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Le microhabitat est une unité spatiale dont l'intérét essentiel est quclle est
potenticllcment perceptible par les macroinvertébrés benthiques. Les cours d'eau peuvent
étre considérés comme des mosaiques de microhabitats caractérisés par des conditions
environnementales différentes (Townsend, 1989, Townsend & Hildrew, 1994). Si la notion
de mosaique de micromilieux n'est pas nouvelle en écologie aquatique (Illies &
Botosaneanu, 1963), une approche des relations faune-milieu et de la microdistribution,
fondée sur l'échantillonnage séparé de tous les microhabitats qui composent le lit d'une

riviere est par contre plus originale. Une liste faunistique de macroinvertébrés benthiques
est alors établie pour chaque échantillon, c'est-a-dire pour chaque microhabitat. Le cumul
des listes d'invertébrés établies par microhabitat fournit une évaluation du peuplement
global de la station. L'information supplémentaire ainsi recueillie permet de mieux
comprendre le fonctionnement de l'écosysteme aquatique, mais aussi d'envisager des
applications pratiques, comme I'amélioration d'outils biologiques de suivi de la qualité d'un
milieu.

L'étude de la structure et de l'organisation des communautés de microhabitats en
fonction de leurs caractéristiques environnementales est le principal théme abordé¢ par cette
étude. L'essentiel du travail considére I'échelle d'observation du microhabitat. Deux autres
échelles d'observation ont également été abordées ; elles correspondent a l'environnement
immédiat du microhabitat et a la station. A chaque échelle d'observation, il s'agit de
déterminer dans quelle mesure les caractéristiques environnementales naturelles régissent la
structure des communautés d'invertébrés. Une partic de ce travail est également
méthodologique ; elle fournit des précisions sur les propriétés des indices biocénotiques et
propose une nouvelle méthode de description de I'hétérogénéité de la mosaique d'habitats
que constitue le lit d'une rivicre.

Aprés une synthése bibliographique sur les microhabitats et la microrépartition des
macroinvertébrés benthiques, le chapitre 1 s'ach¢ve par une présentation des rivicres
étudiées. Puis, aprés l'apport de précisions quant aux matériels et aux méthodes utilisés
(Chapitre II), il s'agit de bien définir les outils descripteurs de la structure des communautés
de microhabitats (Chapitre III). Des indices de structure, indices de diversité au sens large,
ont été testés de fagon & bien cerner leurs significations et leurs sensibilités respectives.
Ensuite, une présentation des données faunistiques et environnementales recueillies sur le
terrain pendant deux ans (Chapitre IV) précede les résultats de simulations, qui nous ont
permis de montrer quelle pouvait &tre la variabilité¢ des résultats faunistiques obtenus sur
une station en fonction de la nature des microhabitats prélevés (Chapitre V). Suite a ces
résultats, des méthodes d'analyse de données puissantes nous ont permis de dégager les
relations globales entre la structure de communautés d'invertébrés et leur environnement. Il
savére que l'organisation du peuplement est essentiellement influencée par la nature du
microhabitat, mais également par son environnement immédiat. Au niveau des populations,
il est reconnu que la plupart des invertébrés ont des preferendums pour certaines conditions
mésologiques, l'objet du chapitre VI est d'aborder cette question du point de vue des
microhabitats. Plus précisément, il s'agit d'étudier les rapports entre un type de milieu et la
faune benthique qui s'y trouve plus particuliérement agrégée. Enfin, le chapitre VII présente
les premiers résultats sur les relations entre la diversité d'un biotope (définie comme la
diversité en habitats) et sa diversité faunistique. L'approche est la méme que précédemment
mais a une échelle d'observation plus vaste, celle de la station. Une synthése globale des
résultats obtenus sur I'étude (deuxiéme partic du chapitre VII) permet d'amorcer une
discussion sur les relations faune-milieu a I'échelle du microhabitat, ainsi que sur l'intérét
pour la faune benthique d'un biotope diversifi€.
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Chapitre I : Problématique et sites d'étude

1. Problématique
1.1. Contexte scientifique : les études de microhabitats et de microrépartition
1.1.1. Définition : microhabitat, microrépartition

Le terme habitat désigne l'endroit ou vit une espece (Dajoz, 1970). La confusion est
courante avec le terme ou I'idée de biotope, endroit qui héberge une biocénose. Habitat a un
sens plus restreint, autécologique alors que biotope a un sens plus large, synécologique
(Dajoz, 1970).

Le terme de microhabitat est apparu trés tot pour éviter cette confusion entre des
notions et des échelles d'observation différentes.

Une définition plus fonctionnelle de I'habitat, du microhabitat, est 'la combinaison
des paramétres physiques en un point donné d'un cours d'eau’ (Wasson & Souchon, 1990).
Elle permet d'aborder concrétement les études de microdistribution.

Pour Vemeaux (1973), le concept de microdistribution s'oppose 4 celui de
macrodistribution, paramétres dont l'action sur les espéces s'exerce & des dimensions
supérieures aux mosaiques d'habitats. Selon McCreadie & Colbo (1993), il s'agit de I'étude
de paramétres qui varient a une échelle de l'ordre de quelques centimetres a quelques
métres, tels que la hauteur d'eau ou la vitesse du courant. Les descripteurs tels que la
composition chimique de l'eau ou la température sont considérés comme homogenes a cette
échelle (Ulfstrand, 1967; Minshall & Minshall, 1977; Rabeni & Minshall 1977).

Les études de microrépartition analysent la distribution des espéces au sein des
différents microhabitats d'un trongon homogene de riviere.

Armitage et al. (1995) ont récemment défini le terme de mésohabitat pour désigner
ce que nous appelons un microhabitat. Ce nouveau terme serait justifié par la nécessité de
trouver des mots différents pour distinguer des échelles d'observations telles que la surface
d'un bloc (=microhabitat pour Armitage et al., 1995), un support & une vitesse donnée
(=microhabitat selon nous) et le biofope. Nous conserverons cependant le terme
microhabitat car il nous semble qu'il est plus largement répandu.

1.1.2. Apergu historique

La notion de microhabitats est apparue dés le début des études d'invertébrés et plus
particuliérement parmi les premiers essais de classification des riviéres par mosaique
d'habitats (voir Mouthon, 1980).

Sur la base de tels travaux de classification, Verneaux (1973) observe que des
divergences d'opinion relatives aux structures des écosystémes d'eau courante sont apparues
trés tot. Elles paraissent provenir du fait "que des auteurs choisissent I'habitat comme unité
spatiale tandis que d'autres conservent a la station sa valeur unitaire ; les premiers
aboutissent, a 'échelle du cours d'eau, a une hypothése de classification par association, les
seconds a une sectorisation par dissociation”.

Chapitre I - Problématique et sites d'étude - page 3



Les études de microrépartition d'invertébrés ont également servi trés tot & préciser
les preferendums des espéces aquatiques. Il faut cependant attendre les années 1950-1960
pour que soient publiées les premiéres études expérimentales sur les preferendums
écologiques des invertébrés pour le substrat (Cummins, 1962; Cummins, 1966; Scott, 1966)
ou lu vitesse du courant (Ambiihl, 1959; Bournaud, 1963; Jaag & Ambihl, 1964; Chutter,
1969a). Peu aprés, sur le terrain, des études ont été réalisées sur la base d'un descriptif plus
détaillé des endroits prélevés, ce qui permis la prise en compte simultanée de plusieurs
facteurs et la mise en évidence de différences subtiles entre les preferendums d'especes
(Ulfstrand, 1967, 1968; Egglishaw, 1969) ou les caractéristiques de groupes comme celui
des trichoptéres a filet (Williams & Hynes, 1973). Ces études étaient autécologiques dans
leur grande majorité. La complexité des relations faune-milieu et les moyens analytiques de
I'époque ne permettaient pas I'étude de l'impact des facteurs de microrépartition sur les
communautés d'invertébrés.

Le développement de l'utilisation des supports artificiels (voir Khalaf, 1975) a partir
des années 1970, a drainé de nombreuses recherches sur des themes liés aux concepts de
microhabitats, tels que les procédés de colonisation, de contamination entre habitats, les
affinités des invertébrés pour certains types de supports ou pour des milicux de différentes
complexités spatiales. Une progression importante est que le peuplement du substrat
artificiel est souvent analysé dans sa globalité, par comparaison avec les communautés
benthiques en place.

Le foisonnement des engins d'échantillonnage a également favorisé les recherches
sur ce type de théme. Dans une étude comparative de la sélectivité de trois engins
d'échantillonnage du benthos lacustre, André et al. (1981) observent par exemple que "la
variation des nombres de taxons et dindividus dépend essentiellement de la surface
exposée 4 la colonisation, a l'intérieur d'un volume donné, et de la diversit¢ d'habitats
offerts ou échantillonnés par l'engin". Les résultats sont ainsi souvent ramenés 4 des
principes écologiques directement en rapport avec le concept de microhabitat.

Plus récemment, en France, Bournaud & Cogérino (1986) ont étudié les
peuplements de macroinvertébrés aquatiques des microhabitats des rives du Rhone.
Cogérino (1989) explique que si la notion de mosaique de biotopes n'est pas nouvelle en
écologie aquatique, une approche de la microdistribution, fondée sur I'échantillonnage
séparé des microhabitats des rives, est par contre plus originale. Cette notion résume bien
la situation a cette date : de nombreuses études ont abordé sous différents angles le théme
de la microrépartition mais trés peu étaient axdes sur l'intérét de I'étude des peuplements de
microhabitats.

Pour les poissons, aux Etats-Unis, Bovee & Milhous (1978) ont, parmi les premiers,
cherché a cerner les besoins de différentes espéces en terme d'espace, et a calculer pour
chaque cours d'eau étudié I'évolution de sa capacité¢ d'accueil physique par rapport a ces
especes. Depuis 1985, une méthode semblable est adaptée au cours d'eau frangais par le
Laboratoire dHydroécologie Quantitative du CEMAGREF de Lyon (Souchon ef al., 1989;
Pouilly ef al., 1995). Cette approche, appelée "méthode des microhabitats”, fournit une
quantification des capacités d'accueil potentielles pour le poisson en fonction du débit
(Pouilly ef al., 1995). Elle s'est essentiellement développée pour répondre  la nécessite de
déterminer les valeurs de débit réservé a l'aval des aménagements hydroélectriques
(Souchon et al., 1989). Cette méthode est encore perfectible (Pouilly et al., 1995), etil a
déja été envisagé d'essayer daméliorer les modéles de microrépartition des poissons en
intégrant a la description de I'habitat la notion de potentialités trophiques (estimation des
biomasses d'invertébrés benthiques) (Wasson et al., 1994).
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A la méme période en France, la notion de microhabitat est utilisée dans I'Indice
Biologique Global, noté IBG, méthode de diagnostic de la qualité biologique d'un cours
d'eau (AFNOR, 1985). Le principe des microhabitats sert a hiérarchiser les endroits a
¢chantillonner. L'idée maitresse est que des prélevements de type orienté devraient
permettre, dans une certaine mesure, de standardiser l'acquisition de données. En 1992,
I'AFNOR a édit¢ une norme homologuée du protocole IBG (I'BGN, Indice Biologique
Global Normalisé, AFNOR, 1992), dans laquelle le principe d'une hiérarchie de différents
types de microhabitats & prélever est conservé.

Une i1dée sous-jacente est de tenter de faire la part entre ce que la présence des
invertebrés doit a leurs habitats et ce qu'elle doit & la qualité physico-chimique de l'eau.
Certains sites naturels qui sont larges, profonds avec un support uniforme, comme dans
I'Est Angleterre, tendent naturellement & un type de communauté plus restreint (Extense &
Ferguson, 1989). La recherche sur les relations faune-milieu, a I'échelle d'observation du
microhabitat, permet donc également de mieux interpréter la composition et 1'organisation
de communautés benthiques dans le cadre du suivi biologique d'une riviére.

1.1.3. Finalités des études de microrépartition

I y a au moins trois finalités aux études de microdistribution des invertébrés
aquatiques.

% 1. Dabord elles permettent I'évaluation des potentialités trophiques (Lapchin,
1977) et une détermination précise de la productivité macrobenthique qu'il serait ensuite
possible d'intégrer a des modeles prédictifs de I'habitat du poisson (Wasson ez al., 1994).

Clest en effet la microrépartition des invertébrés benthiques et ses modifications qui
déterminent la partic du benthos réellement utilisable par le poisson (Lapchin, 1977). La
modélisation de I'abondance d'invertébrés en fonction de paramétres environnementaux, a
l'instar de Jowett & Richardson (1990) sur Deleatidium (Ephemeroptera, taxon le plus
commun de leurs cours d'eau), pourrait servir a évaluer, sous certaines conditions, la
production potentielle de nourriture pour les poissons. En eau stagnante, Oertli (1992) a le
premier mis en évidence de fortes hétérogénéités spatiales de productivité des
macroinvertébrés en fonction de la nature du substrat. Pour cette raison, Oertli conseille de
prendre en considération le substrat comme unité¢ de base lors d'un échantillonnage des
macroinvertébrés en eau stagnante pour des estimations de productivité, ce qui est par
ailleurs actuellement fréquemment appliqué en eau courante (Voir Oertli, 1992).

Pour Wasson & Souchon (1990), l'intégration des invertébrés dans les modeles
microhabitat poisson en tant que stock alimentaire nécessite de répondre aux questions
suivantes : (1) Comment se répartit ce stock dans I'espace et dans le temps ? (2) Sous quelle
forme et pour quels consommateurs est-il disponible ? (3) Existe-t-il des relations
constantes, et utilisables en pratique, dans la répartition de ce stock en fonction des types
de cours d'eau, des habitats ou des saisons ? (4) Le stock d'invertébrés est-il un facteur
déterminant du peuplement de poissons ? (5) Doit-il &tre intégré dans des modéles ?

Selon Wasson er al. (1994), "les influences significatives des paramétres vitesse du
courant, substrat et hauteur d'eau mises en ¢vidence autorisent la construction de courbes
de prédiction de la réponse globale des peuplements d'invertébrés (en abondance et
biomasse) vis-a-vis de l'habitat physique". Le couplage de ces courbes avec des modéles
hydrodynamiques permettrait d'intégrer I'évolution de la ressource trophique potentielle en
fonction des conditions physiques dans les modéles prédictifs de I'habitat du poisson.
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% 2. Ensuite c'est une voie d'approche privilégiée pour l'étude autécologique de
taxons que cela soit pour aborder la distribution, I'alimentation, ou le cycle de vie des
invertébrés (Cummins & Lauff, 1969; Rabeni & Minshall, 1977). La richesse des
microhabitats en descripteurs faunistiques de fonctionnement (Bournaud & Amoros, 1984)
autorise, & une échelle supérieure, I'étude de la structure et de la dynamique des
communautés (Reice, 1974).

& 3. Enfin, troisiéme finalité, cette approche permet une standardisation des
méthodes de suivi de la qualité biologique d'un cours d'eau (Wasson et al., 1981) et la mise
au point d'outils d'aide a la gestion de nos riviéres.

Wasson et al. (1981), dans une note sur la description rapide des habitats
aquatiques, proposent une démarche basée sur l'échantillonnage et la description des
microhabitats prélevés séparément, afin de standardiser les méthodes d'étude, ou tout au
moins d'apporter une information précise quant au protocole utilis¢.

Des auteurs anglo-saxons vont jusqu'a préconiser ['étude d'un seul type de substrat,
souvent les cailloux, et trouvent plusieurs avantages a ce type d'approche. Les assemblages
d'invertébrés des cailloux peuvent étre échantillonnés sans qu'il y ait de phénoménes de
contamination par les autres substrats ou par la dérive (Doeg & Lake, 1981, avec un
échantillonneur de Hess) et constituent une unité prélevable de riviéres en riviéres (Stout &
Vandermeer, 1975). Par ailleurs, le substrat "cailloux" est pratique & manipuler pour des
études expérimentales (Fox, 1977). Scrimgeour ef al. (1993), voient dans cette pratique une
économie d'efforts pour I'acquisition des données faunistiques. Ils soulignent également que
cette technique est supérieure 4 la technique traditionnelle des quadrats parce que l'on évite
ainsi des erreurs d'estimation de densités dues a I'hétérogénéité de la nature du substrat. La
dispersion observée est alors principalement due a la dispersion de la faune selon des
critéres biologiques (Wrona et al., 1986). De plus, les cailloux constituent l'essentiel de
I'habitat de nombreuses espéces benthiques (Rader & Ward, 1990). Ces nombreux
avantages ont rendu incroyablement populaire l'utilisation des cailloux en tant qu'unité
d'échantillonnage (Scrimgeour et al., 1993).

D'une maniére plus générale, I'échantillonnage peut donc étre confiné & un habitat
particulier pour réduire la variabilit¢ liée a la nature des endroits échantillonnés.
Cependant, si I'échantillonnage est limité sur un plan spatial, il faut prendre garde a ne pas
introduire d'erreurs systématiques qui peuvent altérer les conclusions d'une étude (Green,
1979). Si un impact humain est spécifique 4 un habitat ou a un groupe particulier, et que
I'échantillonnage est restreint au mauvais milieu, la mesure de l'effet anthropique peut Etre
grandement biaisée (Kerans ef al., 1992).

Les études de microrépartition sont également nécessaires car les invertébrés
benthiques d'eaux courantes ont une distribution spatiale extrémement agrégée (Scrimgeour
et al., 1993). Ils sont régis par un complexe de facteurs environnementaux qui varient sur
de petites échelles, et les espéces benthiques peuvent répondre a une hiérarchie différente
de ces facteurs (Minshall & Minshall, 1977). Des différences inter-stations ou inter-dates
de ces facteurs vont entrainer des différences d'indices biotiques et peuvent compliquer
considérablement la détection ou le suivi d'une pollution de I'eau (Stark, 1993).

Pour Wasson & Souchon (1990), le microhabitat est le compartiment-clé pour la
modélisation des relations entre milieu physique et peuplements.

