
colonies. Dans le puits, les éponges étaient moins
abondantes (mais comprenaient  Petrobiona
massiliana). Les serpulides (Protula tubularia,
Serpula cavernicola et Spirorbis cuneatus) et les
brachiopodes (Argyrotheca cuneata) étaient les
éléments les plus importants de la faune sessiles.
La faune motile comprenait les crustacés Herbstia
condyliata, Lysmata seticaudata et Stenopus spinosus
et les poissons Apogon imberbis, Grammomus ater,
Sciaena umbra et Thorogobius ephippiatus. Enfin, les
lacs intérieurs, dont les eaux stagnantes ont vu leur
pH chuter a 7,8 et leur salinité a 21,2 en raison des
infiltrations d'eau douce, abritaient un assemblage
extrémement  pauvre et raréfié, caractérisé
principalement par des serpulidés épars (Spirobranchus
polytrema).

La situation décrite ci-dessus est apparemment restée
stable pendant environ deux décennies. Cependant,
laugmentation de la température de l'eau de mer
depuis les années 1990 a entrainé le remplacement
de I'espéce d'eau froide H. speluncola par le congéneére
deau chaude Hemimysis margalefi (Chevaldonné
& Lejeusne, 2003). Un tel changement d'espéce est
susceptible d'exercer une grande influence sur le
budget énergétique des écosystemes des grottes
(Bianchi, 2007). Les mysidacés restent dans les grottes
pendant la journée mais sortent la nuit pour se nourrir
(voir chapitre 6). Ce faisant, ils importent de la matiére
organique de l'extérieur dans I'écosystéme oligotrophe
des grottes, mais H. speluncola forme généralement
d'énormes colonies tandis que H. margalefi forme de
petits groupes. Les modifications des assemblages
sessiles ont conduit a une homogénéisation générale
des communautés de la grotte, et les quatre zones
biotiques caractérisant la grotte se distinguent moins
nettement.

Grace a la disponibilité d'une série de données
quantitatives sur 30 ans (couverture du substrat a
partir de photographies filaires) sur les communautés
sessiles de la Grotta Marina de Bergeggi, Montefalcone
et al. (2018) ont évalué les changements de
'écosysteme en utilisant des descripteurs non
taxonomiques, a savoir les formes de croissance et les
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confréries trophiques, qui fournissent des informations
sur la structure et le fonctionnement de I'écosystéme,
respectivement. La grotte a connu une tendance
générale de changement au cours des trois derniéres
décennies, principalement en raison du déclin de la
couverture d'organismes sessiles (en particulier les
formes tridimensionnelles). Le taux de changement le
plus important a été observé entre 2009 et 2013, ce
qui coincide avec les récentes perturbations locales
majeures résultant des interventions sur le littoral. Les
aspects structurels, mais non fonctionnels, ont connu
une certaine reprise au cours des derniéres années.
Des résultats similaires ont été obtenus dans deux
grottes de Vintimille (Italie), régulierement surveillées
entre 2010 et 2015 pour évaluer I'impact de la con-
struction d'un port touristique (Nepote et al., 2017).

D'importants changements temporels ont également
été documentés dans les grottes marines d'Espagne.
La comparaison du matériel photographique recueilli
en 1978 et 2016 au plafond et au fond de la grotte
submergée en forme de tunnel Tunel del Dofi, un lieu
de plongée sous-marine populaire aux iles Medes
(Catalogne), a révélé des changements importants
dans la structure de la communauté benthique
(composition et abondance). Plus spécifiquement,
les formes de croissance tridimensionnelles (par
exemple le corail rouge C. rubrum et les bryozoaires
Scrupocellaria sp. et Reteporella grimaldii) ont diminué
en abondance, avec une augmentation paralléle des
éponges incrustantes et des chambres a air sur les
plafonds (de 0,7 % en 1978 a 9,07 % en 2016), causée
par les bulles d'air exhalées par les plongeurs (Burgués
etal., 2016).

Plus récemment, I'étude du benthos sessile dans la
grotte immergée de Cerro-Gordo (Grenade, Espagne),
sur une décennie (2007 a 2016), a l'aide de descripteurs
taxonomiques et morphologiques (c'est-a-dire les
principaux groupes taxonomiques et formes de
croissance, respectivement), a révélé une importante
variabilité temporelle de la structure et de Ia
morphologie des communautés dans les secteurs
externes et internes des grottes (Sempere-Valverde
et al., 2019). Au cours de la période examinée, la
couverture d'éponges a diminué, tandis que celle
des polychetes et des brachiopodes a augmenté, en
particulier dans le secteur intérieur sombre. Dans le
secteur semi-obscur des grottes, les morphologies en
dome ont également diminué au fil du temps.

L'absence de longues séries chronologiques décrivant
I'état écologique passé de I'habitat des grottes marines
dans plusieurs régions méditerranéennes (par
exemple, les sous-régions de l'est et du sud), est un
obstacle majeur a la surveillance et a I'évaluation des
impacts potentiels et des changements de leur état
écologique (Gerovasileiou et al., 2016c ; CAR/ASP -
Environnement des Nations Unies /MAP & OCEANA,
2017, Sempere-Valverde et al., 2019).



Dark cave biocoenosis dominated by serpulids and sponges (e.g. Plakina spp.).
© V. Gerovasileiou



Scleractinian facies (Hoplangia durotrix and Leptopsammia pruvoti) and sponges in a cave entrance.
© V. Gerovasileiou



8. BIODIVERSITE

Deés les premiéres études biologiques pionniéres dans
les grottes marines de la Méditerranée, il est devenu
évident qu'elles abritent de riches communautés
benthiques et plusieurs espéces jusqu'alors non
décrites (voir chapitres 3 et 4). La monographie
historique "Biologie der Meereshohlen” du zoologiste
autrichien Rupert Riedl (1966), qui a fourni une
premiére synthése des connaissances existantes,
a répertorié un total de 905 taxons des grottes
marines méditerranéennes, estimant que la diversité
globale pourrait atteindre 2000 espéces. Beaucoup
de ces taxons (529 taxons appartenant a 32 groupes
principaux) ont été enregistrés au cours de l'"Expédition
Tyrrhénie”, qui s'est concentrée principalement
dans les grottes marines de la mer Tyrrhénienne.
Quelques décennies plus tard, une monographie sur
les informations existantes sur les grottes marines
d'ltalie, comprenant des chapitres sur les différents
groupes taxonomiques, a été publiée par Cicogna et al.
(2003). Plus récemment, un certain nombre de revues,
de méta-analyses, de listes de contrdle et d'études a
grande échelle sur le biote des grottes marines ont
été publiées pour des taxons particuliers, tels que les
éponges (par exemple Gerovasileiou & Voultsiadou,
2012 ; Manconi et al,, 2013 ; Grenier et al., 2018) et les
poissons (Bussotti et al., 2015), pour I'ensemble de la
Méditerranée (Gerovasileiou & Voultsiadou, 2014) ou
des régions particuliéres (Gerovasileiou et al., 2015a).
Cette derniére étude, qui a combiné des informations
provenant de 62 sources bibliographiques avec des
données provenant de la recherche primaire dans 23
grottes marines, en se concentrant sur la Méditerranée
orientale, a répertorié 520 taxons appartenant a 34
groupes.

8.1 Diversité globale et modéles régionaux

Lapercu de 312 sources de littérature (a comité de
lacture et littérature grise) a montré que 2267 taxons
appartenant a 58 groupes taxonomiques ont été
signalés a partir de =350 grottes marines (pour la
plupart semi-submergées et/ou peu profondes) dans
15 pays méditerranéens. Cependant, comme prévu,
toutes les zones et tous les groupes taxonomiques
méditerranéens n'ont pas bénéficié du méme effort.
La majorité des grottes étudiées (93 %) étaient situées
sur les cotes nord de la Méditerranée, [l'ltalie, la
France et I'Espagne étant les principaux pays ou des
recherches sur les grottes marines ont été menées
(121, 86 et 52 études, respectivement). Comme
expliqué précédemment (voir chapitre 3), ce sont les
principaux pays ou la recherche biologique sur les
grottes marines a débuté en mer Méditerranée. Les
éponges sont de loin le groupe le plus étudié (160
études), suivi par les anthozoaires (87), les polychétes
(63), les bryozoaires (60), les décapodes (42), les
bivalves (42) et les poissons (40) (Tableau 8.1). Trés
peu d'études ont examiné les microbes, les taxons
planctoniques et divers "petits" groupes, tels que la
méio- et la macrofaune des substrats mous. Le nombre
d'espéces par groupe taxonomique et par zone marine
était positivement corrélé a leffort de recherche,
exprimé par le nombre d'études et de grottes explorées
(Gerovasileiou & Voultsiadou,2012;2014). Larecherche
dans un plus grand nombre de grottes marines dans
différentes zones méditerranéennes devrait entrainer
une augmentation du nombre d'espéces connues, en
particulier au sein des groupes "discrets” (Bianchi,
2007).
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Tableau 8.1 Nombre d'études et de grottes marines par zone méditerranéenne et groupe taxonomique. La proportion du nombre de
taxons dans les grottes marines par rapport a la diversité totale de la Méditerranée pour chaque groupe taxonomique a été calculée
sur la base des données de Coll et al. (2010), Rosso & Di Martino (2016). AL, mer dAlboran ; CC, céte catalane ; BS, mer des Baléares ;
SS, mer de Sardaigne ; FC, cote frangaise ; LS, mer de Ligurie ; TS, mer Tyrrhénienne ; TC, détroit siculo-tunisien ; AN, Adriatique Nord ;
AS, Adriatique Sud ; IS, mer lonienne ; NA, Egée Nord ; SA, Egée Sud ; LB, bassin du Levant ; CE, zone dentrée des grottes ; SD, zone des
grottes semi-obscures ; D, zone des grottes obscures. Mise a jour de Gerovasileiou & Voultsiadou (2014) et Gerovasileiou (2014) avec
des données récentes pour Foraminifera, Porifera, Bryozoa, Echinodermata, Tunicata et Poissons.
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La plupart des taxons ont été signalés dans la zone
semi-obscure des grottes marines (1120), suivie
de l'entrée (985) et de la zone sombre (844), tandis
que pour 510 taxons, la zone n'a pas été précisée
dans les sources bibliographiques™ (tableau 8.1).
Les macroalgues (principalement des rhodophytes)
dominent en termes de richesse en espéces dans la
zone d'entrée (23% des espéces) tandis que les éponges
dominent dans les zones semi-obscures et sombres
(19% et 22,4%, respectivement). Les bryozoaires et
les polycheétes faisaient également partie des groupes
les plus riches dans toutes les zones. Un total de 332
taxons a été enregistré dans les sédiments du fond
des grottes et 53 taxons dans les grottes ancialines/
marginales™.

8.2. Biote des grottes marines

Cettesectionviseafournirunapergudesconnaissances
existantes (modeles de diversité, taxons's fréquemment
enregistrés, etc.) sur la biodiversité des grottes
marines méditerranéennes pour les principaux groupes
taxonomiques (Tableau 8.1).

* Prokaryotes

La diversité microbienne des grottes marines de la
Méditerranée a été trés peu étudiée, ce qui ne permet
pas de décrire des modeéles de diversité généraux.
La plupart des études disponibles concernent les
tapis microbiens de la célébre Grotta Azzurra et
Grotta Sulfurea en ltalie (par exemple Mattison et
al., 1998 ; Canganella et al., 2002 ; 2007), et plus
récemment, les grottes et cavités marines de lile
de Zante, en Gréece (Polymenakou et al., 2018) (voir
sous-section 6.1.3.3). Des tapis microbiens ont
également été signalés dans des sédiments riches
en matieres organiques qui s'accumulent dans des
grottes marines peu profondes a Ventimiglia (Italie),
a la suite de perturbations (Nepote et al., 2017) et
dans une grotte peu profonde de la mer Egée du
Nord (Daskalaki et al., 2018).

* Macroalgues

Les macroalgues peuvent étre trés abondantes
dans la zone d'entrée des grottes marines et, dans
certains cas, les espéces sciaphiles péneétrent plus
loin dans les secteurs semi-obscurs des grottes,
mais avec une couverture mineure (Riedl, 1966 ;
Cinellietal., 1977 ; Bianchi, 2003 ; Alongi etal.,2012;
Gerovasileiou et al., 2017). Un nombre considérable
de taxons de macroalgues ont été signalés
dans les grottes marines de la Méditerranée, en
particulier 27 Chlorophytes, 33 Phéophycées et 169
Rhodophytes. Les espéces les plus fréquemment
signalées (toutes dans plus de 10 grottes) étaient

les chlorophytes Palmophyllum crassum, Flabellia
petiolata, Halimeda tuna, Valonia macrophysa ;
les phéophytes Halopteris filicina et Dictyota
dichotoma ; et les rhodophytes Peyssonnelia
squamaria, Lithophyllum stictiforme, Peyssonnelia
rubra, Plocamium cartilagineum et Sphaerococcus
coronopifolius.

* Foraminiféres

Le foraminifere le plus largement signalé dans les
grottes marines de la Méditerranée est Miniacina
miniacea (dans >20 grottes), qui est une espéce
benthique sessile, clairement visible a I'ceil nu. Elle
peut couvrir jusqu'a 1 % de la couverture biotique
totale sur des substrats durs a lintérieur des
grottes marines (Dimarchopoulou et al, 2018) et,
avec d'autres taxons, elle contribue a la formation
de bioconstructions (Ballesteros, 2006 ; Sanfilippo
et al., 2015 ; voir la sous-section 6.3.2). Trés peu
d'études fournissent des informations éparses
sur les foraminiféres benthiques (par exemple,
Riedl, 1966 ; Rosso et al., 2019) ou planctoniques
(par exemple, Moscatello & Belmonte, 2007),
dans la plupart des cas identifiés a des niveaux
taxonomiques supérieurs (par exemple, la famille,
lordre). Lors du dernier recensement de la
biodiversité des grottes marines méditerranéennes,
14 taxons de foraminiféres au total ont été recensés.
Toutefois, une étude récente menée dans la grotte
de Bel Torrente en Sardaigne (ltalie) par Romano
et al. (2018) a permis de recenser 106 espéces de
foraminiféres dans les sédiments des grottes, dont
76 étaient représentées a la fois par des spécimens
morts et vivants. Par conséquent, la diversité
connue des foraminiféres des grottes marines de la
Méditerranée devrait étre d'environ 90 taxons (en ne
considérant que les espéces vivantes).