Des outils d'aide 4 la gestion de riviéres néo-z¢élandaises sont par exemple a I'étude,
a partir de modéles de microdistribution de Deleatidum, un maillon trophique important de
ces milieux (Cobb et al., 1992).
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1.1.4. Les facteurs de microrépartition

Les écologistes qui s'intéressent aux macroinvertébrés d'eaux courantes ont effectué
trés tot des efforts considérables pour déterminer les parametres environnementaux les plus
pertinents vis-a-vis de la microdistribution de la faune benthique (Cummins, 1962).

L'importance majeure de la nature du substrat, de la vitesse du courant ne sont plus
a démontrer en tant que facteurs majeurs dans la répartition des especes (Hynes, 1970;
Lavandier, 1979; Minshall, 1984). Certains auteurs y ajoutent les potentialités trophiques
(Cummins, 1962; Cummins, 1964; Cummins & Lauff, 1969).

D'autres facteurs, moins étudiés, ont également une certaine importance dans la
microrépartition du benthos. Certains d'entre eux, comme la hauteur d'eau, sont quelquefois
considérés comme des facteurs primaires de microrépartition. Le degré d'importance
variable d'un auteur a l'autre accordé a ces facteurs tient essenticllement au fait que tous
influent sur la répartition des espéces selon un certain ordre d'importance, mais cette
hiérarchie varie d'une espéce 4 l'autre (Minshall & Minshall, 1977). Par conséquent, si l'on
considére des espéces différentes, il est probable d'aboutir 4 une hiérarchie de facteurs de
microrépartition différente. De plus, les descripteurs environnementaux a considérer ne
sont pas les mémes si l'on étudie les poissons ou les macroinvertébrés benthiques et
peuvent dépendre du stade de développement de I'animal.

Remarque 1 : La séparation en différents chapitres de ces facteurs de répartition est un
exercice de style. Il est en effet reconnu et méme quelquefois démontré que la plupart des
variables qui servent a décrire un microhabitat sont inter-corrélées selon des schémas
extrémement complexes (voir chapitre IV). De plus, dans un grand nombre de cas, c'est une
combinaison de facteurs qui peut déterminer la répartition d'un taxon (Oertli, 1992).Cette
présentation n'a pour but que de faciliter la lecture et la compréhension de ces phénomenes.

Remarque 2 : Dans de nombreuses situations, ce n'est pas la valeur dans l'absolu d'un
paramétre abiotique qui influence la microdistribution mais plutdt sa périodicité et sa
variabilité, c'est-a-dire sa périodicité et la magnitude de ses fluctuations (Degani et
al.,1993). Parmi les exemples de ce type de facteur, on trouve les crues (flooding), les
dépots de limon (silting), les températures diurnes ou les différences d'oxygénation (Ward
& Stanford, 1983; Irvine, 1985).

1.1.4.1. La vitesse du courant

L'importance de la vitesse du courant, ou dune composante de l'hydraulicité qui
entoure le microhabitat, n'est plus & démontrer. Le rdle de la vitesse du courant a pourtant
toujours été difficile 4 confirmer en raison des difficultés de sa mesure aux endroits ou
vivent les animaux (Edington, 1968). Ce sont les microcourants a la surface immédiate du
substrat, 13 ol se tiennent une majorité d'insectes, qui intéressent le plus les écologistes
(Stazner et al., 1988).

Beaucoup d'invertébrés ont un besoin au niveau du courant ainsi qu'une limite
supérieure de tolérance (Hynes, 1970, Minshall, 1984). Les variations locales au sein ou
autour du substrat permettent aux invertébrés d'y trouver leur compte car a ce niveau, la
force du courant peut étre trés différente de celle de la colonne d'eau (Jowett & Richardson,
1990).
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Pour Ulfstrand (1968), la vitesse du courant a probablement une influence limitée
sur les conditions de vie des animaux mais est d'une grande importance en raison de ces
effets indirects (substrat, oxygénation, efc).

D'une maniére plus générale, Lavandier (1979) distingue trois sortes de dépendance
vis-a-vis de la vitesse du courant : indépendants a tous les ages, les taxons qui vont vers les
zones calmes au cours de leur croissance, les taxons (la majorité) qui vont vers les courants
rapides au cours de leur croissance.

1.1.4.2. La nature du substrat

La majorité des macroinvertébrés aquatiques montre un mode de vie
essentiellement benthique (Ward, 1992). La plupart des insectes aquatiques se trouve donc
intimement associée au substrat pendant une partic de leurs vies. La relation entre la
microdistribution d'invertébrés et la composition d'un substrat est trés complexe, car elle
peut refléter selon les cas un preferendum pour certaines vitesses de courant, des exigences
en terme de refuge, des besoins pour la respiration, des besoins alimentaires (Cummins &
Lauff, 1969; Lavandier & Dumas, 1971) ou encore des besoins en matériel de construction
pour un étui (Cummins, 1964), plutdt que l'indication d'une affinité directe pour ce support
(Tolkamp & Both, 1978; Ward, 1992). Des études expérimentales sur quelques especes ont
permis de montrer que les animaux ont des préférences pour des substrats de
granulométries différentes méme si l'on supprime des différences de vitesse de courant
(Reice, 1980).

Pour Cummins (1962), la relation entre la distribution des invertébrés benthiques et
la nature du substrat peut étre une conséquence directe de la nature de ce support ou une
conséquence indirecte, celle-ci étant principalement due a la distribution de matériels qui
peuvent servir de nourriture et qui dépendent trés directement de la nature du substrat. De
ce fait, dans la plupart des cas, la granulométrie du substrat peut étre utilisée comme un
dénominateur commun pour les études dinvertébrés benthiques d'eaux courantes
(Cummins, 1962; Cummins, 1964; Cummins & Lauff, 1969). ’

Sans prendre en compte les conséquences indirectes de la granulométrie du substrat,
celle-ci est souvent considérée comme une variable multifactorielle. Elle résume en effet
plusicurs paramétres tels que la texture, le degré de compacité, le volume d'espaces
interstitiels ou la surface disponible, qui peuvent réguler la composition et I'abondance d'un
peuplement ou de populations (Minshall & Minshall, 1977). Olyslager & Williams (1993)
ont par exemple observé que pour Gammarus pseudolimnaeus, c'est la présence
d'interstices dans le substrat qui constitue le facteur critique du choix d'un microhabitat, et
non la taille du substrat.

Quinn ef al. (1992), en étudiant I'impact d'argiles en suspension sur une riviére, ont
montré une baisse simultanée sur les sites perturbés de la biomasse ou de la production
d'épilithon, et des densités d'invertébrés. Ce phénoméne résuite d'une conjonction de
facteurs tels que (1) des baisses de la perméabilité du lit de la rivi¢re, (2) des baisses des
concentrations en oxygéne dissous interstitiel, ou (3) une augmentation des réactions de
fuite des invertébrés par dérive.
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1.1.4.3. La hauteur d'eau

Le role de la profondeur a rarement €té¢ considéré individuellement (Lapchin, 1977).
Chutter (1969b) s'est étonné que de faibles différences de profondeur (de 10 a 23 cm)
puissent avoir de I'importance ; ii l'explique par des différences de développement des
populations de diatomées. De la hauteur d'eau dépend également la pression exercée par la
colonne d'eau sur les organismes benthiques. Les forces d'arrachement au niveau du
benthos augmentant avec cette pression, la hauteur d'eau pourrait ainsi influencer
indirectement la microdistribution des invertébrés benthiques.

Degani et al. (1993), sur des rivicres israé¢liennes, ont montré que la profondeur a
une influence sur la diversité¢ de Shannon et la richesse des communautés de microhabitats.
Certains taxons, par exemple certaines larves de Simuliidae, sont influencés
significativement par la profondeur d'eau (McCreadie & Colbo, 1993)

1.1.4.4. Les potentialités trophiques

Les potentialités trophiques peuvent influencer de fagon importante la répartition
des invertébrés benthiques. Il est possible de distinguer l'influence de la nature de la
nourriture, et a un niveau d'observation plus fin, l'influence de la couverture biologique
périphytique ou périlithique.

Nature de la nourriture :

En étudiant expérimentalement les préférences nutritives de 5 especes de
trichoptéres, Becker (1994) a montré que les larves différencient les trois types de
nourriture proposés et que les réponses sont propres a chaque espece. Par conséquent, selon
l'auteur, le type de nourriture influencerait la microrépartition de ces trichoptéres.

Pour Dobson (1994), la diversité spécifique d'un patch serait liée par une fonction
inverse a I'abondance ou & l'appétence d'une ressource nutritive, cette relation étant
maintenue par l'instabilité de I'habitat.

La similarité des distributions de certains organismes benthiques et des débris
organiques n'est pas seulement due a des facteurs physiques, mais plus probablement a des
relations trophiques (Egglishaw, 1964). Cependant, I'accumulation de débris organiques est
essenticllement régie par l'interaction du courant et du substrat, ce qui entraine que les
quantités de détritus et les abondances d'invertébrés peuvent n'étre que l'effet d'une
coincidence (Minshall & Minshall, 1977).

L'étude des relations entre débris organiques et invertébrés benthiques est
extrémement complexe. Sur une riviere de région boisée, le taux de décomposition des
feuilles de litiére est par exemple significativement différent en fonction de la nature des
substrats. Les matériaux plus ou moins décomposés, en fonction de la nature des substrats,
ont différentes associations d'espéces benthiques (Reice, 1974). De plus, en fonction de
l'espece végétale d'ou provient la feuille, les taux de décomposition et la composition des
populations animales associées, sont également différents (Petersen & Cummins, 1974;
Hart & Howmiller, 1975; Sedell et al., 1975; Reice, 1978).

Sur deux cours d'eau pierreux, Peckarsky (1980) a étudié l'effet de détritus
introduits dans un substrat vierge sur la colonisation par des invertébrés benthiques. Les
déchiqueteurs se montrent opportunistes et colonisent surtout, en automne, les cages avec
des feuilles traitées par inoculation microbienne. Cette observation refléte l'influence sur le
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choix de l'habitat, de la disponibilit¢ d'une nourriture de haute qualité pour les
déchiqueteurs pendant la saison d'abondance maximale.

Une discussion plus détaillée sur les relations entre débris organiques et inverteébres
est proposee au chapitre V.

Périlithon/périphyton :

L'observation de contenus digestifs (Short, 1983) et de structures buccales (e.g.
Cummins & Klug, 1979; Lamberti & Moore, 1984) indique que les brouteurs ne
sélectionnent pas de composants particuliers du périphyton. Par conséquent, si les brouteurs
recherchent & maximiser le taux net d'énergie gagnée, leur microdistribution sera fortement
associée a celle des densités de périphyton les plus importantes (Ogilvie, 1988). Des études
antérieures ont montré des associations fortes entre les patches de fortes densités de
périphyton et les mouvements ou la microdistribution de macroinvertébrés brouteurs. Hart
(1981) et Kohler (1984) ont respectivement étudié les mouvements du trichoptére a
fourreau Dicoesmoecus gilvipes (Limnephilidae) et de la larve d'éphéméroptere Baetis
tricaudatus (Baetidae). Ils ont montré que ces brouteurs répondent a des manipulations
expérimentales du périphyton & la surface de substrats artificiels, en passant plus de temps
sur les supports avec que sur les supports sans. Les macroinvertébrés brouteurs répondent
également aux variations des densités de périphyton, en colonisant sélectivement les pierres
qui en portent le plus (Lamberti & Resh, 1983; McAuliffe, 1983) ce qui a également été
observé en milieu naturel (Jowett & Richardson, 1990). Dans le méme ordre d'idée, Suren
(1993) a mis en évidence la plus grande importance des densités d'invertébrés a I'intérieur
de bryophytes contenant du périphyton qu'a l'intérieur de bryophytes contenant des débris
organiques.

1.1.4.5. Les phénoménes biotiques

Les phénoménes biotiques se résument aux phénomeénes de compétition intra ou
inter spécifiques ainsi qu'aux phénoménes de prédation. Ils auraient une importance
d'autant plus grande sur la distribution des invertébrés et leurs abondances que les
phénoménes abiotiques, tels que les débits, sont peu perturbants et peu variables dans le
temps (Ward, 1992).

Les phénoménes de compétition :

Il existe relativement peu de littérature & ce sujet par rapport a la quantité
importante de travaux sur la prédation.

Minshall & Minshall rapportent en 1977 qu'il n'y a pas de preuves concretes de
I'importance des phénoménes de compétition sur la distribution des invertébrés benthiques
de riviére. Cependant, pour Lavandier (1979), les paramétres de la distribution des espeéces
ne doivent pas étre restreints aux composantes physiques du milieu, méme si leur role est
prédominant. Certaines répartitions relévent également d'une compétition interspécifique ;
I'espéce la mieux adaptée aux conditions de milieu domine 'autre, la rejette de son habitat
préférentiel et a la limite l'exclut.

La répartition de certains invertébrés prédateurs, distribués au hasard, pourrait ainsi
étre la conséquence d'interférences entre animaux ayant les mémes besoins bien que cette
hypothése ne fasse pas I'unanimité (voir paragraphe ci-apres).
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Les phénoménes de prédation :

D'une maniére générale, la réponse des invertébrés a un prédateur (s'ils ne se font
pas dévorer) est soit la fuite, par exemple par dérive, soit la retraite dans un interstice du
substrat (Bechara er al., 1993). Culp et al. (1991) ont étudié les réponses de deux
éphéméres (Paraleptophebia heterorea et Rhinichtys cataractae) a un poisson prédateur
nocturne. Ils constatent soit une réaction de fuite par dérive (elle est alors multipliée par
30) soit une retraite dans les interstices du substrat, ce qui dans tous les cas a un effet sur la
structure de la communauté d'invertébrés. Bechara et al. (1993) ont montré que la taille des
refuges est déterminante vis-a-vis de la taille des animaux qui survivent au prédateur et
restent sur I'habitat. Culp ef al. (1991) soulignent que l'effet d'un poisson prédateur sur les
invertébrés n'est pas systématique, la dérive pouvant €tre stimulée (Kohler & McPeek,
1989) ou diminuée (Williams & Moore, 1982, 1985; Andersson et al., 1986).

A la nature du prédateur, s'ajoute la notion de densité de celui-ci. Diehl (1992) a par
exemple montré en laboratoire que la densité d'un poisson prédateur comme la perche
(Perca fluviatilis) a un effet sur la diversité de Shannon et I'équitabilité des peuplements de
macroinvertébrés non mollusques (= proies potentielles).

Harvey (1993) précise que les interactions entre des poissons et des invertébrés
prédateurs peuvent avoir des conséquences également pour les autres niveaux trophiques.
Ainsi, Power (1990) montra que les effets négatifs directs d'un poisson sur des invertébrés
prédateurs pouvaient avoir des conséquences indirectes sur les herbivores et les algues via
une cascade trophique.

Les études de prédation sont trés complexes car elles dépendent des conditions du
milieu, de la nature du prédateur, de la proie, et des autres especes.

Muotka & Penttinen (1994) rapportent par exemple que beaucoup d'études récentes
ont montré que des invertébrés benthiques prédateurs sont spatialement distribués au
hasard (Walde & Davies, 1984; Peckarsky, 1988, 1991; Rasmussen & Downing, 1988).
Des interférences mutuelles entre prédateurs sont peut-€tre 1'explication de ce manque de
réponses agrégatives (Peckarsky & Penton, 1985). Peckarsky (1991), suite a une étude sur
la microdistribution de plécoptéres et d'éphémeropteres en fonction de la taille du substrat,
émet I'hypothése que le choix de l'habitat chez les plécoptéres prédateurs pourrait étre le
résultat de la pression exercée par leurs propres prédateurs plutdt que d'une adaptation
visant 4 faciliter I'obtention de proies. La présence d'un poisson peut par exemple forcer un
invertébré prédateur a éviter la surface exposée des cailloux (Soluk & Collins, 1988;
Peckarsky, 1991), c'est a dire le microhabitat favori des diptéres Simuliidae. Dans la
plupart des études, les larves d'éphéméres tres mobiles sont les proies désignées des
prédateurs (Muotka & Penttinen, 1994). Quand il y a des proies plus sédentaires, comme
les larves de black flies ou certains trichoptéres a fourreau, une réponse agrégative a €té
observée pour des prédateurs trichoptéres (Townsend & Hildrew, 1978; Malmqvist &
Sjostrom, 1984; Muotka, 1993) et un mégaloptere (Hildrew & Townsend, 1982), mais pas
pour des plécoptéres (Walde & Davies, 1984; Peckarsky, 1988, 1991),

Les interactions entre espéces sont donc extrémement complexes et semblent ne
pouvoir étre étudi€es qu'au cas par cas.
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1.1.4.6. Les autres facteurs de microrépartition
Hlumination, ombrage, couverture végétale de rive :

La lumiére influence les invertébrés de nombreuses fagons. Certaines €tapes du
développement d'invertébrés seraient par exemple sous le contrdle de la photopériode bien
que ce facteur soit difficile a dissocier des variations de température (Harper, 1995). Il est
généralement reconnu que la lumiére joue un rdle important sur la dérive (Ward, 1992).
Corkum et al. (1977) ont par exemple montré en ruisseau artificiel son influence sur la
dérive d'éphéméres, puis, par des expériences de laboratoire, (Corkum & Clifford, 1978)
sur le déplacement de proies potentielles comme Baetis tricaudatus.

L'ombrage et 'éclairement sont des facteurs de distribution directs ou indirects de la
faune benthique (Hughes, 1966). Les conséquences directes qui peuvent influencer leur
microdistribution sont les tactiques ou les cinétiques de réponses des invertébrés a un
stimulus lumineux. Les principaux effets indirects sont de plusieurs ordres:

- 1a croissance algale qui est obligatoirement réduite dans un milieu ombrage,

- la température,

- les quantités de débris organiques qui sont probablement plus importantes dans un

environnement ombragé (chute des feuilles). ,

- De nombreux insectes auraient un phototaxisme négatif (Ward, 1992). Cependant,
dans des conditins de stress respiratoire, ils peuvent se déplacer jusqu'a des zones
éclairées dans la mesure ou l'oxygénation y est meilleure (Ward, 1992).