* Eponges

Porifera est I'un des embranchements les plus
abondants et les plus riches en espéces des
grottes marines de la Méditerranée (Sara, 1962b ;
Pouliquen, 1972 ; Corriero et al., 2000 ; Gerovasileiou
& Voultsiadou, 2012, 2016 ; Manconi et al., 2013 ;
Grenier et al., 2018). Au total, 329 espéces d'éponges
de toutes les classes (279 Demospongiae, 29
Calcarea, 20 Homoscleromorpha et 1 Hexactinellida),
qui constituent 48 % de la diversité des éponges de
la Méditerranée, ont été recensées dans au moins
185 grottes marines (Gerovasileiou & Voultsiadou,
2012 et données non publiées). Certains taxons
semblent étre trés représentés dans I'habitat des
grottes marines, comme les homosclérométres
(par exemple Oscarella spp. et Plakina spp.), les
dictyocératides et les lithistes. Une forte proportion

ar conséquent, les cellules vides pour les zones de la grotte dans le tableau 8.1 n'indiquent pas nécessairement une absence
P t, | llul d | del tte dans le tableau 8.1 n'ind t t b

4 Seules les couches marines et d'eau saumatre ont été considérées dans l'étude.

s Especes signalées dans un nombre considérable de grottes marines, a léchelle méditerranéenne, selon les données de la base de données sur la biodiversité des grottes
marines méditerranéennes de Gerovasileiou & Voultsiadou (2012, 2014). Lordre des espéces au sein de chaque groupe taxonomique est présenté par un nombre décrois-
sant denregistrements. Chaque enregistrement représente une occurrence dans une différente grotte marine méditerranéenne. Toutes les zones de la grotte, de I'entrée a

la zone sombre intérieure, ont été considérées.
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des éponges des grottes marines sont des espéces
endémiques de la Méditerranée (41 %),y compris des
espéces rares ayant une aire de répartition étroite,
des especes reliques (par exemple Petrobiona
massiliana), des fossiles vivants (par exemple des
lithistes) et plus de 30 espéces exclusives des grottes
(Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012 ; Grenier et al.,
2018 ; Lage et al., 2018 ; 2019). En outre, plusieurs
espéces d'eaux profondes ont été trouvées dans des
grottes marines sombres, comme le cladhorizide
carnivore Lycopodina hypogea et I'hexactinellide
Oopsacas minuta (Vacelet et al., 1994 ; Vacelet &
Boury-Esnault, 1995). Les éponges les plus
fréguemment observées (dans >30 grottes) dans les
grottes méditerranéennes sont les démosponges
Agelas oroides, Petrosia ficiformis, Spirastrella
cunctatrix, Ircinia variabilis, Phorbas tenacior,
Crambe crambe, Chondrosia reniformis, Axinella
damicornis, Spongia virgultosa, Acanthella acuta,
Penares euastrum, Terpios gelatinosa, Aaptos
aaptos, Diplastrella bistellata, Haliclona mucosa,
Erylus discophorus, Aplysilla rosea, Haliclona sarai,
Ircinia oros, Cliona viridis, Penares helleri et Spongia
officinalis ; les éponges calcaires Clathrina coriacea
et P massiliana ; et 'homosclérosomorphe Oscarella
lobularis. En raison du manque de lumiére et de
la concurrence des algues, les éponges, qui sont
généralement des animaux sciaphiles, transforment
les grottes marines en un véritable "royaume
des éponges”, avec un maximum de 86 taxons
enregistrés dans une seule grotte (Grotte du Figuier,
Marseille). Néanmoins, la plupart des espéces
(67 %) ne sont connues que de 1 a 5 grottes, avec
34,5 % signalés dans une seule grotte, ce qui indique
la fragmentation et l'individualité de I'habitat des
grottes (Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012).

* Cnidaires

Au total, 161 espeéces de cnidaires ont été signalées
dans les grottes marines de la Méditerranée (49
Anthozoaires, 108 Hydrozoaires et 4 Scyphozoaires).
Les Anthozoaires représentent le taxon le plus
abondant et le plus répandu dans les grottes
marines, ou ils peuvent former des faciés denses,
notamment sur les plafonds et les parois de la zone
semi-obscure des grottes, comme (a) les
scléractiniaires Leptopsammia pruvoti, Madracis
pharensis (trés abondants en Méditerranée
orientale), Hoplangia durotrix, Polycyathus muellerae,
Caryophyllia inornata et Astroides calycularis
(principalementdanslesud-ouestdelaMéditerranée),
dont certains peuvent également étre abondants
dans les secteurs plus sombres, (b) le corail rouge
Corallium rubrum, qui est plus commun dans le
nord-ouest de la Méditerranée ; et (c) Parazoanthus
axinellae, qui peut étre abondant dans les entrées
de grottes ou dans les tunnels semi-obscurs a
forte hydrodynamique (Péreés, 1967 ; Zibrowius,
1978 ; Gili & Ballesteros, 1991 ; Gerovasileiou et
al. , 2015a ; voir sous-section 5.3.1). En outre, des

faciés gorgones (par exemple Eunicella cavolini
et Paramuricea clavata) peuvent se développer a
I'entrée des grottes, principalement en Méditerranée
occidentale (voir sous-section 4.2.4). Lanémone la
plus commune dans les grottes marines, Cerianthus
membranaceus, se trouve souvent sur les sédiments
du fond des grottes, dans les zones semi-obscures
et sombres. Les hydroides préferent les secteurs
des grottes ou I'eau circule bien, comme les entrées
ou les tunnels semi-obscurs (par exemple, Ried,
1966 ; Balduzzi et al., 1989 ; Bianchi & Morri, 1994 ;
Morri et al., 2009). Les espéces d'hydroides les plus
fréguemment observées dans les grottes marines
de la Méditerranée sont Clytia linearis (migrateur
lessivé), Campanularia hincksii, Clytia hemisphaerica,
Obelia dichotoma, Eudendrium racemosum et
Antennella secundaria (toutes observées dans >10
grottes). Il est intéressant de noter que 8 hydroides
non indigénes ont été signalés dans des grottes
(Gerovasileiou et al., 2016c), principalement dans
la mer Levantine (Morri et al., 2009), le C. linearis
circumtropical étant le plus répandu dans toute la
Méditerranée.