La lumiére peut également jouer un role dans les migrations verticales de certains
invertébrés (Ward, 1992), et donc sur leur microdistribution superficielle apparente. Il est
probable que les réactions a la lumiére dépendent du stade de développement des
invertébrés. Baker & Ball (1995) ont par exemple montré expérimentalement que des
chironomes tubicoles sans fourreaux s'instalient préférentiellement sur des zones a 1'abri de
la lumiére mais que celle-ci ne fait pas changer de place des animaux dont le tube est déja
construit. '

La présence ou l'absence d'un ombrage va souvent de paire avec la présence de
végétaux de rive qui peuvent avoir une influence plus forte que la nature du substrat sur
I'abondance et les "guildes" trophiques d'invertébrés (Hawkins ef al., 1982, avec leur propre
terminologie). ‘

Oxygénation de 1'eau :

L'oxygénation de l'eau a I'échelle de la station, bien que classiquement considérée
comme un facteur de macrodistribution (Rabeni & Minshall, 1977), peut avoir une
influence sur la microrépartition de certaines espéces. Des expériences de Wiley & Kohler
(1980) sur des larves d'éphéméroptéres dans un petit ruisseau expérimental ont par exemple
montré que la position des larves sur les pierres varie selon la concentration d'oxygéne
dissous. Lorsqu'elle est faible, les larves s'installent en des points exposés au courant,
probablement dans le but d'augmenter le taux de renouvellement de 'oxygéne aux surfaces
d'échanges respiratoires. Il s'agit cependant d'une échelle d'observation encore plus fine que
celle du microhabitat.

Lavandier & Capblancq (1975), par des expériences de désoxygénation partielle de
I'eau d'un ruisseau, ont montré qu'il existe un seuil de concentration en oxygene dissous au-
dessous duquel la dérive des invertébrés benthiques s'accroit de fagon significative.
L'importance de cette dérive est alors variable selon les espéces considérées, l'intensité et la
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durée de la désoxygénation. Il est probable qulelle a un effet sur l'organisation des
peuplements en place.

Couleur du substrat :

Clifford & Casey (1991) ont testé l'effet de la couleur du substrat sur la colonisation
en rivieres de macroinvertébrés et d'algues. Des tuiles de trois couleurs ont €té utilisées:
‘blanc, noir et rouge brique (= tuile naturelle). Ils ont observe, tous les autres parametres
étant a priori égaux, que les tuiles blanches abritaient un effectif moyen significativement
plus grand pour l'insecte le plus abondant. La couleur a egalement un effet significatif sur la
distribution de certaines larves (Cheuinatopsyche) ainsi que sur le nombre total
d'organismes (Clifford & Casey, 1991). Par contre, il n'y avait pas deffet de la couleur sur
les quantités de chlorophylle a.

Clifford & Casey (1991) rapportent que des auteurs ont suggéré que les invertébrés
colonisent un support avec une couleur de fond spécifique, de fagon a réduire la prédation
par les poissons (e.g., Hynes, 1970; Brusven & Rose, 1981; Hutchinson, 1981). Dans le
méme ordre d'idée, Otto & Svensson (1980) ont émis l'hypothése que le fourreau de
certains trichoptéres est un systéme de camouflage anti-prédateurs dans la mesure ou il
permet & I'animal de se confondre avec le substrat. Il existe quelques études qui montrent
que la prédation par un poisson est plus grande si l'invertébré contraste avec la couleur du
substrat (Brusven & Rose, 1981; Healy, 1984; Otto, 1984).

1.2. Objectifs de ce travail

Notre objectif principal est d'étudier de fagon globale, pour des riviéres (ordre de
drainage de 1 a 4), les relations entre les caractéristiques environnementales des
microhabitats et 'organisation de leurs peuplements d'invertébrés benthiques. L'unité
spatiale de base de notre approche, le microhabitat, est initialement défini comme étant la
combinaison d'un type de substrat et d'une gamme de vitesse de courant (voir chapitre II).
Cette unité se préte bien 4 l'appréhension de I'hétérogénéité spatiale des milieux d'eau
courante, dont l'effet est souvent négligé (Oertli, 1992).

Il ne s'agit pas de s'intéresser a la microrépartition de certains groupes ou de
certaines espéces d'invertébrés mais plutdt d'appréhender la structure et le degré
d'organisation des communautés d'invertébrés compte tenu des conditions
environnementales. Trois échelles d'observation ont été abordées : (1) essentiellement, le
microhabitat sensu stricto, (2) dans une moindre mesure, l'environnement immédiat du
‘microhabitat, et (3), dans une bien moindre mesure, la station. A ces trois €chelles, nous
avons tenté¢ de répondre a plusieurs questions ayant pour objectif une meilleure
compréhension des relations faune-milieu aux différentes échelles d'observation:

Au niveau du microhabitat :
- Peut-on dégager des relations globales entre la structure taxonomique des
peuplements et la nature des microhabitats ?
- Ces tendances sont-elles en accord avec certains concepts véhiculés par la
littérature ? (Quelle est réellement l'influence de la stabilité environnementale sur
l'organisation des peuplements benthiques ? Existe-t-il des relations entre ‘d'une part
l'abondance, et d'autre part les potentialités trophiques ou certaines classes
granulométriques des microhabitats ? Quels sont les effets de l'hétérogeénéité
spatiale des habitats sur l'organisation d'une communauté d'invertébrés ?, efc).
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- Quelles sont les contributions respectives des différents types de microhabitat au

peuplement stationnel ? Quels sont les habitats qui présentent les potentialités

faunistiques les plus importantes ?

- Y at-il un ou plusieurs types de microhabitat avec une faible variabilite

faunistique mais qui représentent une partie importante (qualitativement et/ou

quantitativement) du peuplement de la station ?

- Si les peuplements d'invertébrés différent selon la nature des microhabitats, quel
. est l'impact de la nature des microhabitats échantillonnés sur l'image restituce du

peuplement stationnel ?

Au niveau de I'environnement immédiat du microhabitat :

- L'environnement immédiat autour d'un microhabitat (défini comme étant la

mosaique des substrats pour une zone de quelques métres carrés autour d'un

prélévement) a-t-il une influence sur la communauté en place ? Quels mécanismes

biologiques peuvent alors &tre impliqués ?

Au niveau de la station :

- La diversité en habitats d'une station a-t-elle une influence directe sur la diversité

faunistique de la station ? Si oui, de quelle fagon ?

Notre approche globale est originale car elle aborde majoritairement le theme de
l'organisation des communautés 4 une échelle d'observation ou elle est peu étudice, le
microhabitat. Une confrontation de nos résultats avec la littérature existante permettra une
synthése sur les facteurs environnementaux qui sont déterminants vis-a-vis des
communautés de microhabitats.

A moyen terme, les applications directes sont potentiellement de deux ordres.
D'abord il serait envisageable d'améliorer les méthodes de diagnostic d'une perturbation du
milieu utilisant les invertébrés benthiques. La prise en compte d'une variabilité faunistique
intra-stationnelle permettrait par exemple doptimiser l'interprétation des données
recueillies avec des méthodes existantes comme 1'TBGn (AFNOR, 1992). 11 est également
envisageable de tester de nouvelles méthodes basées sur I'étude détaillée des peuplements
de certains microhabitats. Ensuite, une autre application potentielle serait la mise au point
d'une technique d'estimation des stocks d'invertébrés, considérés en tant que nourriture pour
les poissons.

Une partie importante de ce travail est également méthodologique. Parmi les
méthodes biocénotiques, nous avons par exemple testé la possibilité d'utiliser des modeles
de distribution d'abondance. Devant les problémes rencontrés nous nous sommes plutot
orientés vers l'utilisation simultanée de plusieurs indices de structure taxonomique. Ces
indices de diversité, au sens large du terme, sont nombreux, trés utilisés mais mal connus.
Le chapitre I1I a pour objet de les comparer sur la base de leurs sensibilités respectives a de
petites variations d'une liste faunistique.

Nos essais de quantification de l'hétérogénéit¢ d'une mosaique (chapitre VII)
peuvent également étre considérés comme méthodologiques. I n'existe pas, a cette date, de
régles clairement définies pour aborder la complexité d'une mosaique en écologie Li&
Reynolds, 1995) et, a fortiori, en écologie benthique. L'utilisation d'indices de structure,
comme nous le proposons, est une voie nouvelle dans ce domaine et prometteuse méme si
elle reste trés certainement perfectible.
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1.3. Méthodologie
1.3.1. Démarche générale

Notre démarche a été d'échantillonner des cours d'eau représentatifs de riviéres du
nord-est de 1a France sur la base d'un protocole établi aprés une étude bibliographique.

L'objectif principal était de rechercher des tendances générales entre les
caractéristiques d'un milieu et sa faune. Il nous a obligés & réaliser un grand nombre de
prélévements d'invertébrés, la démarche statistique adoptée nécessitant d'avoir un nombre
important des différents types de microhabitats échantillonnés.

La recherche précise d'un effet temporel aurait nécessité de réaliser un nombre
encore plus important d'échantillons. Faute de temps et de¢ moyens, nous nous sommes
limités & un encadrement de la période estivale en essayant de prélever (en fonction des
conditions météorologiques) au mois de juin et juste aprés la période d'étiage. Il s'agissait
d'encadrer la période des basses eaux qui est trés sélective pour la faune, aurait appauvri
nos listes d'invertébrés, et par conséquent aurait probablement minimis¢ les différences de
peuplement faunistique entre microhabitats.

1.3.2. Choix des sites

Le choix des stations a surtout ét¢ dicté par la volonté de couvrir un large panel de
situations mésologiques, de fagon a ne pas étre cantonné a un type de milieu particulier.
Nous avons choisi des trongons de riviére qui ne sont pas trop perturbés par des problémes
de qualité d'eau, c'est-a-dire pas trop sélectifs pour la faune. Si nous avions eu le choix nous
aurions travaillé sur des stations a la qualité de I'eau originelle, exemptes de toute pollution,
mais trouver des riviéres de plaine non anthropisées est anjourdhui une utopie. Nous nous
sommes adaptés en essayant de sélectionner des stations parmi les moins polluées.

Il s'agissait également, pour répondre aux objectifs fixés, de pouvoir réaliser une
cartographie de la mosaique des supports qui composent le lit de la riviere et d'avoir la
possibilité de prélever n'importe lequel des microhabitats identifi¢s.

2. Sites d'études
2.1. Localisation géographique

Les douze stations étudiées se répartissent en 6 rivieres, sur trois bassins versants
répartis d'est en ouest (Figure 1).

Le bassin versant le plus a l'est est celui de la vallée de la Bruche, département du
Haut-Rhin. Le substrat géologique de sa partie amont est principalement constitué¢ de gres
vosgiens. Clest une région trés encaissée et essentiellement recouverte de foréts de
résineux. Deux riviéres y ont été échantillonnées : la Bruche (3 stations) et un de ses
affluents en rive gauche, le Netzenbach (1 station). Ce dernier peut étre considéré comme
un torrent de montagne alors que la Bruche amont est une riviére de moyenne montagne.

Le bassin versant de la Mortagne est situé au pied du massif vosgien, coté lorrain,
sur des grés vosgiens. Quatre stations ont été sélectionnées sur la rivicre Mortagne, qui est
un affluent en rive gauche de la Meurthe. En zone amont, le relief est peu accusé, couvert
de résineux. La station la plus & l'aval se trouve 4 une limite ol l'aspect vosgien disparait
pour faire place a une plaine alluviale. Le sol ocre podzolique fait alors place & un sol brun
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plus riche en humus sur lequel on trouve quelques prairies et des feuillus (chéne
pédonculé).

Le bassin versant le plus & I'ouest est celui de la Haute-Meuse. Il est trés grand (plus
de 360 km? de superficie au niveau de notre station amont), avec peu de reliefs et une
activité agricole impoitante. Les quatre rivieres étudiés coulent principalement sur des
alternances de calcaires et de marnes. Les riviéres Meuse (2 stations) et Mouzon (1 station,
affluent en rive droite de la Meuse 4 Neufchateau) sont typiquement des rivieres de plaine.
La Frézelle (1 station), sur un sous-bassin de la Haute-Meuse, prend sa source sur les cotes
de Moselle, ce qui lui confére des qualités mésologiques particuli¢res. C'est un affluent en
rive gauche du Vair qui est lui-méme un affluent en rive droite de la Meuse.

2.2. Caractéristiques des stations (végétaux aquatiques et parametres
mésologiques)

Les stations de la riviére Bruche sont assez différentes de 'amont (station 1) vers
l'aval (station 3). La largeur est beaucoup plus importante sur la station 3 ainsi que les
débits alors que le tracé est moins sinueux. La granulométrie de la station 3, plus grossicre,
est beaucoup plus homogéne. Le Netzenbach, affluent rive gauche de la Bruche, 5 km a
l'aval de la station 3, se rapproche le plus de la station Bruche 1, mais est déja nettement
différent de Bruche 2. Des bryophytes et des graminées de berge ont été trouves sur toutes
ces stations sauf sur la Bruche 3. Sur celle-ci, nous n'avons repéré qu'une toute petite touffe
d'algues filamenteuses qui était trop peu volumineuse pour €tre prélevee.

Les stations de la riviere Mortagne sont assez peu différentes sur un plan
mésologique de 'amont (station 1) vers l'aval (station 4). La pente diminue de 2 pour mille,
l'altitude de 90 meétres (Tableau I). La végétation aquatique y est généralement peu
abondante probablement en raison de la faible minéralisation de l'eau et d'un substrat
instable qui ne favorisent pas l'installation de végétaux (Grasmuck, 1994). Sur les deux
stations amont, on inventorie une callitrie (Callitriche spp.) et une hépatique (Scapania
undulata), alors que sur les deux stations aval on trouve Ranunculus peltatus ainsi que les
mousses Fontinalis antipyretica et Platyhypnidium ruscifome.

Sur le bassin de la Haute Meuse, la Frézelle est un cas particulier par la position de
sa source sur les cotes de Moselle qui lui donne une pente de 6 pour mille et par la nature
des terrains géologiques traversés, succession de gres, argiles et calcaires avec quelques
limons superficiels. La station - étudiée a subi un recalibrage, elle est tres faiblement
végétalisée avec essentiellement des hélophytes de rives (Phalaris arundinacea). Lors de la
premiére campagne, nous y avons également trouvé, et échantillonné, des jeunes plants de
Berula erecta.

Les autres stations de ce bassin ont une pente tres faible, inférieure a 1 pour mille.
La Meuse a Bazoilles est une station quasiment sans ombrage, bordée de prairies, avec un
développement de végétaux macrophytes importants que I'on ne retrouve pas sur la station
Meuse a Brixey (ou l'on inventorie essentiellement la mousse Fontinalis antipyretica et la
renoncule Ranunculus fluitans). Les végétaux aquatiques les plus représentés sont des
algues filamenteuses (principalement Cladophora sp., Vaucheria sp. et Spirogyra sp.), une
espéce de mousse (Fontinalis antipyretica), des phanérogames familiéres de rivicres bien
minéralisés avec un faible courant d'eau (Grasmuck, 1994, Potamogeton crispus,
Sparganium emersum, Butomus ombellatus), ainsi que Ranunculus fluitans et Potamogeton
pectinatus. L'aval de notre station de Bazoilles correspond a un substrat géologique calcaire
a fissure dominante qui entraine des pertes importantes au point qu'il y ait assec pendant la
période estivale. L'eau réapparait a 'amont de Neufchiteau, également sur un substrat
calcaire, environ 10 km & 'amont de notre station de Brixey.
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Le Mouzon est une station relativement ombragée dans la mesure ou la berge en
rive droite est trés haute (2 & 3 métres) et que la rive gauche est une lisi¢re de forét. Malgré
cela, la végétation aquatique y est tres dense et tres diversifiée. Les différentes especes sont
relativement imbriquées les unes par rapport aux autres, ce qui complique
considérblement I'établissement de cartographies des végétaux. On vy trouve des algues
filamenteuses (Enteromorpha et Vaucheria), la mousse Fontinalis antipyretica, le
nénuphar jaune Nuphar lutea, la myriophylle Myriophyllum spicatum, le rubanier
Sparganium emersum, Zanichellia palustris, Potamogeton crispus, Potamogeton
pectinatus, Glyceria fluitans, Berula erecta, Juncus sp., Carex sp., Phalaris arundinacea et

Phragmites sp..
Tableau I : Caractéristiques mésologiques des stations étudiées.
. Susbtrats | Altitude| Pente | Substrat % de

STATIONS | Descriptif géologiques m pour | dominant |recouvrement Om(l,a rage
mille envégétaux |

Bruche 1 Torrent Gres, granites | 500 | 7410 | Galets 5 40

Bruche 2 Torrent Gres, granites | 442 | 7410 | Cailloux- 2 50

Galets

Bruche 3 Torrent Grés, granites | 408 | 74 10 | Gros galets <] 20

Netzenbach Torrent Gres 305 15 Pierres 15 90

Mortagne 1 | Riv. piémont | Grés (granites) | 405 6a7 Galets 1 85

Mortagne 2 | Riv. piémont | Grés (granites) | 370 6a7 Galets <1 . 95

Mortagne 3 | Riv. piémont | Grés (granites) | 330 | 446 | Galets 10 90

Mortagne 4 | Riv. piémont | Grés (granites) | 315 | 446 Galets 10 25

Meuse a Riv. plaine Calcaires et 290 0.9 Pierres 70 5

Bazoilles marnes .

Meuse a Riv. plaine Calcaires et 264 0.5 Galets 20 60

Brixey marnes '

Frézelle Riv. de cote | Gres et argiles 315 6 Cailloux <1 80

Mouzon Riv. de plaine Calcaires 320 0.8 Cailloux 85 60

2.3. Régimes hydrologiques pendant la période de prélevement
Contexte scientifique :

L'influence des variations de débits sur la faune benthique a fait l'objet de
nombreuses études durant ces derniéres années. La périodicité et la magnitude des
fluctuations de débits sont sélectives vis-a-vis de la faune aquatique. Au moins deux types
de réponses animales sont possibles. Une premicre solution pour les invertébrés est
comportementale. Les animaux peuvent essayer de résister a un courant plus fort ou d'y
échapper, par exemple en s'enfongant dans le substrat (Williams, 1984; Richards & Bacon,
1994). Un second type de réponse concerne les stratégies adaptatives des animaux qui, par
exemple, ont un cycle biologique calqué sur le cycle hydrologique de sorte que les stades
aquatiques coincident avec les periodes de debit les plus favorables a leur développement
(Minshall, 1988; Robinson ef al., 1993).