» Annélides

Un nombre élevé despéces de polychétes (262)
a été enregistré dans les grottes marines de la
Méditerranée, principalement sur des substrats
durs. Les espéces les plus fréeguemment signalées
appartiennent aux familles des Serpulidés (par
exemple Protula tubularia, Serpula vermicularis,
Semivermilia  crenata,  Filogranula  annulata,
Spiraserpula massiliensis, Vermiliopsis labiata,
Josephella marenzelleri, Filograna implexa) et des
Syllidés (e. g. Trypanosyllis zebra, Syllis hyalina,
Haplosyllis spongicola, Syllis variegata), qui se
développent sur des substrats durs (tous répertoriés
dans >10 grottes). Bien qu'aucune de ces espeéces
ne soit exclusive aux grottes (Belloni & Bianchi,
1982), certains serpulidés peuvent étre considérés
comme typiques de I'habitat des grottes, tels que
Serpula cavernicola, Spiraserpula massiliensis et
Vermiliopsis monodiscus (Zibrowius, 1968 ; Fassari
& Mollica, 1991 ; Bianchi & Sanfilippo, 2003 ;
Sanfilippo et al., 2017). Les autres serpulidés trouvés
dans les grottes marines ont été classés en quatre
groupes écologiques principaux : taxons sciaphiles/
coralligénes, taxons d'eau profonde, taxons de
plateau peu profond et taxons de plateau (Rosso
et al., 2013b ; Sanfilippo et al., 2017). Les serpulidés
sont généralement le taxon le plus abondant, en
termes de couverture, dans la biocénose des grottes
sombres, ou certaines especes ont tendance a
s'agréger et a former des bioconstructions (voir
sous-section 5.3.2). Environ 60 taxons de polychétes
ont été signalés dans les sédiments des grottes,
les espéeces les plus fréquemment signalées étant
Chrysopetalum debile et Sabella spallanzanii (dans
>5 grottes). D'autres espéces ont été trouvées en
abondance dans des grottes particulieres (par
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exemple Levinsenia gracilis dans la Grotta Azzurra
de Capo Palinuro, en Italie ; voir la sous-section
5.4.1). Toutefois, le petit nombre d'études axées sur
le macrobenthos des substrats mous ne permet pas
de généraliser les schémas de diversité.

* Divers "petits” taxons

Une grande variété de petits groupes taxonomiques
planctoniques, macro- et méiobenthiques (pour les
crustacés, voir ci-dessous) sont représentés dans
les grottes marines de la Méditerranée (Tableau
8.1). En raison de la rareté des études sur les macro-
et méiofaune a substrat mou et les assemblages de
zooplancton (voir les sous-sections 5.4.1 et 5.4.2),
il existe peu d'informations sur leur diversité dans
cet habitat particulier. Toutefois, 40 % de la faune
méditerranéenne de tardigrade a été signalée dans
des grottes marines d'ltalie (par exemple, de Zio
Grimaldi & Gallo D'Addabbo 2001), tandis que de
nombreuses nouvelles espéces appartenant a de
"petits” groupes d'invertébrés ont été trouvées dans
les sédiments mous de grottes marines d'ltalie et
de France (Casanova, 1986 ; Villora-Moreno, 1996 ;
Fregni et al., 1998 ; Gallo D'’Addabbo et al., 2001 ;
Todaro & Shirley, 2003). Bien que ces espéces n'aient
pas été trouvées dans d'autres habitats jusqu'a
présent, il n'est pas certain qu'il s'agisse d'espéces
exclusives des grottes ou des eaux profondes
(Zeppilli et al, 2018). Il s'agit notamment des
troglodytes priapulides Tubiluchus, des gastrotriches
Urodasys acanthostylis, des tardigrades
Parastygarctus mediterranicus, des trionyches
Pseudostygarctus rugosus et Trogloarctus, et du
chaetognath Spadella ledoyeri.

* Arthropodes

Un total de 355 arthropodes de plusieurs groupes
taxonomiques, principalement des crustacés, ont
étésignalésjusqu'aprésentdanslesgrottesmarines
et ancialines de la Méditerranée (Tableau 8.1). Les
groupes comptant le plus grand nombre d'espéces
sont les Copépodes (113), les Amphipodes (83), les
Décapodes (73), les Mysidés (21) et les Isopodes
(15), tous les autres groupes comprenant moins
de 10 taxons. Les especes les plus fréquemment
signalées (dans plus de 10 grottes) étaient les
décapodes Stenopus spinosus, Herbstia condyliata,
Palinurus elephas, Palaemon serratus, Dromia
personata, Galathea strigosa, Plesionika narval
et Scyllarus arctus, et les mysidacés Hemimysis
margalefi, Hemimysis speluncola et Siriella jaltensis.
Ces espéces se déplacent a l'extérieur et a l'intérieur
des grottes, les deux premiers mysidacés formant
des colonies, jouant ainsi un réle important dans
le fonctionnement de l'écosystéme des grottes
marines (voir les paragraphes 6.1.3 et 6.2). Le
nombre élevé d'espéces de copépodes dans les
grottes méditerranéennes provient essentiellement
d'une étude sur les assemblages de zooplancton

de Grotta di Ciolo, en Italie (Moscatello & Belmonte,
2007) et d'une étude sur le méiobenthos a substrat
mou de la grotte 3PP en France (Janssen et al.,
2013). Néanmoins, les deux études ont répertorié
un nombre considérable de taxons qui étaient
soit indéterminés, soit identifiés uniquement a
des niveaux taxonomiques supérieurs, qui n'ont
pas été pris en compte dans le recensement
de Gerovasileiou & Voultsiadou (2014). Il est
intéressant de noter que 75 % des taxons trouvés
par Janssen et al. (2013) n'ont pas été décrits
et que plusieurs d'entre eux ont des affinités
avec les eaux profondes. En outre, de nombreux
nouveaux copépodes, décapodes et une espéce
thermosébacée, probablement tous exclusifs aux
grottes, ont été trouvés dans des grottes marines
et ancialines de la mer Adriatique et des iles
Baléares (par exemple Pretus, 1990 ; Fransen, 1991
; Jaume & Boxshall, 1996 ; Jaume, 1997 ; Jaume
et al,, 1999). Plus récemment, I'étude moléculaire
des mysidacés dans plusieurs grottes marines
de différentes régions méditerranéennes par
Rastorgueff et al. (2014) a révélé la présence d'au
moins quatre taxons d’hémimystes cryptiques non
décrits. Les résultats ci-dessus indiquent que des
études supplémentaires sur la faune planctonique,
hyperbenthique et méiobenthique dans les grottes
marines et ancialines permettraient de faire la
lumiére sur la nouvelle diversité des crustacés.

* Mollusques

Plusieurs études ont montré que les grottes marines
méditerranéennes abritent une riche malaco-faune,
et en particulier des (micro-)gastéropodes (par
exemple Starmihiner, 1968 ; True, 1970 ; Cantone
et al, 1979 ; Cattaneo, 1981, 1982 ; Cattaneo-
Vietti & Russo, 1987). Les mollusques sont
représentés dans les grottes méditerranéennes
par 235 espeéces, principalement des gastéropodes
(134) et des bivalves (90). Les autres classes
sont représentées par moins de 10 espéces
(7 Polyplacophora, 3 Cephalopoda et 1
Caudofoveata). Les espeéces les plus fréquemment
signalées sont le nudibranche Peltodoris
atromaculata, qui broute les cyanobactéries de
I'éponge Petrosia ficiformis, les bivalves bio-érosifs
Lithophaga lithophaga et Rocellaria dubia (voir
sous-section 6.3.2) et la lime épineuse Lima lima
(toutesdans>10grottes).Lesgastéropodesprotégés
Erosaria spurca et Luria lurida sont plus souvent
observés dans des grottes qu'ailleurs (Bianchi,
2003). Le gastéropode Homalopoma sanguineum
a atteint une abondance inhabituellement élevée
dans la grotte Y de Croatie (Radolovi¢ et al., 2015).
Une seule espéce de mollusque a été signalée
exclusivement, jusqu'a présent, dans les grottes
marines, a savoir le gastéropode Hyalogyra zibrowii,
qui a été enregistré dans le fond vaseux, riche en
Posidonia detritus, du secteur sombre de la grotte
de Bagaud (Sud de la France), a 7 m de profondeur



et a 10 m de l'entrée (Warén et al., 1997). Au total,
15 mollusques non indigénes (8 bivalves et 7
gastéropodes) ont été recensés dans les grottes
marines méditerranéennes, principalement au
Liban, tels que Brachidontes pharaonis, Spondylus
spinosus et Chama pacifica, qui semblent avoir
remplacé les bivalves indigénes formant un habitat
qui étaient présents dans le passé (Crocetta et al.
2013a,b ; Crocetta & Russo 2013 ; Gerovasileiou et
al., 2016c).