L'incidence de stress hydrauliques sur un peuplement est la résultante de l'impact
direct ou indirect de ces stress sur chacune de ses populations. Les termes de résistance et
de résilience (Doeg ef al., 1989a) caractérisent l'aptitude d'une population a survivre dans
sa structure et/ou son fonctionnement & une perturbation, et a conserver ou a retrouver
aprés la disparition de celle-ci un état comparable a son état initial. Dans le cas d'une
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résilience, il y a une compensation entre les individus qui sont partis du peuplement et ceux
qui y sont arrivés. Dans le cas d'une résistance ce sont toujours les mémes individus qui
composent la population et luttent contre la perturbation.

Objectifs :

L'intérét de connaitre le régime hydrologique que subissent les invertébrés est
double. D'une part, il est probable que les taxons rencontrés ont des stratégies cycliques
adaptées au biotope dans lequel ils évoluent, et par conséquent il y a aura des relations
entre la nature des animaux prélevés et les conditions hydrologiques dans lesquels ils
vivent. D'autre part, il faut avoir a l'esprit que l'analyse d'un échantillon ne représente
qu'une image instantanée de phénoménes dynamiques. Or un stress hydraulique a une
influence sur l'organisation d'un peuplement dans la mesure ou ses populations répondent
selon des schémas, avec des amplitudes et avec des cinétiques différentes. L'interprétation
de l'architecture d'une communauté peut donc &tre facilitée par la connaissance des aspects
hydrologiques qui ont précédé les campagnes d'échantillonnage.

Origine des données :

La plupart de nos stations sont a proximité de stations du réseau national de bassin
(RNB) et font I'objet d'un suivi en continu des débits par des gestionnaires comme la
Direction Régionale de 'Environnement (DIREN) de Lorraine. Ce sont ces données qui
sont utilisées dans cette partie. Malheureusement, il n'y a pas d'enregistreurs de débits en
continu sur toutes nos stations ; quatre situations ont été rencontrées (Tableau II) :

% un enregistreur est en place au niveau de la station d'étude,

% un enregistreur est sur un trongon a I'aval ou & 'amont d'une de nos stations mais

il n'y a pas d'affluents importants entre les deux, l'extrapolation est alors directe

(Mouzon, Meuse a Bazoilles),

% un enregistreur est sur un trongon a l'amont d'une de nos stations et il y a un

affluent entre les deux. Nous avons alors calculé la somme des débits de la station

amont et de I'affluent (Deébitsyeue 4 Brixey"PEPItSMeuse & Domremy-la-PucettcDEPItSyv4ir, 12

station de mesure des débits du Vair étant située au niveau de sa confluence avec la

Meuse),

% il n'y a pas d'enregistreur (Frézelle et Netzenbach).

Tableau II : Positions et références des stations de mesure de débits.

Station Position du Références du Réseau
limnigraphe National de Bassin
Bruche 2 A proximité 31400
Netzenbach Aucun
Mortagne 4 A proximité 68600
Meuse a Bazoilles A l'amont 106600
Meuse a Brixey A l'amont 106625
Vair (affluent) 106900
Mouzon A l'aval 106750
Frézelle Aucun

Chapitre I - Problématique et sites d'étude - page 19



( )
(_Bruche 2 Saint-Blaise )
8000 —A Prélévements du
16 et 17/06/1993
2 7000
= Slov, 4
E 6000 Fogo0s
‘T 5000 \
E
S, 4000
2
a 2000
2
& 1000
0 —
v [F|m|a[m]s[n]as|o[N[p[ s [F[m[a[m]s[n1]a]s[o[N[o] s [F]M] a]m[3 [ n[a]s[0]N|D] Dates
1991 1992 1993
\_ J

Figure 2 : Limnigraphe de la rividre Bruche de janvier 1991 4 décembre 1993. Les fléches
indiquent les dates d'échantillonnage de la faune benthique.
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Figure 3 : Limnigraphe de la riviére Mortagne de janvier 1991 2 octobre 1994. Les fléches
indiquent les dates d'échantillonnage de la faune benthique.
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Remarque : Nous ne disposons que des enregistrements en un point sur les riviéres Bruche
et Mortagne alors que nous avons respectivement 3 et 4 stations sur ces cours d'eau. Plus
que la valeur exacte des débits, ce sont les variations qui nous intéressent. Le faible
¢loignement des stations et l'absence d'aftluents de taille importante nous permet d'estimer
raisonnablement que les variations de débits aux différentes stations d'une méme riviére
sont du méme ordre, méme si les débits sont sans doute différents.

Interprétations :

Les limnigraphes, courbes représentant les débits moyens journaliers de 1991 aux
dates de prélévements, nous permettent de savoir dans quelles conditions hydrologiques
nous avons effectu€ nos échantillonnages.

Les stations de la riviére Bruche n'ont été échantillonnées qu'au printemps 1993. La
forme particuliére du limnigraphe est due essentiellement au régime pluvio-nival de cette
riviere. On observe que les prélévements ont été réalisés en période de débits stabilisés
depuis une vingtaine de jours (Figure 2). Aprés un court étiage, le niveau de I'eau a monté
des la mi-septembre, sans retrouver son niveau initial sur une période suffisamment longue
pour que l'on puisse réaliser les prélévements d'invertébrés d'automne.

Le régime pluviométrique de la Mortagne est relativement régulier avec des
maxima estivaux (juin, aolit) correspondant a des pluies d'orage et des minima en
septembre-octobre.

La figure 3, représentant le suivi journalier des débits sur 4 ans, montre qu'au
printemps 1993 les stations ont été échantillonnées aprés une longue période de basses
eaux. Seule la station 4, prélevée quelques jours plus tard pour des raisons matérielles, a été
¢chantillonnée aprés quelques précipitations. Lors des campagnes suivantes, nous avons
regroupé les prélévements de nos 4 stations de la Mortagne sur 2 jours de fagon a éviter que
cette situation ne se reproduise.

En automne, nous avions décidé de prélever a la fin du mois de septembre mais ce
fut aprés quelques précipitations qui augmentérent significativement les débits.

La figure 3 illustre bien que les débits de I'hiver 1993/94 étaient importants, avec
une période assez longue de hautes eaux et un régime hydrologique printanier différent de
celui de l'année précédente. Le niveau de I'eau au printemps 1994 était sensiblement plus
haut que celui de 1993. Les mosaiques de supports qui constituent le lit de la riviére étaient
modifiées de fagon importante.

Les conditions hydrologiques de la campagne d'automne 1994, qui s'est déroulée
sous un ciel menagant, étaient comparables a celles de 1993.
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Figure 4 : Limnigraphe de la riviere Meuse 2 Bazoilles de janvier 1991 4 décembre 1993.
Les fleches indiquent les dates d'échantillonnage de la faune benthique.
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Figure 5 : Limnigraphe de la riviere Meuse 2 Brixey de janvier 1991 a décembre 1994. Les
fleches indiquent les dates d'échantillonnage de la faune benthique.
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Nous ne disposons que des données de débit de 1993 car celles de 1994 n'étaient pas
encore disponibles lors de la rédaction de cette these. ,

' Le préievement de printemps a 13 aussi ¢i¢ réalisé apres une période de basses eaux
d'environ 3 mois (Figure 4). Le prélévement d'automne a été réalisé aprés des conditions
hydrologiques particuliéres. En 1993, comparativement avec 1991 et 1992, il a plu
beaucoup dés la mi-septembre, ce qui a entrainé assez t6t de fortes crues. Pour respecter
notre protocole d'échantillonnage, nous avons prélevé tardivement dans 1'année, aprés que
les débits aient baissé et se soient stabilisés.

Les amplitudes de débit sont données a titre indicatif car nous avons effectué nos
prélévements sur un bras de la Meuse & un endroit ot elle est divisée en trois parties. Nous
ne savons pas réellement quelle était la répartition des débits sur les trois bras.

La figure 5 montre que les deux années de prélévements sont hydrologiquement tres
différentes. Au printemps 1993, nous avons prélevé les invertébrés apreés une longue
période de basses eaux entrecoupée de petites variations de débits alors qu'au printemps
1994 nous avons prelevé apres 5 mois de crues dont 'amplitude et la fréquence étaient
exceptionnelles (voir 1992 et 1993). A l'automne 1993, nous avons réalisé nos
prélévements un mois aprés une forte crue alors qu'en 1994 nous étions globalement en
période de basses eaux depuis plus de 120 jours.

Nous avons exactement le méme phénoméne entre le printemps 1993 et le
printemps 1994 que sur la Meuse & Brixey (Figure 6) ; le premier correspond a des
prélévements réalisés apres un étiage, le second a des prélévements réalisés aprés une crue
sévere. Par contre, on observe que les prélévements de 'automne 1993 ont été faits avant la
crue de fin septembre et sont, de ce fait, dans des conditions similaires & celles de
l'automne 1994. Pour les deux automnes, le benthos a été échantillonné aprés plusieurs
mois de basses eaux.
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Figure 6 : Limnigraphe de la riviére Mouzon de janvier 1991 a décembre 1994. Les flches
indiquent les dates d'échantillonnage de la faune benthique.
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Conclusions :

Les deux années de prélevements sont trés différentes sur un plan hydrologique.

Les stations de printemps 1993 ont toutes été prélevées aprés une longue période de
basses eaux alors que les échantillonnages du printemps 1994 ont éié réalisés aprés une
série de crues exceptionnelles.

En automne, la situation est un peu différente. Les conditions de prélévements de
l'automne 1994 sont homogeénes pour toutes les stations puisqu'ils ont été réalisés partout
apres plusieurs mois de basses eaux. En revanche, en 1993 il a plu sur tout l'est de la France
a partir de la fin du mois de septembre, ce qui a entrainé des crues. Les niveaux ont
retrouvé des valeurs proches de leurs valeurs initiales aprés environ 25 jours. Les débits
sont ensuite restés relativement stables pour nous permettre de prélever la macrofaune dans
de bonnes conditions (Figure 7). Deux stations ont été prélevées avant cette premiére vague
de crues et sont donc dans des conditions trés comparables a celles de l'année 1994
(Mouzon et Frézelle). Les autres stations ont été échantillonnées aprés cette premiére crue,
pendant l'accalmie, et ne sont par conséquent pas du tout dans les mémes conditions qu'en
1994,

La Bruche n'a ét¢ échantillonnée qu'au printemps 1993 en raison des crues
importantes de la fin de l'année 1993. Il apparait que le régime hydrologique de cette
riviere est différent de ceux des riviéres lorraines.

1993 1994

Débits

SN\ N |
R -

Les 12  Mouzon Mortagne Les 8 Les 8
stations  Frézelle (1,2,3&4) stations stations
Meuse
(Bazoilles & Brixey)

Figure 7 : Schéma récapitulatif des conditions hydrologiques au cours des deux années de
prélevement de la faune benthique.

2.4. Qualité de 'eau

Objectifs :

La qualité de I'eau est un paramétre qui permet potentiellement d'expliquer la nature
des populations et des peuplements présents sur une station, la répartition longitudinale de
la faune le long d'un cours d'eau, des différences inter-stationnelles, des différences inter-
dates.

Le but de notre étude n'est pas de montrer I'impact d'une perturbation physico-
chimique sur les peuplements d'invertébrés. La composition physico-chimique des riviéres
étudi€es, a priori, ne nous sert qu'a analyser des différences entre deux secteurs comme par
exemple les rivicres de plaine et celles de piedmont. Il s'agit de caractériser un milieu de
fagon a évaluer s'il est différent ou pas d'un autre, et selon quel critére (minéralisation, pH,
oxygénation, anthropisation).
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Données physico-chimiques utilisées :

Les communautés d'invertébrés intégrent la qualité de I'eau sur une longue période.
Par conséquent, pour bien caractériser un cours d'eau il faut un suivi temporel régulier de
plusicurs paramétres sur un cycle d'au moins une année (certains invertébrés vivent
plusieurs années), deux s'il s'agit d'expliquer des différences inter-annuelles. Nous n'avions
pas les moyens matériels de mener une telle campagne sur les 12 stations de nos 6 riviéres
étudiées. Pour apprécier malgré tout la qualité physico-chimique de nos stations, nous
avons collecté des informations selon diverses méthodes :
-1- Lors des prélévements d'invertébrés nous avons relevé des mesures de pH,
oxygénation, température et conductivité, a l'aide d'appareils de mesure de terrain.
-2- Les stations Meuse a Bazoilles, Frézelle, Mouzon et Mortagne 1, 2, 3, 4, sont les
mémes (ou quasiment pour ce qui concerne les stations de la Mortagne) que celles
d'une étude typologique des végétaux aquatiques lorrains (Grasmuck, 1994). Ils ont
fait I'objet dans ce cadre d'un suivi physico-chimique en 1990 et/ou 1991.-3-
Certaines stations sont proches d'une station du Réseau National de Bassin. Dans ce
cadre, elles font I'objet d'un suivi physico-chimique mensuel depuis plusieurs
années. Ces informations ont été récupérées auprés de la banque de données de
I'Agence Financiére de Bassin Rhin-Meuse depuis janvier 1991.
4- Des études de riviére sont réguliérement entreprises sur certains des cours d'eau
étudiés. Ces rapports donnent une image dynamique de I'évolution dans le temps de
la qualité de l'eau. '
La synthése de ces données nous a permis d'avoir une image globale de la qualité
physico-chimique de nos riviéres.

Analyse comparative des informations recueillies :

En Alsace, la Bruche et le Netzenbach ont des eaux fraiches, trés 1égerement
basiques (pH compris entre 7,2 et 7,9), et peu minéralisées. La station Netzenbach se situe
en amont des premiéres agglomérations, mais & l'aval d'une petite pisciculture. La qualité
de l'eau de la Bruche amont, classée 1B en 1992 et 1993 (Agence de 'eau-DIREN, 1994),
serait acceptable mais les matiéres en suspension peuvent atteindre des valeurs trés
importantes.

Les eaux de la Mortagne sont faiblement minéralisées (moins de 90 uS/cm), et trés
légérement acides. L'imprégnation de sels de fer a donné son nom & un affluent qui se
trouve quelques métres a 'amont de la station 1, les "Rouges-Eaux". La qualité de I'eau est
comprise entre 1B et 2 selon la grille multicritére définie par les agences de l'eau. La DBOS
de 1a Mortagne n'est en effet pas aussi faible que I'on pouvait s'y attendre : les effluents des
villes de Bruyéres et Brouvelieures y sont certainement pour une grande part. La qualité de
I'eau de ce trongon peut étre jugée comme satisfaisante mais non optimale (Matte, 1991).

Les riviéres de la Haute-Meuse ont une qualité physico-chimique de l'eau tres
différente des autres stations étudiées. La nature calcaire des terrains traversés entraine une
conductivité 6 & 10 fois plus importante que sur les stations vosgiennes, et des eaux
nettement basiques (Figure 8). La Meuse a Bazoilles présente la qualité de l'eau la moins
bonne. Les valeurs de DBOS y sont les plus fortes, sans étre excessives. Elles mettent en
évidence une contamination organique sans doute due aux rejets de la ville de Bazoilles.
Cette station est également hypereutrophe (ce qui n'est pas révélé par les concentrations en
nitrates, mais est suggéré par la gamme de variation importantes des teneurs en oxygene
dissous). La surface du bassin versant qui est essentiellement agricole atteint plus de 635
km2 A cet endroit. A Brixey, seconde station de la riviere Meuse, l'eau provient
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Tableau III : Peuplements piscicoles des trongons de riviére étudiés

Bruche et Frézelle  Meuse Meuse Mouzon Mortagne Mortagne
Netzenbach a Bazoilles 4 Brixey let2 3et4
Truite Salmo trutta fario X X X X X
Chabot Cottus gobio X X X
Vairon Phoxinus phoxinus X X X
Vandoise Leuciscus leuciscus X X X X X
Chevaine Leuciscus cephalus X X X X X
Loche franche Nemacheilus barbatulus X X X X X
Lamproie de planer |Lampetra planeri X
Barbeau fluviatile |Barbus barbus X
Gardon Rutilus rutilus X X X
Ablette Alburnus alburnus
Perche Perca fluviatilis X X X
Bréme Abramis brama X
Carpe Cyprinus carpio X
Tanche Tinca tinca X X
Goujon Gobio gobio X
Epinoche Gasterosteus aculeatus X X
Brochet Esox lucius X X X
Goujon Gobio gobio X X X
Hotu Chondrostoma nasus X X X
Biotypologie de Verneaux (théorique) 34 (34) (6-7) 7 6 3(4) 4




principalement de résurgences situées a l'aval de l'agglomération de Neufchateau ; elle
recoit cependant les effluents de cette ville. Elle serait riche en nutriments,
occasionnellement affectée par une pollution organique. Sur le Mouzon, station trés
végétalisce, les variations d'oxygénation de l'eau sont trés grandes (de S5 a 160 % de
saturation). La minéralisation y est la plus importante et sa qualit¢ de I'eau sc rapproche des
stations de la Meuse. Enfin, au sein des stations de la Haute-Meuse, la qualité de l'eau de la
Frézelle semble un peu meilleure, dégagée d'un apport excessif de nutriments. Le bassin-
versant de cette riviére est relativement petit, essentiellement occupé par des foréts et des
prairies.

Conclusions :

La qualité¢ physico-chimique de I'eau est nettement dépendante de la nature des
terrains traversés. Les rivicres sur substrat siliceux ont des eaux peu minéralisées,
légerement acides pour la riviere Mortagne, alors que les eaux de la Bruche et du
Netzenbach sont légérement basiques. Les riviéres du bassin de la Haute-Meuse sont trés
minéralisées et nettement basiques. 7

Au niveau de la qualité, les rivieres du massif vosgien ont une qualité de l'eau qui
peut étre considérée comme bonne. En Haute-Meuse, les stations sur la Meuse et le
Mouzon font l'objet d'une pollution organique et/ou d'une hyper-eutrophisation qui résultent
d'apports diffus de nutriments suite au lessivage des sols agricoles. Sur la Frézelle, au
niveau de notre station d'étude, la qualité de I'eau serait un peu meilleure que sur les autres
stations de Haute-Meuse, sans doute du fait d'un bassin versant petit et du faible nombre de
sources de pollution potentielle. ‘

2.5 Peuplements de poissons

11 existe des relations étroites, essentiellement trophiques, entre les peuplements de
poissons et ceux de macroinvertébres. 11 est donc intéressant de savoir quelles especes sont
en place sur nos stations d'étude. De plus, des différences de peuplements de poissons entre
stations mettent en évidence les différences morphodynamiques entres nos sites d'étude.

Origine des données :

Les informations sur les peuplements de poissons en place sur nos riviéres
proviennent de péches électriques réalisées par le Conseil Supérieur de la Péche (Division
Régionale 3) pour des études de rivicres ou dans le cadre du Réseau Hydrobiologique
Piscicole (RHP). Les dates et conditions de péche n'étant pas toujours comparables nous
nous limiterons volontairement a l'aspect qualitatif de ces échantillons.

Analyse :

La Bruche dans le secteur considéré est un milieu favorable a la truite fario (Salmo
trutta fario) que 'on trouve essentiellement associ¢e a des espéces accompagnatrices telles
que le chabot (Cottus gobio) et la loche franche (Nemacheilus barbatulus - Tableau III).
Sur la Mortagne amont, seules des truites ont été échantillonnées par péche électrique, mais
nous avons également trouvé dans nos filets Surber des alevins de chabots et des lamproies
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de planer. Toutes ces stations peuvent étre considérées comme appartenant a la zone a
truite selon la typologie de Huet. Plus a l'aval, les péches €lectriques ont permis de repérer
la présence de deux espéces de la zone a ombres, vandoise (Leuciscus leuciscus) et
chevaine (Leuciscus cephalus).

Le niveau typologique théorique de l'ensemble des stations du massif vosgien est
B3-B4, sclon la biotypologic de Verneaux (1973, 1977). 1l sagit du méme niveau
typologique théorique que pour la riviere Frézelle, o I'on dénombre cependant une plus
grande variété d'espéces de poissons. Son peuplement piscicole est de premiére catégorie :
chabot, loche, truite, vairon (Phoxinus phoxinus), lamproie (Lampetra planeri), chevaine,
goujon (Gobio gobio). Sur les autres trongons de riviere étudiés en Haute-Meuse, le niveau
typologique théorique est B6-B7. Les espéces de poissons présentes sont plus tolérantes vis-
a-vis de la qualité de l'eau ; elles appartiennent a la zone a barbeaux ou la zone a brémes :
barbeau (Barbus barbus), gardon (Rutilus rutilus), perche (Perca fluviatilis), bréme
(Abramis brama), carpe (Cyprinus carpio), tanche (Tinca tinca).

On distingue donc deux grands groupes de stations sur la base des peuplements de
poissons avec d'une part les trongons qui correspondent a la zone a truite ou a la limite
entre zone & truite et zone 4 ombre (Bruche, Mortagne et Frézelle) et d'autre part, celles qui |-
ont un peuplement typique de la zone & barbeau ou & breme (Meuse et Mouzon).

2.6. Conclusions

Les stations sur la Mortagne semblent assez proches des stations alsaciennes dans la
mesure ou elles ont une qualité physico-chimique de l'eau comparable, ainsi que des
mosaiques de supports sensiblement basées sur les mémes types dhabitats. L'ensemble de
ces stations est nettement différent des stations de Haute-Meuse, qui sont plus minéralisées,
plus anthropisées, plus végétalisées. La nature des substrats est également différente ; on
passe par exemple de galets de roches siliceuses & des cailloux de nature calcaire. La
Frézelle se différencie des trois autres stations de ce bassin versant a plusieurs points de
vue. Ses eaux, sur le trongon étudié, semblent moins anthropisées. On y trouve quelques
hélophytes, le substrat est a base de marnes, roche meére et sable. Son peuplement
ichtyologique est d'ailleurs plus proche de ceux des stations du massif vosgien que de ceux
de la Meuse ou du Mouzon.

Par ailleurs, I'étude des débits de 1991 a 1994 permet de constater que les régimes
hydrologiques des deux années de prélévement étaient trés différents. Les prélévements du
printemps 1993 ont ainsi été prélevés aprés une longue période de basses eaux alors qu'au
printemps 1994 les débits étaient stabilisés depuis beaucoup moins longtemps. Il a plu trés
t6t et intensément en automne 1993 de sorte que deux stations ont été prélevées juste apres
I'étiage (Frézelle, Mouzon), alors que les 6 autres stations l'ont été plus tard dans I'annce,
aprés une crue importante et quelques jours de débits stabilisés (Meuse 4 Bazoilles et 4
Brixey, Mortagne 1, 2, 3 et 4). Au contraire, ces 8 stations ont été prélevées en automne
1994 dans des conditions homogenes de débits stabilisés.

Des différences plus ou moins marquées caractérisent nos stations sur un plan
mésologique, de qualité d'eau, de débits ou de peuplements de poissons. Elles nous
serviront & l'interprétation des différences faunistiques entre stations et montrent par
ailleurs que nos données couvrent un large panel de nos riviéres lorraines.
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Chapitre II : Matériel et méthode

1. Protocole d'établissement des listes faunistiques
1.1. Plan d'échantillonnage

Douze stations réparties sur 6 riviéres ont été échantillonnées entre mai 1993 et
octobre 1994 (Tableau IV). Il était initialement prévu de prélever chacune delles au
printemps et en automne des deux années d'é¢tude. Les conditions hydrologiques
exceptionnelles de l'année 1993 ne nous ont pas permis de respecter ce calendrier : les 4
stations situées en Alsace n'ont été échantillonnées qu'au printemps 1993 alors que les 8

autres ont été prélevées comme prévu. Un tableau des dates d'échantillonnage est fourni en
annexe .

Tableau IV : Plan d'échantillonnage des stations étudiées. Les chiffres indiquent le nombre
de microhabitats échantillonnés par station et par campagne.

1993 1994
Printemps Automne [Printemps Automne Eomme/ station
Meuse a Bazoilles 11 10 11 8 40
Meuse a Brixey 9 9 10 10 38
{Mouzon 11 11 12 11 45
Frézelle 9 8 11 10 38
Mortagne 1 12 9 9 10 40
Mortagne 2 11 9 10 9 39
Mortagne 3 8 9 | 11 11 39
Mortagne 4 7 7 8 10 32
|Bruche 1 11 11
Bruche 2
Bruche 3 8 8
Netzenbach 11 11
[Somme/campagne| 117 72 | 8 79 || 350 ]

Les points a prélever sont déterminés & l'aide des cartes du lit mineur (voir 11.2.3.).
Celles-ci permettent d'identifier les différents microhabitats, définis initialement comme
étant un type de substrat pour une certaine gamme de vitesse du courant, qui sont a
échantillonner. La nature du substrat et la vitesse du courant sont codées en classes parmi
respectivement 39 et S modalités possibles (voir I1.2.2 et annexe III).

Le plus grand nombre possible de microhabitats identifiés (un type de substrat pour
une gamme de vitesse de courant) est échantillonné par station. Le nombre d'échantillons
par station varic entre 7 et 12 (Tableau IV). Un seul prélévement a été réalisé par
microhabitat. Cependant, I'estimation visuelle de la vitesse de surface était quelque fois
assez différente de la mesure réalisée, aprés prélévement, au plus prés du support. Il est
donc arrivé qu'en essayant de prélever un méme support pour deux gammes de vitesse de
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courant (deux microhabitats différents), on ait finalement réalisé un double échantillonnage
d'un type de microhabitat.

La stratégie d'échantillonnage que nous avons suivi, préconisée depuis longtemps
(Chutter & Noble, 1966; Williams & Hynes, 1973), est en fait un échantillonnage stratifié
des microhabitats qui constituent le fond de la riviére.

1.2. Techniques de prélevement

Les microhabitats ont été échantillonnés au filet de type Surber modifié de 1/20€me
de m2 avec un vide de maille de 500 pum, conforme & la norme internationale ISO 8265.
Les engins les plus simples (type Surber) s'avérent souvent les plus polyvalents (Juget &
Lafont, 1982).

Un inconvénient du Surber serait de sous-estimer le stock en place par la fuite
d'organismes s'échappant par les cotés du filet. Afin de limiter cette perte d'organismes,
nous avons modifié l'utilisation de l'engin en prélevant complétement le substrat dans le
filet. Les éléments les plus grossiers sont ensuite soigneusement lavés au-dessus d'un tamis
(vide de maille de 500 um), le refus de tamis est formolé & 4 % pour é&tre trié
ultérieurement. '

1.3. Technique de tri, détermination, niveau systématique utilisé

Les macroinvertébrés sont extraits des différents supports et comptés. Dans
quelques rares cas, un sous-échantillonnage a été réalisé. Pour ne pas altérer I'image des
structures de peuplements (conformément aux conseils de Chavanon & Bournaud, 1980), le
sous-échantillonnage n'a porté que sur les taxons dominants, les autres taxons étant tris de
l'intégralité du prélévement avant comptage.

Les surfaces prélevées étant toutes égales, ce dénombrement nous fournit une
densité d'individus pour 0,05 m2,

Les déterminations sont poussées au plus loin en fonction des difficultés
systématiques (voir paragraphe IV.2.1.). Les principaux ouvrages utilisés sont : Bertrand,
1954; Macan, 1960; Mouthon, 1982; Tachet ef al., 1980; Faessel, 1985, Richoux, 1982;
Studemann er al., 1992.

Il est a noter que la détermination précise des larves aquatiques d'insectes est
impossible pour beaucoup d'espéces sans un suivi des stations pendant au moins une année
et des élevages pour l'obtention des adultes (Bournaud & Keck, 1980), qui garantissent le
sérieux des déterminations spécifiques (Tachet ef al., 1980). Le temps imparti 4 cette étude
était trop court pour capturer systématiquement des adultes et/ou mettre en place des
élevages, et déterminer tout ce matériel biologique en quelques mois. Nous avons donc
choisi dans un premier temps de déterminer au mieux les invertébrés, en fonction de nos
connaissances et des clés disponibles, en espérant pouvoir faire appel par la suite a des
spécialistes pour des déterminations plus poussées. Celles-ci sont aujourdhui entameées
pour les trichoptéres et les coléopteres.

Nous avons calculé les indices biocénotiques sur les listes faunistiques établies au
niveau de la famille, sauf pour les oligochétes et les hydracariens, conservés tels quels. Le
niveau systématique utilisé pour le calcul des indices biocénotiques se justifie
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principalement par la nécessité de travailler sur des niveaux de détermination les plus
homogenes possibles. Le mélange d'unités systématiques allant de l'espéce a l'ordre induit
en effet forcément des biais lors du calcul de tels indices. Au niveau des effectifs par
exemple, les proportions relatives d'espéces ne sont pas comparables a celles de familles
dont on ne sait pas combien d'espéces elles représentent. L'importance donnée aux taxons
déterminés a l'espéce introduit forcément un biais dans de tels analyses et, a priori, dans
leurs interprétations. ,

Le méme niveau systématique que celui que nous avons utilisé a déja été utilisé
avec succés par d'autres auteurs (Armitage et al., 1995; Armitage & Pardo, 1995) pour des
études de communautés d'invertébrés de microhabitats. Cogérino (1989) a également utilisé
des listes faunistiques établies de fagon homogene au niveau de la famille pour comparer la
richesse en insectes des différents microhabitats de rive d'un grand fleuve.

Par ailleurs, plusieurs études ont montré qu'une analyse sur des listes d'invertébrés
benthiques au niveau de détermination de la famille était aussi pertinente qu'une analyse
sur des listes 4 un niveau de détermination plus précis. Osborne et al. (1980) ont par
exemple montré sur des communautés de macroinvertébrés, qu'une identification des
organismes a la famille suffit & détecter des différences de diversité entre sites. Ces
résultats ont confirmé ceux de Osborne (1977 in Osborne er al., 1980) et de Hugues (1978)
qui ont respectivement montré que les niveaux de détermination famille et ordre pouvaient
suffire. La justification principale de l'utilisation du niveau systématique de la famille se
trouve dans une corrélation manifeste entre les diversités observées aux différents niveaux
taxonomiques ; la ou les espéces sont diverses, les familles et les genres le sont
généralement aussi, et réciproquement (Frontier & Pichod-Viale, 1993).

Frontier & Pichod-Viale (1993), notent d'une manic¢re générale que "certains
écologistes répugnent a calculer des indices de diversité fondés sur d'autres unités
taxonomiques que les espéces, arguant qu'on méle alors, au sein d'une unité taxonomique,
des espéces ayant des biologies différentes, et qu'en conséquence l'indice n'a plus de
signification. On peut répondre a cela :

(1) que bien souvent une unité taxonomique supérieure a l'espéce correspond a une
certaine homogénéité écologique et éthologique : il y a en général plus de différences entre
les biologies d'espéces de familles différentes qu'entre espéces d'une méme famille.

(2) qu'on méle des biologies différentes méme lorsqu'on fait un inventaire par
espéce, puisqu'une espece passe souvent par plusieurs écophases et traverse plusieurs
classes de tailles au cours de sa vie : elle s'inseére donc dans I'écosystéme d'une fagon, elle-
méme, diversifiée."

Pour Wasson & Souchon (1990) le probléme du niveau taxonomique (genre,
famille, voire ordre ou classe) auquel sont abordés les invertébrés d'eaux courantes pour
des raisons pratiques ne constitue pas un handicap. Ce choix permet d'utiliser des unités
taxonomiques ayant une signification fonctionnelle.

Le niveau de détermination 'espéce’ serait en fait surtout nécessaire pour des études
comportementales, autécologique, de compétition ou de relations proie-prédateur (Bechara
et al., 1993).

Remarque : Par la suite, nous appellerons "taxon" I'unité systématique utilisée, quel que soit
son niveau.
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2. Description des stations et des microhabitats
2.1 Description des stations

Les stations sont décrites sclon un protocole préétabli a partir de documents
existants (Dutarte, 1991; Léglize et al., 1991). Ces informations sont recueillies de fagon a
situer globalement les stations les unes par rapport aux autres.

Chaque station a été décrite par faciés (lotique, lentique) selon une fiche type
(exemple de fiche en annexe II). Ces valeurs moyennes apportent une vision générale des
stations d'étude.

Elles permettent également d'évaluer l'influence potenticlle de I'état des berges sur
les habitats aquatiques (effondrements, acceés au paturage, recalibrage, intervention de
I'homme, etc).

2.2. Description des microhabitats et codage des informations

Notion de "patches" :

Au sein d'une mosaique, un substrat peut &tre représenté par plusieurs surfaces
indépendantes, c'est a dire qu'aucune d'elles n'est en contact avec une autre surface de
méme nature. La littérature de langue anglaise utilise couramment le terme patch (patches
au pluriel) pour désigner une surface de nature homogene. Les traductions frangaises de ce
mot (tache, piéce, morceau, parcelle) ne me paraissant pas satisfaisantes, j'ai conservé tout
au long de ce mémoire le terme anglais. Un mot frangais recouvrant les idées essentielles
incluses dans le terme patches est celui d' "ilots" (Usseglio-Polatera, communication
personnelle) mais il est cependant d'un usage moins répandu.

Description et codage des microhabitats :

Les descripteurs du microhabitat prélevé sont de deux types : ceux directement
mesurés sur le terrain et ceux obtenus a partir des cartes des différentes stations au moment
du prélévement (voir paragraphe ci-apres).

Sur e terrain nous avons récolté les informations : nature du substrat, vitesse du
courant, hauteur d'eau, distance a la rive la plus proche ou a un atterrissement. Une
cartographie a I'échelle du fond de Ia riviére est également réalisée. La seconde année, nous
avons en plus estimé visuellement le recouvrement périlithique selon une échelle de 1 4 5
(méthode utilisée par Jowett & Richardson, 1990, sur une problématique similaire).

A posteriori nous avons relevé sur les cartographies :

- la distance minimale entre le point de prélévement et un substrat de nature
différente,

- la nature des substrats voisins d'un prélévement,

- la surface du patch prélevé (en m? et en %).

% La nature du support est décrite visuellement a I'aide du protocole de Wasson et
al. (1981), simplifié par notre équipe (Annexe III). Ce principe a l'avantage de
permettre la description de substrats mixtes. Il standardise également la fagon de
coder la stabilité¢ du substrat, et la présence éventuelle de colmatage ou de débris
végétaux.

Chapitre II - Matériel et méthode - page 34



Les classes de granulométrie sont déterminées & l'aide d'une échelle visuelle
(extraite de Malavoi & Souchon, 1989), qui nous permet de distinguer les limites de

taille pour les substrats :
Limons @ <62,5 um
Sable 62,5 um £ @ <2 mm
Graviers 2mm <@ <16 mm
Cailloux et petits galets [,6cm<@<6,4cm
Pierres et gros galets 64cm<@<25cm
Blocs 25 cm £ @ (et habituellement scellés au substrat)

(avec @ qui désigne le diamétre, c'est-a-dire la longueur la plus grande)

La vase correspond a une granulométric au moins aussi fine que le limon
mais avec une grande proportion de matiére organique.

S'il s'agit d'un végétal, celui-ci a été déterminé au plus loin et pesé aprés
extraction des invertébrés (poids frais, poids sec aprés 48 heures a 60 °C). La grande
variété de végétaux prélevés nous a obligé a réaliser des regroupements pour
l'exploitation des données (détail au paragraphe IV.1.1.1.):

Algues filamenteuses

Bryophytes

Hydrophytes

Hélophytes

% Les vitesses de courant, au moment du choix des points de prélévement, sont
évaluées de visu parmi 5 catégories possibles :

1. Vitesses trés faibles [0 a 5[ cm/s

2. Vitesses faibles |5 a 25[ cm/s

3. Vitesses moyennes [25 a 75[ cm/s

4. Vitesses fortes [75 a 150[ cm/s

5. Vitesses trés fortes > 150 cm/s

Apres I'échantillonnage, des mesures sont réalisées 5 cm sous la surface et 5
cm au-dessus du prélevement avec un micro moulinet de type OTT.