* Brachiopodes

Les brachiopodes ont une préférence particuliére
pour les grottes marines, qui se développent
souvent en grandes populations au plafond des
secteurs sombres (Logan et al., 2004). Sur les 13-14
brachiopodes présents en mer Méditerranée, 9-10
(64-70%)ontététrouvésdansdesgrottesmarines.Les
espécesles plusfréquemment observées sont Joania
cordata, Argyrotheca cuneata, Novocrania anomala
(y compris les espéces douteuses N. turbinata),
Argyrotheca cistellula, Tethyrhynchia mediterranea
et Megathiris detruncata. La rhynchonellide
T. mediterranea a été répertoriée et décrite pour la
premiére fois dans des grottes marines du sud de
la France et de la Tunisie (Logan & Zibrowius, 1994)
et n'a pas été trouvée dans d'autres habitats jusqu'a
présent. Lespéce N. anomala se trouve en nombre
considérable, cimentée sur les parois et les plafonds
sombres des grottes, contribuant également a la
formation de bioconstructions (Logan et al., 2004 ;
Radolovi¢ et al, 2015 ; Rosso et al, 2019 ; voir
sous-section 5.3.2). Plusieurs brachiopodes peuvent
étre trouvés dans les sédiments du fond de la grotte
sous forme de thanatocoénoses, s'étant détachés du
plafond de la grotte (Taddei Ruggiero, 1994).

* Bryozoaires

Les bryozoaires font partie du groupe dominant
dans les grottes marines méditerranéennes, tant en
termes de couverture que de richesse en espéces
(Harmelin, 1985, 1986, 2000 ; Rosso et al., 2019). En
mer Méditerranée, les grottes marines sont I'habitat
le plus riche en bryozoaires, avec 228 espéces
(Gerovasileiou & Voultsiadou, 2014 ; Rosso & Di
Martino, 2016 ; Rosso et al., 2019). La plupart des
especes sont des chélostomes (181), suivis des
cyclostomes (37) et des cténostomes (10). Malgré
leur petit nombre, les cténostomes sont représentés
avec un pourcentage d'espéces légérement plus
élevé dans les grottes marines par rapport aux
autres types d'habitats (4,5 contre <2 %), peut-étre en
raison de la disponibilité de micro-environnements
spéciaux offerts par certaines éponges (Rosso &
Di Martino, 2016). Dans les grottes, la couverture
bryozoaires la plus élevée a été observée dans
la zone de transition entre la biocénose des
grottes semi-obscures et sombres, ou plusieurs
taxons encro(tants forment des bioconstructions

nodulaires et en forme de créte, et créent ainsi
une microstratification verticale (Harmelin, 1985,
2000, 2003 ; Harmelin et al, 1985 ; Rosso et al.,
2013b, 2015, 2019 ; voir les sous-sections 5.3.2 et
6.3.2). Les especes les plus fréguemment signalées
dans les grottes marines de la Méditerranée (>10
grottes) sont les chélostomes Myriapora truncata,
Celleporina caminata, Crassimarginatella maderensis,
Aetea truncata, Puellina radiata, Escharina vulgaris,
Reteporella grimaldii, Chlidonia pyriformis, Caberea
boryi, Cribrilaria innominata, Glabrilaria pedunculata,
Fenestrulina malusii, Adeonella calveti, Escharoides
coccinea, Margaretta cereoides, Reptadeonella
violacea,  Schizotheca  fissa,  Schizoretepora
serratimargo ; et les cyclostomes Crisia sigmoidea,
Disporella hispida, Diplosolen obelium, Harmelinopora
indistincta, Annectocyma major et Crisia pyrula.
Plusieurs espéces de bryozoaires ont été trouvées
et décrites pour la premiéere fois dans des grottes
marines méditerranéennes (par exemple Hayward,
1974 ; Siléen & Harmelin, 1976 ; Harmelin et
al., 2007 ; Rosso et al, 2019). Selon Harmelin
(1986), la faune bryozoaires des grottes sombres
présente des affinités avec celle dautres
micro-habitats crevassés (par exemple, les
concrétions coralligénes), les fonds de petits
substrats durs et les habitats d'eaux profondes.
Rosso et al. (2013b) ont distingué cing catégories
écologiques de bryozoaires dans les grottes marines
de Sicile : les espéces des grottes, les taxons
sciaphiles et/ou coralligénes, les taxons des eaux
profondes, les taxons des eaux peu profondes et les
taxons des plateaux. Des études récentes dans les
grottes marines du Liban ont révélé la présence de
taxons non indigénes et de nouvelles espéces ayant
des affinités indo-pacifiques (Harmelin et al., 2007,
2009, 2014a,b).

* Echinodermes

La faune d'échinodermes des grottes marines de
la Méditerranée est représentée par 35 espéces au
total. Les taxons les plus fréguemment signalés
(>10 grottes) sont l'oursin Arbacia lixula, qui peut
parfois entrer dans des grottes peu profondes,
et lophiothrix fragile Ophiothrix fragilis. Les
échinodermes sont rarement abondants dans les
grottes, a I'exception de certains ophiurides (par
exemple Amphiura chiajei ; voir sous-section 5.4.1).
Le crinoide Antedon mediterranea est abondant dans
la Grotta Azzurra de Capo Palinuro, en Italie (Bianchi
et al, 1994 ; Cinelli et al., 1994). La méme espéce
et l'oursin Stylocidaris affinis ont également été
observés dans certaines grottes marines de Créte, en
Grece (V. Gerovasileiou, observations personnelles).

* Tuniciers
Au total, 44 espéces de tuniciers ont été recensées

dans les grottes marines de la Méditerranée,
principalement des Ascidiacées, a l'exception de
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deux salpes indéterminées dérivées de l'extérieur
(Moscatello & Belmonte 2007). Les ascidies les plus
fréquemment signalées sont Halocynthia papillosa
(18 grottes) et Microcosmus vulgaris (7). Pyura vittata
a également été mentionnée comme une espéce
typique de la biocénose des grottes semi-obscures
par Péres (1967). Lespéce rare Rhodosoma callense,
qui a la forme d'une boite avec un couvercle articulé,
a été trouvée et re-décrite, pour la premiére fois aprés
sa premiére description au XIXe siécle, dans deux
grottes marines de Marseille (France) par Monniot
& Zibrowius (1999). Certaines espéces nonindigénes
(par exemple Herdmania momus, Phallusia nigra et
Symplegma brakenhielmi) ont été enregistrées dans
des grottes de la Méditerranée orientale (Gewing et
al. 2014 ; Gerovasileiou et al., 2016c ; voir Encadré
2.1). Les ascidies sont rarement abondantes dans
les grottes, bien que certaines espéces coloniales
(par exemple Clavelina spp.) puissent localement
former des plaques (Bianchi, 2003).

* Poissons

Les grottes marines de la Méditerranée sont
utilisées comme abris par plusieurs poissons
(Riedl, 1966 ; Bussotti et al, 2002, 2003, 2015,
2017 ; Bussotti & Guidetti, 2009 ; Gerovasileiou &
Voutlsiadou, 2014 ; Gerovasileiou et al, 2015a,b).
Environ 100 espéces de poissons ont été signalées
dans différents secteurs des grottes marines de la
Méditerranée, y compris des visiteurs sporadiques.
Selon Bussotti et al. (2015, 2017), les poissons
des grottes marines peuvent étre classés en trois
grandes catégories écologiques : (1) les espéeces
qui vivent typiquement dans les grottes marines,
telles que Gammogobius steinitzi Grammonus ater et
Didogobius splechtnai ; (2) les espéces associées a
des habitats cryptiques (par exemple les crevasses
et fissures), également fréguemment trouvées dans
les grottes, telles que Apogon imberbis, Conger
conger, Corcyrogobius liechtensteini, Epinephelus
marginatus, Scorpaena maderensis (plus commun en
Méditerranée orientale), S. notata, S. porcus, Sciaena
umbra, Serranus cabrilla, S. scriba, Phycis phycis et
Thorogobius ephippiatus ; et (3) plusieurs espéces
néctobenthiques habitant les récifs rocheux que l'on
peut trouver occasionnellement dans les grottes,
mais généralement prés de l'entrée (par exemple
Coris julis, Diplodus spp, Sarpa salpa et Symphodus
spp.). Le poisson cardinal A. imberbis est de loin
lespéce la plus fréguemment signalée et la plus

abondante dans les grottes marines, contribuant a
atténuer I'épuisement trophique par ses migrations
nycthémérales a lintérieur et a I'extérieur (voir la
sous-section 6.1.3.1). Parmi les plus récents ajouts
a la faune piscicole des grottes méditerranéennes,
on trouve le sébaste , Scorpaenodes arenai, des
eaux profondes de Messine qui a été photographié
pour la premiére fois en plongée dans une grotte
submergée (26-31 m) de lile de Zante, en Gréce
(Gerovasileiou & Bailly dans Tsiamis et al., 2015), et
des espéces non indigénes d'origine indo-pacifique
(par exemple Sargocentron rubrum et Pempheris
rhomboideia) dans des grottes de la Méditerranée
orientale (Gerovasileiou et al., 2016c).

* Oiseaux et mammiféres

Certains oiseaux de mer qui habitent les cotes
rocheuses trouvent souvent refuge, surtout au
moment de la nidification, dans la partie phréatique
de grandes grottes semi-submergées. Le phoque
moine méditerranéen Monachus monachus est I'une
des espéces les plus emblématiques qui vivent
dans cet habitat. Bien qu'il existe des preuves de
l'utilisation des grottes par lI'espéce dans I'histoire,
la bibliographie de ces deux derniers siéecles
indique une utilisation progressivement croissante
des grottes cotieres dont les entrées ont un acces
humain limité. Il a donc été supposé que l'utilisation
de cet habitat par I'espéce, pour se reposer, muer
sa fourrure, mettre bas et allaiter son petit, a été
une adaptation a lintense persécution humaine
a laquelle elle a été exposée depuis I'Antiquité
classique. Lespeéce utilise des grottes cotiéres avec
des entrées sous-marines ou semi-submergées, a
condition que celles-ci soient caractérisées par des
plages internes émergées ou des plates-formes
rocheuses sur lesquelles I'espéce peut s'échouer
(Reijnders et al., 1997). Les grottes utilisées par
les phoques moines a des fins de reproduction
ont des caractéristiques spécifiques, elles doivent
étre bien protégées du vent et des vagues et des
perturbations humaines afin de garantir la survie
des petits. Cela implique la présence de facteurs
tels que : une entrée avec une barriére de protection
contre les fortes vagues, un long couloir d'entrée,
une piscine interne peu profonde et bien abritée,
des plages toujours au-dessus du niveau de la
marée haute, une chambre avec une large plage
ou avec une plage trés inclinée (Glicl et al., 2004
; Karamanlidis et al., 2004 ; Dendrinos et al., 2007).



Scleractinians (Leptopsammia pruvoti) and sponges on a semi-dark cave wall.
© V. Gerovasileiou



The shrimp Palaemon serratus is one of the most common decapod species in marine caves.
© V. Gerovasileiou



9. VALEUR DE CONSERVATION ET MENACES ACTUELLES

9.1. Valeur de conservation

Les grottes marines sont reconnues comme des
"habitats refuges” ou des "réservoirs de biodiversité”
de grande valeur pour la conservation, abritant une
riche biodiversité (40-65% de la diversité des éponges,
bryozoaires, tardigrades et brachiopodes de
Méditerranée), y compris un nombre considérable
d'espéces rares, exclusives aux grottes, menacées,
protégées et d'eaux profondes (Harmelin et al,
1985 ; Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012, 2014 ;
Gerovasileiou et al., 2015a ; Rosso & Di Martino, 2016).
Parmi les espéces les plus emblématiques de ce type
d'habitat, on trouve le phoque moine méditerranéen
Monachus monachus et le corail rouge Corallium
rubrum, tous deux inscrits comme espéces en danger
(EN) dans la liste rouge des espéces menacées de
'UICN. La survie d'importantes populations de
phoques dans le nord-est de la Méditerranée, en
particulier dans la mer Egée, est liée a la disponibilité
d'un grand nombre d'habitats caverneux appropriés
sur les cotes et dans les zones insulaires de la région
(Voultsiadou et al, 2013), ainsi qu'a l'étendue du
littoral des sites insulaires qui offrent une protection
contre les perturbations humaines et les vents
dominants. Etant donné que l'espéce a une période
de lactation trés prolongée (Pastor & Aguilar, 2003),
les grottes marines représentent un habitat de grande
valeur de conservation pour la survie de l'espéce.
Le corail rouge a été traditionnellement considéré
comme une espece typique de la biocénose des grottes
semi-obscures, ol il peut former des faciés denses
(Pérés & Picard, 1964). Des études récentes ont
suggéré que l'habitat troglodyte offre une protection
naturelle contre les éventuelles perturbations induites
par 'homme, comme le montre la découverte de
populations abondantes et saines, par rapport aux
habitats exposés, dans les grottes de Marseille et de
Corse (Garrabou et al.,, 2001 ; Garrabou et al., 2017).
Plusieurs autres espéces protégées figurant a I'annexe
Il de la convention de Berne et dans le protocole ASP/
DB de la convention de Barcelone sont couramment
présentes dans les grottes, comme le corail orange
Astroides calycularis, les gastéropodes Erosaria spurca
et Luria lurida, la datte Lithophaga lithophaga, I'oursin
Centrostephanus longispinus, la cigale de mer
Scyllarides latus et le maigre brun Sciaena umbra.
En outre, toutes les éponges protégées se trouvent
également dans des grottes, y compris l'espece
d'eau profonde Lycopodina hypogea, qui a été décrite
pour la premiére fois dans la célébre grotte 3PP de
Marseille (Vacelet & Boury-Esnault, 1996), et des
espéces typiques des grottes, telles que I'éponge
calcaire relique Petrobiona massiliana et la démoéponge
Aplysina cavernicola. Les quatre éponges de bain
méditerranéennes, énumérées a l'annexe IIl des
conventions de Berne et de Barcelone, qui ont
récemment été classées comme menacées au niveau

régional de la mer Egée (Gerovasileiou et al,, 2018), ont
été signalées dans de nombreuses grottes marines
(par exemple, Spongia officinalis est signalée dans
plus de 30 grottes méditerranéennes ; Gerovasileiou &
Voultsiadou, 2012 ; Manconi et al., 2013).