% La hauteur d'eau est mesurée du point prélevé jusqu'a la surface de I'eau.

% La distance minimale & la berge ou & l'atterrissement le plus proche est mesurée
avec un décameétre.

2.3. Méthode de cartographie du lit mineur

A chaque station/date, nous avons réalisé une cartographic & l'échelle de la
mosaique des supports qui constituent le lit mineur de la station d'étude (exemple figure 9).
Une ¢bauche de carte, dessinée avant prélevements faunistiques, a l'aide de décameétres
tendus entre les deux berges permet de choisir les endroits & échantillonner. Puis, aprés les
prélévements faunistiques, les cartes sont achevées pour représenter le plus fidélement
possible 1a réalité.
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Pour plus de clarté, les observations ont en fait été reportées sur deux cartes. La
premicre représente les substrats minéraux, avec 'emplacement des sites échantillonnés. La
seconde indique les surfaces occupées par les végétaux aquatiques et situe
approximativement les végétaux rivulaires. Ceux-ci sont susceptibles d'avoir une influence
directe sur la diversité d'habitats de la faune aquatiquc (développements racinaires, liticres)
et une influence indirecte par ['ombrage qu'ils occasionnent. Le principe de la réalisation de
cartes en deux strates pour les stations végétalisées a déja été utilisé par d'autres auteurs
comme Prodon (1976). ,

La nature des différents parches est codifiée, comme les microhabitats, sur la base
de la classification de Wasson ez al. (1981) modifiée (Annexe III). Par ailleurs, la présence
de sous berges et d'atterrissements est également cartographiée car les surfaces non
submergées sont susceptibles de devenir des habitats potentiels lorsque le niveau de I'eau
monte. Les endroits preélevés sont marqués par une fléche dont la longueur est
proportionnelle a la vitesse de courant mesurée en surface, et orientée dans le sens du
courant. Cela permet par exemple de visualiser la diversité d'écoulement sur une méme
station.

3. Analyse des résultats
3.1. Méthodes biocénotiques

Le terme 'biocénotique' regroupe les méthodes qui mesurent la structure
taxonomique dune communauté, indépendamment de la nature de ses taxons. Deux
grandes familles sont regroupées sous ce terme : les indices et les modéles de distribution.

3.1.1. Indices de structure de communautés

Les indices biocénotiques ont pour but de résumer en un seul nombre une
caractéristique structurale d'un peuplement.

Il est fréquent d'y avoir recours pour caractériser un milieu ou diagnostiquer une
perturbation & partir dune communauté animale ou végétale. Ils font abstraction de la
nature des animaux ou des végétaux présents et n‘'ont pour but que de nous informer sur le
degré de diversification d'une liste faunistique.

Cette notion de diversité et sa mesure recouvrent deux aspects (Peet, 1974,
Magurran, 1988; Frontier & Pichod-Viale, 1993) :

(1) la richesse taxonomique qui équivaut au nombre de taxons distincts, ou

nombre d'éléments,

(2) I'équitabilité, c'est a dire la distribution des individus a l'intérieur des différents

taxons, des différents éléments.

Selon Peet (1974), il existe, au sens littéral, un nombre infini d'indices de
diversité. Le terme méme de diversit€ regroupe plusieurs concepts au point que Hurlbert
(1971) en parla comme d'un "non-concept”. Legendre & Legendre (1979) pensent qu'il est
sans doute préférable de considérer que chacune de ces mesures donne une information
d'un type précis et que I'écologiste peut choisir celle qui convient le mieux a ce qu'il essaie
de mesurer.

D'autres auteurs ont montré qu'il est nécessaire en écologie d'utiliser plusieurs
indices en méme temps (Haedrick, 1975; Bournaud & Keck, 1980; Boyle et al., 1990), un
seul pouvant entrainer des conclusions erronées. L'écologiste doit donc choisir plusieurs
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indices de fagon a ce qu'ils soient pertinents vis-a-vis de son probléme sans apporter des
informations trop redondantes. Un souci sous-jacent est alors de ne pas dépasser les limites
d'application, ou de validité, des indices retenus.

[1 est généralement admis que cette étude de la diversité n'est intéressante que si
elle se fait dans un contexte spatio-temporel (Cancela da Fonseca, 1980) ou en liaison avec
des variables environnementales.

Devant la multitude de mesures proposées et les observations quelquefois
contradictoires trouvées dans la littérature, nous avons réalisé une ¢tude comparative de 19
indices qui sont parmi les plus utilisés et couvrent le panel de concepts qui définissent la
diversité (mesures regroupées dans le tableau VI, chapitre III). Les concepts sur lesquels
sont basés ces indices sont décrits au chapitre III, qui leur est enticrement consacré. Le but
est de définir les propriétés et les limites de ces indices pour l'utilisation de certains d'entre
eux dans les chapitres suivants.

3.1.2. Modeles de distribution

Résumer la diversité dun peuplement en un indice est trés réducteur. Une
description plus détaillée est généralement donnée par la forme des modeles de distribution
qui expriment le degré d'organisation d'une communaute.

Principe :

Les modéles de distribution sont basés sur la modélisation d'une courbe qui
représente en abscisse le rang des taxons (classés du ptus abondant au moins abondant) et
en ordonnée l'abondance du taxon. A partir des équations mathématiques des modeles
ajustés, il est possible de comparer de fagon rationnelle différentes courbes rang-abondance
de fagon & montrer l'impact d'une variation des conditions du milieu sur l'organisation d'un
peuplement. Les biomasses peuvent également étre utilisées a la place des effectifs.

Les modéles testés :

Il existe de nombreux modeéles de distribution (Motomura, Mac-Arthur, Preston,
Mandelbrot, Frontier efc). Lors d'essais préliminaires, nous en avons testé trois, parmi ceux
les plus couramment utilisés et considérés comme décrivant la grande majorité des
diagrammes rang-fréquences susceptibles d'étre rencontrés dans les divers écosystemes
terrestres ou aquatiques (Ramade er al., 1985) : MacArthur, Motomura et Preston. Les
principales conclusions de ces analyses sont briévement présentées ci-aprés. Des
descriptions précises sont fournies dans Daget (1976), Ludwig & Reynolds (1988),
Magurran (1988).

a/ L'un des tout premiers modeles est celui de Motomura, fondé sur 1'hypothése
d'une distribution des abondances en progression géométrique. Elle s'expliquerait par suite
de l'exclusion mutuelle des espéces concurrentes. Il a été utilis€ par Lévéque (1972) et
Légier (1979) sur des peuplements benthiques respectivement de lac et de ruisseaux
temporaires. Un ajustement 4 un modéle de Motomura est classiquement interprété comme
la conséquence d'un facteur contraignant sur la structure du peuplement (Ramade er al,,
1985), ce qui a déja pu étre observé en milieu naturel (Lam Hoai ez al., 1984).
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b/ Le modéle de Preston (1948), ou modéle log-normal, est basé sur une distribution
normale du nombre de taxons en fonction des effectifs exprimés en logarithme de base 2.
La majorit¢ des communautés étudiées par des écologistes est représentée par un modele
log-normal (Sugihara, 1980, i» Magurran, 1988). Bournaud & Keck (1980) ont par exemple
montré sur des comimunautés d'invertébrés benthiques de la riviere Turans, que les
peuplements benthiques les moins perturbés se rapprochaient d'une répartition log-normale.

¢/ Mac-Arthur (1955) a proposé plusieurs modéles de distribution en fonction
dhypothéses sur les niches écologiques. Une de ces hypothéses est que les niches
écologiques se touchent mais ne se recouvrent pas, ce qui signifie que l'on a une
communauté en équilibre dynamique. L'effectif d'un taxon qui augmente va entrainer la
diminution de l'effectif d'une autre espeéce, par suite des limites du milieu. Ce modéele est
classiquement appelé modeéle du baton brisé car on peut comparer les effectifs des S taxons
qui composent le peuplement, aux longueurs des morceaux d'un baton qui se serait brisé au
hasard en S segments. Les longueurs des segments étant proportionnelles a I'abondance des

especes, ceci signifie que les Q individus sont répartis de fagon aléatoire parmi les S
taxons.

Résultats aprés une série d'essais préliminaires :

Ces modeles sont trés facilement utilisables lorsque le nombre de peuplements 2
comparer est faible, mais reste d'une utilisation peu pratique pour analyser des différences
entre un grand nombre de communautés. Le meilleur moyen de vérifier la pertinence des
ajustements ou l'évolution de la structure d'un peuplement reste en effet la méthode
graphique qui est peu compatible avec I'analyse de 350 peuplements.

Au niveau des tests statistiques, aucun ne serait entiérement satisfaisant (Ramade et
al., 1985) méme si l'utilisation du %2 fournit des informations intéressantes. Selon Ferraris
(1978) le %2 tel qu'il est calculé revient 4 un calcul de distance et permet de porter un
jugement sur l'ajustement de la distribution observée avec les différents modeles
théoriques. Pour faciliter l'interprétation de cette distance par la prise en compte du nombre
de degré de liberté (ce dernier dépendant en partic du modéle considéré), Ferraris (1978)

propose d'utiliser la mesure : U=429% -42v-1
avec v = nombre de degrés de liberté

Si le modéle est bien ajusté, cette quantité U suit approximativement une loi
Normale et I'on a alors des limites d'acceptation et de rejet de 1'ajustement. Plus la valeur de
U sera forte et plus il y aura d'¢écarts entre le modele et la distribution observée, et
inversement.

Un calcul de cette distance U montre que le modele le mieux ajusté aux listes
faunistiques de 1993 est dans 28,9 % des cas celui de Motomura,
dans 3,3 % des cas celui de Mac-Arthur,
dans 67,8 % des cas celui de Preston.

En conclusion, pour plus de 2 peuplements testés sur 3 des 189 communautés
prélevées en 1993, le modéle le mieux ajusté est celui de Preston. Pour la grande majorite
du tiers restant, le modéle le mieux ajusté est celui de Motomura.
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Dans notre cas, la grande majorité des conclusions €cologiques extraites de la
lecture de ces modeles de distribution repose donc sur la qualit¢ de l'estimation des
paramétres du modele de Preston. Or nous avons rencontré plusieurs difficultés lors du
calcul de ce mode¢le.

Un premier probléme vient du fait que I'abondance et ia richesse taxonomique de
nos communautés de microhabitats sont souvent trés faibles, ce qui peut biaiser
I'ajustement d'un modéle log-normal. Le faible ordre de grandeur de la richesse et de
I'abondance entraine que la forme de la fonction richesse taxonomique=f{classe d'effectifs
observés) (figure 10, partie C) est rarement une gaussienne, méme tronquée. Plus cette
courbe s'‘¢éloigne de la normalité, et moins l'estimation de la richesse théorique par le
modele est fiable.

Un second probléme est que I'estimation des paramétres du modéle de Preston
est fortement influencée par les taxons peu abondants. Pour illustrer cela, nous avons
calculé les 3 modéles de distribution sur le peuplement global de la station Bruche 1
(printemps 1993). On constate sur le graphique que le modele de Preston est de loin le
mieux ajusté aux abondances observées (observation confirmée par le calcul d'un ¥2). La
lecture du graphique représentant la richesse taxonomique par classe d'abondance (figure
10) montre que les taxons & effectifs faibles (q;=1, classe la plus & gauche ) ont fortement
influencé le calcul du modele. Sur cet exemple, le nombre de taxons non échantillonnés
(partie tronquée de la loi normale qui représente le modele) serait de 25, c'est-a-dire 58 %
des taxons prélevés. Cela est dit au fait que les taxons rares ont influencé le calage du
modéle (une loi normale) en intervenant pour une part importante sur la moyenne des
abondances. Si les 11 taxons rares (effectif=1) sont retirés de la liste faunistique, le
nouveau modele estimé est alors tres différent, et le nombre de taxons qui auraient été
manqués serait alors de 15. L'influence des taxons rares est donc forte et génante sur
l'estimation d'un modéle de distribution de Preston.

Les taxons rares représentent une part importante de nos communautés de
microhabitats (voir figure 11 et paragraphe IV.2.3.1). La figure 11 représente sous la forme
d'un nuage de points la richesse taxonomique des listes brutes en fonction de la richesse
taxonomique des listes sans les taxons qui ont un effectif de 1 individu. Les écarts a la
diagonale nous permettent de visualiser que les taxons avec un effectif de 1 individu sont
présents quasiment partout et sont souvent nombreux. Ils peuvent représenter jusqua la
moiti¢ des taxons d'une liste faunistique.

Richesse taxonomique de la liste
sans les effectifs de 1

Richesse taxonomique de la liste faunistique brute

Figure 11 : Relation entre la richesse des listes faunistiques sans les taxons qui ont un
effectif de 1 individu et la richesse des listes faunistiques complétes. La diagonale du plan
est représentée comme aide a l'interprétation.
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Richesse théorique calculée avec le modéle de Preston sur les
listes faunistiques sans les taxons i effectif de 1

Figure 12 : Relation entre la richesse des listes faunistiques complétes et la richesse
théorique calculée avec le modele de Preston sur les listes faunistiques sans les taxons qui
ont un effectif de 1 individu. La diagonale du plan est représentée comme aide a
l'interprétation.

La solution du retrait des taxons rares avant le calcul du modele a été envisagée et
testée mais les résultats sont alors délicats a interpréter. L'effectif minimal que l'on peut
fixer pour retirer un taxon d'une liste faunistique est de 1 individu ; il est impossible de
prendre plus petit lorsque l'on ne considere qu'un échantillon. Si I'on calcule les modéles de
Preston les mieux ajustés aux listes faunistiques sans ces taxons a effectif de 1, on constate
que le modéle fournit dans la grande majorité des cas une richesse théorique inférieure a la
richesse observée sur la liste faunistique initiale (figure 12). Ce résultat est délicat a
interpréter objectivement. L'échantillonnage d'un milieu n'est jamais exhaustif, 2 moins
quil ne s'agisse du prélévement de sa totalit¢. Le modéle de Preston devrait nous indiquer
combien de taxons ont été manqués lors de l'échantillonnage. Lorsque ce modele est
calculé sur les listes faunistiques sans les effectifs de 1, le nombre de taxons manqués est
souvent plus grand que le nombre de taxons a effectif de 1 réellement échantillonnés. La
différence ne peut étre objectivement imputée & des animaux en dérive. Ces modeles nous
fournissent donc des informations difficiles & interpréter. De plus, les résultats étaient assez
différents en fonction de l'effectif limite au-dessous duquel le taxon n'est pas retenu. Il est
probable que la richesse taxonomique relativement faible de nos peuplements de

microhabitats est probablement pour une part responsable des difficultés que nous avons
rencontrées.

11 semble délicat d'ajuster des modeéles de distribution & des listes faunistiques qui,
comme celles des peuplements d'invertébrés de microhabitats, ont une richesse et une
abondance souvent faibles. De plus, les peuplements de macroinvertébrés de microhabitats
comptent beaucoup de taxons avec des effectifs trés faibles et ceux-ci ont une influence
trés importante sur le calcul des modéles et notamment sur celui de Preston. Ce modéle est
par ailleurs le mieux ajusté 4 plus de 2 peuplements sur 3 des 189 testés. Des études
supplémentaires qui dépassent le cadre de ce mémoire seraient nécessaires pour
approfondir ces différents points.
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Pour le présent travail, devant les difficultés rencontrées, nous avons fait le choix de
ne pas utiliser de modéles de distribution d'abondance. Un panel d'indices mesurant la
structure d'un peuplement servira seul a décrire l'organisation d'une communauté. Il sera
par contre nécessaire de tester sur ces indices I'influence des taxons rares qui représentent
‘tune grande partie de nos collections.

3.2. Codages et statistiques uni- ou bi-variées

Types de variables traitées :

L'ensemble de nos données peut étre classé en deux catégories :
- les variables nominales (ou qualitatives) qui sont subdivisées en n modalités,
- les variables continues (ou quantitatives).

Codage et recodage :

Le codage est la transformation d'une variable dorigine en variable semi-
quantitative. Le recodage est la création de nouvelles variables a partir de variables
d'origine.

Le codage et le recodage sont deux étapes essentielles de I'analyse statistique des
données. Lors d'une transformation en variable semi-quantitative, les limites de classe sont
soit fixées a priori (par exemple en fonction de la signification biologique des modalités),
soit de fagon & obtenir des classes équilibrées en nombre d'observations.

Le codage et le recodage sont trés importants vis-a-vis des résultats obtenus. En
ACM, par exemple, chaque variable a un poids proportionnel & son nombre de modalités
moins une et une modalité a un poids d'autant plus grand qu'elle est plus rare. Dans ces
conditions, on essaie classiquement d'avoir des nombres de modalités voisins pour les
différentes variables et des effectifs proches pour les différentes modalités (Dervin, 1988).

Notion de codage flou :

La technique du codage flou (Usseglio-Polatera, 1991; Bournaud et al., 1992;
Chevenet ef al., 1994), est une extension du "crisp coding" ou "nominal categorization"
(Van Rijckevorsel, 1987 in Chevenet ef al., 1994). Une procédure similaire au codage flou
a déja été utilisée en 1977 par Guitonneau & Roux pour tester I'influence d'un découpage
en classes de variables continues sur le traitement en AFC d'un tableau floristique. La
technique du codage flou est généralement utilisée pour coder les informations
mésologiques lorsqu'une variable n'est pas totalement disjonctive, c'est-d-dire que plusieurs
modalités & la fois peuvent correspondre a la description du milieu. Un exemple trivial,
celui des bryophytes sur galets, permet d'illustrer cette notion. Le prélévement est constitué
de galets mais on ne peut pas négliger la présence de mousses qui sont écologiquement
importantes. Or lors du codage de la variable "nature du substrat", il s'agit de deux
modalités distinctes. Dans un codage "classique”, I'écologiste est obligé de choisir entre
galets ou bryophytes le support qui lui parait étre le plus important. Avec le codage flou, il
est possible de détailler sous la forme de fréquences les deux modalités : 75 % galets/25 %
bryophytes ou 50/50 suivant l'agencement, la structure et/ou l'importance relative de ces
deux substrats types. Concrétement, pour éviter certains biais, les relevés (= microhabitats)
sont affectés d'une note d'affinité variant de 0 (aucune affinité) a 3 (affinité treés étroite)
pour les différentes modalités de chacune des variables. Dans l'exemple 75 % galets/25 %
bryophytes, toutes les modalités de la variable nature du substrat auraient été 4 0, sauf les
modalités galets (3) et bryophytes (1).
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La technique du codage flou a précisément été utilisée pour décrire la nature du
substrat.