Plusieurs taxons benthiques sont considérés, jusqu'a
présent, comme exclusifs a cet habitat clé ; la plupart
d'entre eux sont enregistrés a partir d'un petit nombre
ou seulement d'une seule grotte marine (Gerovasileiou
& Voultsiadou, 2012), bien que des recherches futures
pourraient montrer que certains pourraient également
étre distribués dans d'autres habitats cryptiques ou
en eaux profondes. Ainsi, les grottes marines ont été
caractérisées comme des "laboratoires naturels” ou
des "mésocosmes d'eau profonde" dans la zone
littorale, car elles permettent un acces direct de
I'homme a des conditions de type bathyal dans la zone
de plongée sous-marine (Harmelin & Vacelet, 1997 ; voir
sous-section 6.1.4). Qutre les éléments de la faune des
grottes et des fonds marins, les grottes marines abritent
un pourcentage considérable de la faune endémique
totale de la Méditerranée (par exemple 41 % des
éponges endémiques de la Méditerranée ; Gerovasileiou
& Voultsiadou, 2012). Cela ne concerne pas seulement
les taxons sessiles, mais aussi la faune mobile, comme
les gobies rares Corcyrogobius liechtensteini,
Didogobius splechtnai, Gammogobius steinitzi et
Speleogobius trigloides, qui vivent dans les grottes
marines et autres habitats cryptiques (Bussotti et al.,
2015 et références dans ce document).

La présence de grottes sur les cotes rocheuses a été
suggérée pour fournir des ressources supplémentaires
aux poissons (parexemple, disponibilité delanourriture,
refuge contre les prédateurs, plaques de sable dans une
matrice rocheuse) par rapport aux récifs rocheux sans
grottes, ce qui affecte larichesse des espéceslocales et
les modeles de distribution (Bussotti & Guidetti, 2009 ;
Bussotti et al., 2015). Plusieurs poissons et crustacés
qui cherchent un abri dans des grottes marines (par
exemple pendant les saisons froides) ou les utilisent
occasionnellement comme habitats de nourricerie,
présentent un intérét commercial (Gerovasileiou et al.,
2015a). En outre, des études récentes ont montré que
le biote des grottes (par exemple, les taxons sessiles
et les tapis microbiens) présentent un intérét potentiel
dans les domaines de la biotechnologie, en tant que
sources de substances bioactives (Uriz et al., 1991 ;
Marti et al., 2005 ; Turon et al., 2009 ; Audoin et al., 2013),
mais aussi de la bioénergie et de la bioremédiation
(Polymenakou et al., 2018).

La biodiversité riche et unique des grottes marines,
associée a leur complexité géomorphologique et a leur
grande valeur esthétique, en font des "points chauds”
populaires pour les activités récréatives marines
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9.2. Menaces et impacts

Les grottes marines sont des écosystéemes fragiles,
vulnérables aux perturbations tant naturelles
qu'humaines (Giakoumi et al., 2013 ; Rastorgueff et
al, 2015a). De violentes vagues de tempéte peuvent
parfois atteindre les parties intérieures des grottes,
apportant des sédiments et des détritus et abrasant les
murs et les plafonds, entrainant ainsi la mortalité des
organismes vivant dans les grottes. Il a été démontré
que les vagues de chaleur marines, qui ne peuvent étre
considérées comme une perturbation naturelle, car le
réchauffement actuel de leau de mer est
principalement  d'origine  anthropique (Bianchi,
2007), entrainent des modifications importantes des
composantes mobiles et sessiles de la communauté
des grottes (Chevaldonné & Lejeusne, 2003 ; Parravicini
et al., 2010 ; Costa et al, 2018 ; Sempere-Valverde
etal., 2019).

Bien que difficiles d'acceés, par rapport aux habitats de
pleine mer, il y a de plus en plus de preuves d'impacts
locaux causés par les activités humaines, comme la
récolte illégale de corail rouge, la péche au harpon (par
exemple Sciaena umbra et Phycis phycis),
I'urbanisation et la construction de structures cotiéres,
les flux de déchets et les multiples visites non
réglementées de bateaux touristiques et de plongeurs
(Di Franco et al.,, 2010 ; Guarnieri et al., 2012 ; Giakoumi
etal., 2013 ;Rastorgueffetal,2015a; Nepoteetal.,2017
; Macic et al., 2018 ; Sempere-Valverde et al., 2019). Les
communautés benthiques sessiles dans les grottes
marines ont un faible potentiel de rétablissement, car
le développement de communautés a I'état "mature”
pourrait prendre plus d'une décennie (Harmelin, 1980 ;
Harmelin et al, 1985 ; Rastorgueff et al, 2015a ;
voir chapitre 7). Plusieurs invertébrés sessiles a
morphologie dressée, ainsi que leurs bioconstructions,
ont une croissance lente, sont fragiles et donc trés
vulnérables aux dommages mécaniques causés par un
contact involontaire avec des plongeurs, qui sont plus
susceptibles de se produire dans des grottes et des
surplombs. La remise en suspension des sédiments et
I'accumulation de bulles d'air exhalées au plafond de la
grotte peuvent également avoir des effets néfastes sur
lesfiltres sessiles (Milazzoetal.,2002; Lloret etal.,2006;
Di Franco et al., 2010 ; Guarnieri et al., 2012 ; Burgués
et al., 2016). Les constructions cotiéres (par exemple
les jetées) modifient le transport des sédiments
et peuvent provoquer des dépots de sédiments dans
la partie la plus intérieure des grottes, avec pour
conséquence l'étouffement de la faune encro(tante
(Nepote et al., 2017 ; Montefalcone et al., 2018).