Méthodes utilisées pour calculer les 'valeurs tests' (Chapitre VI) :

La valeur test! est un outil qui participe a l'approche exploratoire et descriptive des
grands tableaux numériques. Le principe en est le suivant : sur une population de N
individus, on a observé p variables continues et g variables nominales. On s'intéresse a un
sous-groupe de ny, individus. Plusieurs utilisations de valeurs tests peuvent étre envisagées :

- Caractérisation d'un groupe par des variables continues. On considére I'écart entre
la moyenne d'une variable dans le groupe k£ et sa moyenne générale. Plus cet écart est
significatif et plus la variable est caractéristique du groupe £. Cette valeur test est exprimée
en nombre d'écart types d'une loi normale: la probabilité d'un tel écart entre les deux
moyennes est égale aux chances d'atteindre ce nombre d'écart types pour une loi normale.
En d'autres termes, cela revient & évaluer la distance entre la moyenne générale et la
moyenne dans le groupe en nombre d'écart types d'une loi normale. C'est cette unité qui
permet les comparaisons entre variables et les tris par ordre d'importance. On attribue un
signe 4 la valeur test. Si le terme est positif (respectivement négatif), le groupe est
caractérisé par des valeurs fortes (respectivement faibles) de la variable.

- Caractérisation d'un groupe par des modalités. Appelons £ le groupe des n;
individus et j une modalité d'une des variables nominales. Les ¢léments du probléme sont
rassemblés dans le tableau V.

Tableau V : Eléments utilisés pour caractériser un groupe par une modalité a l'aide d'une
valeur test sur variable hypergéométrique. Les effectifs non indiqués (signe #) sont
calculables par différence.

Dans le groupe "k" | Hors du groupe "k" Marge-
Dans la modalité nik # n
"jl! J J
Hors la modalité # # #
"j"
Marge | ny # n

Pour savoir si une modalité j est une caractéristique pertinente du groupe, on doit
répondre a la question : est-ce que la modalité j est significativement plus abondante dans
le groupe k que dans la population des n individus? C'est un test classique : 'hypothése
nulle H,, est ici I'hypothése d'un tirage au hasard (sans remise) des n;, individus parmi les n
individus de la population. Cette hypothése assure 1'égalité des proportions (nj/my) et (ny/n)
aux fluctuations aléatoires prés. L'hypothése alternative spécifiera une proportion de ;
anormalement élevée parmi les ny individus.

Soit N la variable al¢atoire "effectif de la modalité ; dans le groupe £" ; dans le
tableau de contingence, la valeur prise par cette variable est N=n;. Sous I'hypothése Ho et
en fixant les marges du tableau, la variable N suit une loi hypergéométrique dont les trois
parameétres sont connus. Si on appelle succes le fait d'appartenir 2 la modalité j, on
s'intéresse au nombre N=nj} de succes observés dans un échantillon de taille ny tiré au
hasard et sans remise parmi les n individus. Plus précisément on considére :

Pk(j)~Probuo(N>njk)

! L'ensemble de ces informations est extrait du manuel d'utilisation du logiciel SPAD-N 2.0 (CISIA, 1992).
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Plus l'effectif nj est élevé, plus cette probabilité hypergéométrique est faible. On
peut donc utiliser les probabilités critiques pk(j) pour classer I'ensemble des modalités "j"
de toutes les variables nominales disponibles.

Ce principe de valeurs tests a été retenu pour comparer et trier par ordre
d'importance les modalités caractéristiques d'un groupe d'individus.

3.3. Méthodes d'analyse des données

La problématique abordée nécessite ['utilisation d'outils statistiques puissants dont
l'usage s'est banalis¢ avec le développement des ordinateurs de bureau. Il ne s'agit pas dans
ce chapitre de détailler les procédures de calcul des méthodes utilisées mais plutdt
d'indiquer (1) leurs principes généraux, (2) les références d'ouvrages qui développent leur
descriptif, (3) leurs limites et contraintes d'utilisation.

Le recours a ces methodes s'est avéré un passage obligé pour répondre au probléme
trait¢. Premiérement, il est reconnu qu'elles sont particuliérement efficaces pour résumer
visuellement l'information contenue dans de grands tableaux de données. Ensuite elles
permettent de confronter deux types d'information (sur la faune et sur le milieu) de fagon a
mettre en évidence d'éventuelles relations entre les deux, que I'écologiste peut ensuite
prendre le risque d'interpréter comme étant ou non des relations de cause a effet. Enfin,
mais ce n'est pas la moindre des qualités de ces méthodes, elles autorisent une analyse
stratifiée, c'est-a-dire que les variations observées par exemple au niveau faunistique,
peuvent étre décomposées en variations dues aux microhabitats, a la station, 4 la saison, ou
a l'année ; ce qui est tres difficilement évaluable d'une autre fagon.

Schématiquement, ces techniques comprennent deux familles principales de
méthodes dont celles qui font appel a l'algébre linéaire, désignées en France sous le terme
de méthodes factorielles, et les autres sous le terme de classification automatique.

3.3.1. Analyses multivariées

Les analyses multivariées sont des méthodes essentiellement descriptives dont
l'objectif est de présenter sous une forme graphique le maximum de l'information contenue
dans un tableau de données (Philippeau, 1986). 11 est en effet toujours possible de calculer
des distances entre les lignes ou les colonnes d'un tableau de valeurs numériques. En
revanche, il n'est pas possible de visualiser ces distances de fagon immédiate : il est
nécessaire de procéder a des transformations ou & des approximations pour en obtenir une
représentation plane. C'est une des tiches des analyses factorielles au sens large, d'opérer
une réduction de dimension de représentations "multidimensionnelles”.

Le choix des méthodes employées dépend principalement des objectifs fixés et de
la nature des données a analyser.

Analyse en composantes principales (ACP) :

L'ACP ne s'applique classiquement que dans le cas dun tableau de variables
continues (tableaux de mesures, de notes ou de rang). Les ACP utilisées dans ce travail sont
dites normées (notées ACPn) car elles sont réalisées sur les données centrées réduites, de
fagon a ce que les résultats ne soient pas influencés par l'ordre de grandeur des variables.
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L'ACPn permet de représenter synthétiquement les relations linéaires existantes
entre descripteurs de structure de peuplements (Philippeau, 1986) et de mettre en €vidence
les ressemblances entre relevés.

Analyse factorielle des correspondances (AFC) :

L'AFC est 1a méthode multivariée la plus adaptée aux tableaux de contingence, c'est
a dire lorsque les cases a l'intersection d'une ligne et d'une colonne correspondent a une

fréquence. Cette méthode, basée sur la métrique du x2 décrit d'une fagon globale la
correspondance entre deux ensembles de caractéres que sont les lignes et les colonnes du
tableau analysé (Dervin, 1983).

Cette technique d'analyse multivariée a été utilisée tres tot pour hiérarchiser des
faciés de microrépartition d'invertébrés sur de petits cours d'eau (Lapchin & Roux, 1977).

Analyse factorielle des correspondances multiples (ACM) :

L'ACM est une extension du domaine d'application de l'analyse factorielle des
correspondances avec cependant des procédures de calcul et des régles d'interprétation
spécifiques. Elle sapplique uniquement & des variables nominales (ou modales). La
présentation des résultats peut étre comparée & celle de 'ACPn, la différence ctant que les
différentes modalités d'une méme variable ont des positions indépendantes les unes des
autres (les modalités successives d'une méme variable ne sont pas obligatoirement
disposées le long d'un axe). '

Analyse de co-inertie :

L'analyse de co-inertie est une méthode particuli¢rement efficace dans I'évaluation
de la co-structure de deux tableaux (Dolédec & Chessel, 1994). Nous l'avons
principalement utilisée pour croiser simultanément linformation faunistique et
linformation mésologique. Elle est réalisable & partir du couplage de différents types
d'analyses simples telles que I'ACP, I'AFC ou 'ACM. La co-inertic a la propricté de
restituer les propriétés qui leur sont associées, aussi bien au niveau de la prise en compte
des différents types de données que dans leurs modes de dépouillement (Mercier, 1991;
Dolédec & Chessel, 1994). Son principe de base est d'imposer une covariance maximale
des scores ("faunistiques” et "mésologiques”) des différents relevés, de manicre a
confronter de fagon optimale la structure des deux tableaux, c'est-d-dire les informations
faunistiques et mésologiques. Les analyses de co-inertie sont également utilisables sur des
analyses multivariées inter-classes ou intra-classes, permettant ainsi la prise en compte ou
I'élimination d'effets spatio-temporels (Franquet & Chessel, 1994).

Notion de variables actives et illustratives :

Il est possible dillustrer les plans factoriels par des informations n'ayant pas
participé 4 la construction de ces plans (= variables illustratives), opération qui va avoir des
conséquences importantes au niveau de l'interprétation des résultats.

Les éléments ou variables servant a calculer les plans factoriels sont appelés
éléments actifs ou variables actives; ils doivent former un ensemble homogéne pour que les
distances entre individus ou observations s'interprétent facilement. Ces variables actives
vont engendrer un sous-espace, qui est réduit pour étre visualis¢, et sur lequel on projette
les variables illustratives.
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Analyses inter- et intra- :

Les analyses inter-classes et intra-classes sont basées sur une modification du
tableau d'entrée (Dolédec & Chessel, 1989).

D'une maniére trés succincie, ies analyses inter-classes se limiteni & la prise en
compte d'un effet (date, station, microhabitat etc..) alors que dans les analyses intra-classes
on supprime cet effet pour mettre en évidence les autres sources de variabilité.

L'analyse inter-groupes consiste a disperser de fagon optimale les centres de gravite
des groupes, qui s'assimilent a des profils moyens. I s'agit en fait d'analyses ordinaires du
tableau des profils moyens par groupe qui s'accompagnent de la projection a posteriori du
tableau initial considéré comme lignes supplémentaires, ceci permettant de voir quelles
sont les variables dont le profil au sein de chaque groupe s'approche ou s'écarte le plus du
profil moyen.

L'analyse intra est une approche complémentaire mais diamétralement opposée,
puisqu'il s'agit d'une analyse sur les ¢carts (ou résidus) aux profils moyens dont I'intérét
réside dans la maximisation de la dispersion autour de 'origine. Concrétement, le tableau
traité est de méme dimension que le tableau initial mais il se compose des données centrées
par groupe. La moyenne des écarts au sein de chaque groupe étant par définition nulle, tous
les centres de gravité des groupes se positionnent a lorigine des plans factoriels issus de
I'analyse simple, ce qui revient a éliminer l'influence de l'appartenance 4 un groupe et a
rechercher la structure encore présente dans la part inexpliquée des données.

Le travail d'Usseglio-Polatera (1991) est l'exemple type d'une utilisation simultanée
du codage flou, d'AFC intra, et de projections illustratives de relevés supplémentaires. Le
sujet de ce travail est la reconstitution de l'évolution mésologique et fonctionnelle du
Rhéne 4 Lyon, de 1959 a 1982. Les données traitées sont des relevés d'éphémeéroptéres et
de trichoptéres effectués par piégeage lumineux.

Logiciels utilisés :

Toutes les analyses multivariées ont été réalisées a partir des logiciels ADE. 3.6
(Chessel & Dolédec, 1993) et SPAD-N 2.0 (CISIA, 1991).

3.3.2. Classifications

Les analyses factorielles fournissent des représentations spatiales continues mais la
complexité de certaines structures est telle que des -projections dans des sous-espaces
peuvent étre insuffisantes. Une typologie sur coordonnées factorielles est alors un moyen
commode d'observation au-dela des premicres dimensions de I'analyse multivariée. Une
classification sur axes factoriels a plusicurs avantages : (1) il y a moins de variables, (2) ces
variables ne sont pas corrélées entre elles, (3) les résultats sont plus stables car en éliminant
les derniers axes factoriels, on supprime une partie de la dispersion (Roux, 1985).

Les classifications hiérarchiques utilisées sont basées sur la méthode de Ward, c'est-
a-dire une agrégation par le moment d'ordre deux. Cette méthode est originale car la fusion
de deux classes n'est pas basée sur une distance entre celles-ci mais sur 'augmentation de la
dispersion intra-classe (Roux, 1985). A chaque pas de l'algorithme, on fusionne les 2
classes qui provoquent la plus faible augmentation du moment intra-classe. Cette
augmentation du moment intra-classe joue donc le réle de la distance dans l'algorithme
¢lémentaire.
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Chapitre III : Etude comparative d'indices descripteurs de la
structure d'un peuplement

Ce chapitre est purement méthodologique. Il dépasse largement le cadre de l'étude
des relations faune-milieu & l'échelle du microhabitat. Il nous a cependant paru opportun de
le présenter car il constitue une étude originale et pratique sur les principaux indices
descripteurs de la structure d'un peuplement, dont les qualités essentielles sont quelques
fois mal connues, et dont le choix pratique est généralement emprunt de subjectivité.

1. Objectifs de I'étude comparative

Les indices descripteurs de la structure d'un peuplement regroupent des mesures
trés différentes les unes des autres, souvent basées sur des concepts eux-mémes tres
différents. Il est classique et conseillé, en écologie, dutiliser plusieurs indices descripteurs
en méme temps (Haedrick, 1975; Ulfstrand, 1975; Bournaud & Keck, 1980; Boyle ef al.,
1990) de fagon a éviter les erreurs d'interprétation et étre plus précis lors d'une analyse. Le
choix pratique des indices est orienté selon deux critéres: premicrement, il est nécessaire
qu'ils apportent une information pertinente vis-a-vis du probléme traité, et deuxiemement,
ils ne doivent pas étre redondants les uns avec les autres.

Or, les relations entre ces indices, souvent étudiés séparément, ne sont pas toujours
clairement établies. Les études comparatives, 4 base d'une utilisation simultanée de
plusieurs indices sur un éventail large de situations, sont relativement rares, tout comme les
analyses de la sensibilité de ces mesures. Il nous a donc paru intéressant de tester les
qualités de 19 indices parmi les plus couramment rencontrés, en préalable a l'utilisation de
quelques uns dans le cadre de I'étude des peuplements de microhabitats.

La démarche adoptée peut étre décomposée en trois €tapes :

-1- 11 s'agit d'abord de discuter des relations globales entre les 19 indices. On les
regroupe classiquement par famille : indices de richesse, de diversité stricto sensu, de
dominance, d'équitabilité. Le but est de savoir d'une part, comment s'organisent ces familles
d'indices les unes par rapport aux autres, et d'autre part, s'il existe des différences
importantes au sein d'une méme famille d'indices.

-2- Une deuxiéme étape est d'étudier les indices deux a deux, et plus
particuliérement de focaliser l'attention sur les différences de résultats que nous avons
obtenues entre des indices qui sur un plan théorique mesurent la méme chose.

-3- Enfin, il nous a paru intéressant de tester la sensibilit¢ des indices a de faibles
variations de la composition d'une liste faunistique.

L'ensemble des résultats obtenus devrait contribuer a clarifier certains points de la
littérature sur les indices et 4 mieux orienter le choix pratique de descripteurs de la
structure d'un peuplement.

2. Procédure d'analyse des différences entre indices
2.1. Listes faunistiques utilisées
Les indices ont été calculés sur 189 listes faunistiques issues des échantillonnages

de 1993. Le niveau systématique conservé pour les calculs est la famille pour tous les
taxons sauf les oligochétes et les hydracariens. Ces données couvrent un ensemble de
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Tableau VI :

Références, formules et codes des indices de structure utilisés

(qi = effectif d'un taxon 1).

No. |Indice Formule Référence Code
1  [Richesse Nombre de taxons différents S
taxonomique
2 |Abondance Nombre total d'individus, »_q; Q
totale T
3 |(Indice de Gleason S Gleason (1922) Gleason
Log,Q
4 |Indice de Margalef S -1 Margalef (1958) Margalef
Log,Q
5 |Menhinick A Log,S Menhinick (1964) Men A
Log,Q
6 |Menhinick B S Menhinick (1964) Men B
JQ
7 {Indice de Aa. -1 Simpson (1949) A
concentration zi:q‘ (% - 1)
Q-1
8 [Diversité de Shannon Z(q )L ( q_) Shamnon & Weaver H
- —+iLlog,| = (1963)
\Q \Q
9 |Diversité -S+1)Lo -S+1 Shannon & Weaver Hmin
minimale Log,(Q)- {(Q ) ng(Q )] (1963) modifié
10 [Diversité Log, (S) Shannon & Weaver Hmax
maximale (1963)
11 |Distance de 2 Mac-Intosh (1967) d(MI)
Mac-Intosh Z(‘la)
12 |Diversité de Q- d(MI) Mac-Intosh (1967) D(MID)
Mac-Intosh
Q-Q ‘
13 |Equitabilité de H Pielou (1966a) €Pielou
Pielou T
14 |Equitabilité de H -H.. Hurlbert (1971) SHurlhert
Hurlbert , min
H max - I_I'min
15 |Equitabilité de Q - d(M1) Mac-Intosh (1967)  |eMac-Intosh
Mac-Intosh Q
Q- %
Js
16 |Equitabilité de JH' Sheldon (1969) €Sheldon
Sheldon z
S
17 |Equitabilité de HH _; Heip (1974) CHein
Heip _
S-1
18 |Equitabilité de 1 Hill (1973) eHill
JH
19 |Equitabilité de 1 Ludwig & Reynolds | efiit mod.
Hill modifié 71 (1988)
o 4

N.B. : De maniére a homogénéiser les formules toutes sont exprimées en base 2.




situations trés diversifiées en matiére de structure de peuplements. Pour exemple, la
richesse varie de 4 a 33 taxons et l'indice de diversité de Shannon-Weaver de 0,11 a 3,74
bits.