Une autre menace potentielle pour les communautés
de grottes marines méditerranéennes est liée a la
propagation continue d'espéces non indigénes, en
particulier dans les régions de l'est et du sud. Au total,
56 taxons non indigenes (NIS) et cryptogénes ont été
signalés a ce jour dans une cinquantaine de grottes et
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tunnels marins de la Méditerranée (Gerovasileiou et al.,
2016c), dont des mollusques (15), des cnidaires (9), des
bryozoaires (7), des polycheétes, des crustacés (6), des
macroalgues, des poissons (3) et des tuniciers (2). La
plupart de ces taxons (66 %) ont été trouvés dans des
grottes du sud-est de la mer Levantine (principalement
au Liban, par exemple Bitar dans Zenetos et al., 2015), la
navigation et la migration des Lessepsiens par le canal
de Suez étant leurs principales voies d'introduction. Ces
taxons ont été principalement signalés dans les zones
d'entrée et les zones semi-obscures des grottes et
tunnels peu profonds et semi-submergés. Limpact
de ces taxons sur les habitants des grottes n'a pas
été étudié a ce jour. Néanmoins, leur présence dans
la plupart des grottes marines étudiées de la mer
Levantine, et I'explosion de la population de poissons
exotiques (par exemple Pempheris rhomboidea) dans
les grottes de cette zone devraient étre étudiées et
surveillées davantage (Gerovasileiou et al., 2016c).
9.3. Priorités et matiere de
conservation

suggestions en

Les communautés de grottes marines se caractérisent
par un niveau élevé d' "individualité”, généré par des
caractéristiques topographiques spécifiques aux
grottes (Bussotti et al., 2006), mais aussi par une
hétérogénéité biogéographique a grande échelle,
avec plusieurs taxons rares et exclusifs aux grottes,
enregistrés uniquement dans quelques grottes ma-
rines ou dans une seule (Gerovasileiou & Voultsiadou,
2012 ; voir sous-section 5.1). Cela souligne Ia
nécessité de protéger les grottes marines de différents
types morphologiques dans différentes régions
biogéographiques, afin de faire face a I'hétérogénéité
a petite et a grande échelle, et de préserver ainsi une
représentation maximale des aspects de la diversité
(Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012 ; Giakoumi et al.,
2013). Une priorité particuliere devrait étre accordée
aux types de grottes particuliers ou aux grottes
présentant des caractéristiques géomorphologiques
et des micro-habitats susceptibles d'abriter des
communautés uniques (par exemple, les grottes
ancialines, les grottes marines avec des sources
sulfureuses ou d'eau douce internes, celles qui ont un
profil descendant ou des fosses verticales) ; les grottes
abritant des espéces exclusives, reliques et rares (par
exemple, les sténo-endémiques) ; les grottes abritant
des espéces protégées, menacées et commerciales ;
les grottes présentant une grande richesse en espéces
et une diversité fonctionnelle. En outre, étant donné que
les écosystémes des grottes dépendent largement des
apports trophiques externes et de l'approvisionnement
en larves des environnements voisins (Harmelin et al.,
1985 ; Fichez, 1990b ; Benedetti-Cecchi et al., 1996 ;
voir chapitre 6), il est important de sauvegarder le bon
état écologique et de maintenir la connectivité avec
les habitats voisins (par exemple, les récifs rocheux et
les herbiers de posidonies) dans la planification de la
conservation.



Sponge-dominated assemblage in a semi-dark cave biocoenosis.
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Semi-dark cave assemblage.
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10. LACUNES DES CONNAISSANCES SCIENTIFIQUES
ET FUTURES ORIENTATIONS DE LA RECHERCHE

Malgré le fait que les grottes marines de la mer
Méditerranée ont été étudiées pour leur faune de
maniére plus intensive que celles de toute autre zone
océanique mondiale (Gerovasileiou & Voultsiadou,
2016), il existe encore des lacunes importantes dans
nos connaissances concernant leur distribution, leur
biodiversité, la structure et le fonctionnement des
écosystémes, leur dynamique, leur état écologique, leur
impact et leur potentiel de gestion.

Des études antérieures sur les grottes marines
méditerranéennes (Bianchi et al., 1996 ; Cicogna et
al., 2003 ; Gerovasileiou & Voultsiadou, 2012, 2014 ;
Gerovasileiou et al, 2015a) ont montré que les
informations sur leur distribution et leur biodiversité
restaient trés dispersées et fragmentées. En outre,
au cours du processus de compilation des données
des examens susmentionnés, plusieurs lacunes
et limitations sont apparues, telles que : (i) le
manque d'informations spatiales (coordonnées) et
géomorphologiques (par exemple, la profondeur et le
type de grotte) sur de nombreuses grottes marines ;
(i) plusieurs grottes ayant les mémes toponymes (par
exemple, Blue Cave/Grotta Azzurra) et des rapports
sur des sites uniques avec des grottes multiples
(nombre non spécifié) ; (iii) le manque d'informations
écologiques (par exemple zone et profondeur de la
grotte) sur plusieurs taxons enregistrés dans les
grottes ; (iv) manque ou insuffisance de données
sur des zones géographiques, des types de grottes
et des taxons particuliers ; et (v) incohérences
taxonomiques (par exemple, synonymes et éventuelles
erreurs d'identification). Le développement récent de
systemes d'information en ligne sur la biodiversité en
libre acces, tels que la base de données thématique
du Registre mondial des espéces marines des grottes
(WoRCS) (Gerovasileiou et al., 2016b) et les synergies
entre les initiatives paralléles, les (sous-)registres
et les infrastructures régionales, fournissent les
plateformes et les outils nécessaires pour cataloguer,
controler la qualité et éventuellement mobiliser des
ensembles de données (par exemple, des listes
d'espéces géoréférencées et taxonomiquement mises
a jour, accompagnées de métadonnées pertinentes).
En outre, les initiatives de science citoyenne pourraient
contribuer de maniére significative a accroitre la
disponibilité des données sur la distribution et la
biodiversité des grottes marines, et éventuellement

leur surveillance, en particulier dans les zones peu
étudiées.

Sur la base des lacunes identifiées lors des apergus
précédents et actuels, il est recommandé que les
futures recherches sur les grottes marines soient axées
sur.

* Combler les lacunes régionales en matiére de
connaissances, par exemple par des études de base
et des inventaires dans les zones peu étudiées du
sud et de I'est de la Méditerranée, telles que les cotes
nord-africaines, égéennes et levantines.

* Combler les lacunes thématiques concernant
des groupes particuliers de biotes (par exemple, la
diversité microbienne, les taxons de la méiofaune),
les assemblages et formations de grottes
(par exemple, la faune sédimentaire et les
bioconstructions), les grottes profondes (dans la
zone circalittorale et en eaux profondes) et les types
de grottes particuliers (par exemple, les grottes
ancialines et les grottes a activité hydrothermale, les
suintements froids et les sources d'eau douce).

* Comprendre et surveiller la structure et le
fonctionnement des écosystémes (par exemple, les
interactionsbiotiques) etrevisiterlesgrottes étudiées
précédemment afin d'évaluer les changements et les
impacts potentiels causés par différents facteurs
(par exemple, l'augmentation de la température
de l'eau, les espéces non indigénes, les visites
récréatives).

* Investir dans des approches multidisciplinaires
et intégrées et dans le renforcement des capacités
afin de mieux comprendre les interactions
abiotiques-biotiques, les impacts ou méme d'étudier
les applications potentielles dans le cadre des
secteurs de la croissance bleue (par exemple, la
biotechnologie).

+ Etudier et appliquer des options/protocoles de
gestion et de restauration, a différentes échelles
spatiales, afin d'atteindre les futurs objectifs de
conservation.
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The slipper lobster Scyllarides latus is commonly found in marine caves.
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