2.2. Description succincte des indices biocénotiques testes

Dix-neuf indices décrivant la structure d'une communauté ont ét¢ calculés (totalité
des indices du tableau VI).

L'abondance (1) est lindice le plus simple, il correspond au nombre total
d'individus d'une liste faunistique.

La richesse taxonomique (2) est le nombre de taxons différents. Cet indice semble
étre le moins ambigu et le plus compréhensible (Ludwig & Reynolds, 1988) mais il a le
défaut d'étre dépendant de la taille de l'échantillon (Yapp, 1979). Pour pallier cet
inconvénient, l'indice de Gleason (1922) (3), modifi¢ par Margalef (1958) (4) aurait a
I'époque suscité un grand intérét (Cancela da Fonseca, 1969). 1l est basé sur un concept
simple qui s'inscrit d'emblée dans un cadre spatio-temporel (Frontier, 1983). Selon la
vitesse avec laquelle le nombre de taxons augmente lorsque le nombre d'individus
augmente, la diversité est ressentie comme plus ou moins grande. Plus précisement, les
indices de Gleason et Margalef sont fondés sur I'hypothése de croissance linéaire du
logarithme du nombre de taxons recensés (LogS) en fonction du logarithme du nombre
d'individus examinés (LogQ) : la diversité est alors la pente de la droite obtenue.

-Dans le méme ordre d'idée, Menhinick (1964) (5, 6) étudie des indices qui
répondent a deux propriétés : indépendance vis-a-vis de la dimension de I'échantillon et
distinction entre communautés présentant le méme nombre d'individus.

Ces indices de Gleason (3), Margalef (4), et Menhinick (5, 6) caractérisent la
richesse taxonomique et sont regroupés par certains auteurs sous le terme d'indices de
richesse (Ludwig & Reynolds, 1988). Ils constituent cependant, ce qui induit une
ambiguité de vocabulaire, des indices de diversité (Cancela da Fonseca, 1969). Ils sont tous
les trois basés sur une hypothése précise de la croissance de Ia richesse en fonction de
I'abondance (logarithmique ou linéaire). Il est donc préférable de connaitre la forme de la
relation entre S et Q avant d'utiliser ces indices (Peet, 1974; Ludwig & Reynolds 1988).

D'autres indices de diversité ont été proposés, basés sur un calcul probabiliste
faisant intervenir la fréquence de chacun des taxons qui composent le peuplement. L'indice
de Simpson (1949) (7) est le premier de ce type et I'un de ceux les plus employés (Ludwig
& Reynolds, 1988). 11 est basé sur le calcul de la probabilité que deux individus pris au
hasard dans une population soient de la méme espece. Il varie entre 0 et 1. 11 est souvent
appelé indice de dominance ou de concentration. L'indice de Simpson est également une
expression de la variance d'un peuplement (Viera da Silva, 1979). Bernot (1993) a
démontré que le complément de l'indice de Simpson représente la variance intra-bloc de
n'importe quel tableau de données distributionnelles. Cette variance intra-bloc peut-&tre
complétée par la variance inter-blocs qui est l'inertic du tableau de I'ACP (sur données
distributionnelles) des profils-somme de chaque bloc (Bernot, 1993).

Le concept sans doute le plus étudié et le plus utilisé en écologie (Ludwig &
Reynolds, 1988) pour mesurer la diversité d'une communauté est celui de la théorie de
l'information. L'indice de diversité classique correspondant est celui de Shannon & Weaver
(1963) (8), fondé sur une approche probabiliste. Sa valeur représente la quantité moyenne
d'information apportée par l'attribution d'un individu a une espéce, les effectifs des especes
étant connus. De nombreux exposés de cette théorie ont ét¢ publiés, notamment récemment
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et de fagon synthétique par Frontier & Pichod-Viale (1993).

Son utilisation, et la théorie de base sur laquelle il repose, dépasse largement les
domaines couverts par l'écologie. Krasovskaia (1995) utilise par exemple lindice de
Shannon en hydrologie pour quantifier la stabilité du régime de rivieres au cours du temps.

L'indicc de Shannon-Weaver est indépendant de la taille de I'échantillon (Pool,
1974; Dajet, 1976; Kobayashi, 1981). Les conditions de son application ont largement eté
commentées par Plelou (1966a, 1966b). La diversité de Shannon-Weaver ne devrait €tre
calculée que dans le cas d'un peuplement trés grand, non influencé par le prélévement. Si
cette condition n'est pas remplie, il serait plus correct dutiliser la formule de Brllouin
(Pielou, 1966a). Peet (1974) constate que les deux formules convergent rapidement lorsque
le nombre de "spécimens" augmente. En pratique, les deux formules donnent des résultats
identiques aux derniéres décimales prés, l'utilisation de la formule de Brillouin n'est donc
que rarement nécessaire (in Legendre & Legendre, 1979). Boyle et al. (1990) sur un test de
sensibilité de ces deux indices n'observent pas de différences ni qualitatives, ni
quantltatwes Nous nous limiterons donc a la formule de diversit¢ de Shannon-Weaver
pour ce qui concerne le concept de la théorie de I'information.

Les bornes de cet indice, H'y;, €t.H'yax, SOt calculables avec les formules 9 et 10.
Selon Frontier (1983), méme dans des communautés exceptionnellement diversifiées,
I'indice de Shannon-Weaver parait ne jamais dépasser 4,5 bits.

Un autre concept de mesure de la diversité est celui de Mac-Intosh (1967) fondé
sur une approche géométrique. Il s'agit du résultat d'un travail théorique basé sur une
modification de l'indice de Simpson (formule 6). Un échantillon de S taxons peut €tre
représenté comme un point dans un espace a S dimensions. La distance de ce point &
{'origine, c'est-a-dire la distance (euclidienne) entre 'échantillon et un échantillon vide, est
donnée par la formule de la distance de Mac-Intosh (11). Une mesure de diversité,
indépendante de la taille de l'échantillon Q (Legendre & Legendre, 1979), peut &tre alors
définie par la formule 12, la diversité de Mac-Intosh.

Les indices de Simpson (7) et Mac-Intosh (12) sont souvent regroupés sous le
terme d'indice de dominance (Magurran, 1988) ou d'homogénéité (Kvalseth, 1991), par
opposition au terme dhétérogénéité utilisé par Peet (1974) pour qualifier I'indice de
Shannon-Weaver.

Les indices d'équitabilité (13, 14, 15, 16, 17, 18, 19) mesurent plus
particuliérement la répartition des individus en taxons.

Cette notion; introduite par Pielou (1966a) peut étre définie comme une diversité
relative, c'est-a-dire le rapport entre la diversité observée et la diversit¢ maximale d'un
indice. Pielou (1966a) I'a initialement appliqué a l'indice de Shannon & Weaver (13). Selon
Kvalseth (1991), cet indice a l'inconvénient d'étre fortement dépendant de la taille de
I'échantillon.

L'équitabilité décrite par Hurlbert (1971) tient compte 4 la fois de la diversité
maximale et de la diversité minimale. Cette formule est apphcable a n'importe quel indice
de diversité dont on connait les limites inférieures et supérieures. Dans un souci de
comparaison avec l'équitabilité définie par Pielou, nous l'avons testée sur la diversité de
Shannon-Weaver (14). Cet indice est indépendant de S (Legendre & Legendre, 1979). Le
terme "redondance" désigne la valeur de cet indice moins 1 (Hurlbert, 1971).

Mac-Intosh (1967) a présenté en méme temps que son indice de diversité une
mesure d'équitabilité¢ basée sur une comparaison entre la diversité calculée et la diversite
maximale possible (15).
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Les indices d'équitabilité ont beaucoup ét€ étudiés et plusieurs variantes ont été
proposées. Nous en avons calculé 4 pour les comparer avec les mesures d'équitabilité plus
classiquement utilisées.

En 1969, Sheldon propose une formule exponentielle de I'équitabilité selon Pielou
(18). Si cet indice est écrit selon le principe de Hurlbert, c'est-a-dire en soustrayant au
numeérateur et au dénominateur la diversité minimale, on obtient la formule de Heip (1974)
(17). En 1973, Hill propose une famille d'indices dont une mesure de l'équitabilité (18).
Une variante de celle-ci selon le principe de Hurlbert, que nous appellerons formule de Hill
modifiée, est donnée par la formule (19).

Les calculs de descripteurs de structure et les différentes simulations ont &t¢
réalisés a partir de logiciels en langage Quick Basic 4.5 mis au point par l'auteur.

2.3. Méthodes d'analyse

Les trois approches successives de I'étude des indices de diversité (relations
globales entre eux, relations entre indices pris deux & deux, analyse de leur sensibilité)
correspondent a trois démarches analvthues différentes.

Relations globales entre indices : L'analyse globale des indices entre eux a été réalisée a
l'aide d'une analyse en composantes principales normée (ACPn) sur le tableau [19 indices x
189 relevés]. Cette technique permet d'illustrer globalement les relations entre ces
descripteurs. Son utilisation est justifiée dans la mesure ou elle ne sert qu'a visualiser
globalement les relations entre indices, avant un examen plus attentif de nuage de points
qui permettent de considérer les indices pris deux a deux..

Relations entre indices pris deux & deux : L'étude de la relation entre deux indices permet
de préciser les observations réalisées a partir de TACPn et d'établir si des indices qui sur un
plan théorique sont censés mesurer la méme chose, donnent des résultats comparables.
Pour cela, nous avons utilisé des représentations en nuage de points. Des ajustements de
modeéles linéaires et curvilinéaires ont également été testés de fagon & quantifier
rationnellement la relation entre deux indices.

Tests de sensibilité : Nous avons choisi de tester la sensibilité des 19 indices a 3 types de
modifications des listes faunistiques. Ces. variations, obtenues par simulation,
correspondent & des situations qui sont du domaine du possible : variabilité spatiale sur une
petite échelle d'observation (Downes ef al., 1993), incertitudes dues a un sous-
échantillonnage (Whitehouse & Lewis, 1966; Chavanon & Bournaud, 1980; Rosillon,
1986), variabilité entre deux engins de capture (Macan, 1958; Elliot & Drake, l981a & b,
Rosillon, 1986; Brown et al., 1987), entre différentes stratégies (Kerans et al., 1992) et/ou
entre deux préleveurs (Clifford & Casey, 1992).

Le premier type de variabilité concerne les taxons "rares” (effectif brut < 4,
abondance relative < 5 %, voir figure 13). Les listes faunistiques ont ét¢ modifiées en
retirant ces » taxons rares et en ajoutant a la liste ainsi tronquée un nombre de taxons choisi
de fagon aléatoire, selon une distribution uniforme, entre 0 et 2xn, avec pour chacun, un
effectif choisi également de fagon aléatoire, uniformément, entre 1, 2 ou 3 individus.

Le second et le troisiéme type de simulation concerne respectivement :

- les taxons a effectifs moyens, dont I'abondance relative est comprise
dans l'intervalle [5 ; 40 %,
- les taxons dominants dont 'effectif relatif est supérieur ou égal a 40 %.
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Pour ces deux simulations, l'effectif de chacun des taxons concernés a été
multiplié par un coefficient choisi de fagon aléatoire, sclon une distribution uniforme, dans
l'intervalle [0.75 - 1.25], ce qui revient a diminuer ou & augmenter son abondance de 0 a 25
%.
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Figure 13. : Nature des taxons sur lesquels les trois types de simulations ont été réalisés.

Si I'on réalise 100 simulations, pour les trois types de modifications présentés, sur
les 189 listes faunistiques exploitées, cela faic un total de 100 x 3 x 189 = 56700 listes
faunistiques, soit (x 19) 1077300 valeurs d'indices de diversité! Pour simplifier, il suffit de
diminuer le nombre de listes faunistiques mais il faut alors étre certain de ne pas ¢éliminer
certains types de structure faunistique. Pour cela nous avons utilisé les résultats de I'ACPn
en réalisant une classification ascendante hiérarchique des 189 relevés a partir de leurs
coordonnées factorielles sur les 5 premiers axes de l'analyse (ultra-métrique = méthode de
Ward, logiciel SPAD-N 2.0). Nous avons choisi de subdiviser I'ensemble des relevés en 20
groupes, ce qui nous parait suffisamment important pour ne pas mélanger au sein d'un
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groupe ainsi créé des relevés trop dissemblables en terme de structure faunistique. Chaque
groupe est caractérisé par deux parangons, c'est-a-dire deux relevés situés aux positions les
plus proches du centre de gravité de son groupe. Un groupe particulier n'était compos€ que
d'un seul relevé, il ne pouvait donc avoir qu'un seul parangon, ce qui fait un total de 39
listes faunistiques. Les simulations ont été réalisées sur ces 39 relevés représentatifs de
'ensemble des structures faunistiques rencontrées.

Analyse des résultats de simulation :

La procédure pour obtenir les résultats de simulations exploités au paragraphe
I1.3.2. est décrite figure 14. Pour chaque type de modification des listes faunistiques (sur
taxons rares, a effectifs moyens ou a effectifs dominants), 100 simulations ont permis
d'obtenir 100 listes faunistiques sur lesquelles les indices ont €té calculés. Chaque type de
simulation représente donc un tableau de 19 indices (colonnes) x 3900 relevés simulés
(lignes, = 39 parangons x 100 simulations pour chacun).

L'exploitation de ces résultats reste difficile du fait du nombre important de
données a traiter. Des coefficients de variation (noté¢ CV%) ont été calculés sur la base de
la moyenne et de l'écart-type obtenus pour un indice, sur un lot de 100 simulations d'un
parangon :

CV% = Ecart-type . 110
Moyenne

Le coefficient de variation est un indice de dispersion relative indépendant des
unités de mesure. Il permet ainsi de comparer des distributions de fréquence aux unités
différentes (Scherrer, 1984).

Pour chacun des trois types de simulations nous avons par conséquent un tableau
de [19 indices x 39 CV%] qui correspond aux coefficients de variation pour les 100 releves
simulés a partir d'un parangon.

Il y a trois fagons d'interpréter ces informations, ce qui nécessite trois types d'outils
statistiques :

% 1. L'ordre de grandeur et la variabilit¢ des CV%, pour un indice, sont
représentés sous la forme de "boites & moustaches" (Box-Whiskers, Logiciel
Statistica 4.5). Celles-ci représentent de fagon synthétique, les valeurs maximales,
minimales, médianes, 25 % et 75 % (quartiles). Elles permettent principalement
des comparaisons entre indices.

% 2. Pour savoir quels indices ont les mémes variations, nous avons réalisé des
classifications des tableaux [19 indices x 39 parangons] (distance euclidienne,
méthode de Ward). Les dendrogrammes obtenus permettent de scinder ces indices
en groupes les plus homogeénes possibles sur le plan de leurs réponses aux
simulations testées.

% 3. Les différences de CV% observées entre indices d'une méme famille ont pu
étre testées objectivement au moyen de tests de comparaison de moyennes
(ANOVA, a=5%).
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Figure 15 : ACPn du tableau (19
indices x 189 relevés).

A : Valeurs propres.
B : Premier plan factoriel du cercle
des corrélations.
C : Projection des relevés sur F1-F2.
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3. Résultats-discussion
3.1. Relations entres indices mesurant la structure d'un peuplement
3.1.1 Relations globales enire les différents types d'indices

Une Analyse en Composantes Principales normée (ACPn) a été calculée sur la
matrice [189 relevés x 19 indices] (la totalité des indices du tableau VI).

L'essentiel de l'information est représenté sur les deux premiers axes factoriels
avec respectivement 56,6 et 23,4 % de l'inertie du nuage de points (Figure 15 partie A), ce
qui est un trés bon résultat par rapport au nombre important de données analysées. Il existe
en fait une parenté mathématique entre la plupart de ces indices, ce qui entraine des auto
corrélations et explique au moins partiellement le pourcentage élevé d'inertie expliquée par
les 2 premiers axes. Hill (1973), a partir de la méme observation, a réussi & mettre en
équation un continuum de mesures possibles de la diversité qui inclue entre autres les
indices de Shannon, Simpson et la richesse.

On observe que les relevés sont globalement répartis sur tout l'espace du plan
factoriel F1-F2 (Figure 15 partie C). Cela illustre d'une part la variabilité des situations que
représentent les 189 listes faunistiques en maticre de structure de peuplement, et valide
d'autre part, la démarche consistant a travailler sur I'échantillon des relevés de I'année 1993.

Les axes factoriels F1 et F2 sont trés bien corrélés avec au moins un des
descripteurs analysés (Figure 15 partie B) ; ceux-ci sont, & l'exception peut-étre de
I'abondance, de la distance de Mac-Intosh et de la diversité minimale de Shannon-Weaver,
trés bien représentés sur le plan factoriel, c'est-a-dire proches de la périphérie du cercle des
corrélations. Les deux premiéres composantes principales sont liées & des indices de nature
différente :

- I'axe F1 est fortement corrél¢ d'une part aux indices de diversité qui int¢grent a la
fois la richesse et 1'équitabilité et d'autre part aux indices d'équitabilité (Pielou, Hurlbert,
Mac-Intosh) et de dominance (Simpson et Mac-Intosh). Il correspond & un gradient de
diversité/équirépartition des communautés animales.

- I'axe F2 est 1ié a l1a richesse et a la diversité maximale selon Shannon (le lien fort
entre richesse et diversité maximale était prévisible méme si la relation entre I'un et l'autre
est logarithmique et que I'A.C.P. met en évidence les relations linéaires). F2 est donc plutdt
un axe de richesse taxonomique.

Le premier plan factoriel de I'ACPn représente donc les deux grands concepts,
richesse et équirepartition, que la plupart des indices de structure taxonomique tente de
résumer en une seule valeur.

Le terme de 'diversité' est quelquefois employé pour parler de richesse spécifique.
Cette analyse montre qu'il ne s'agit pas de la méme chose et donc qu'il convient de ne pas
assimiler I'un & l'autre et de ne pas employer le méme terme pour désigner ces deux
concepts. Le paramétre richesse semble nécessaire mais pas suffisant & une évaluation de la
diversité.

Statut particulier de I'abondance :

L'abondance numérique est assez mal représentée sur F1-F2. Ce paramétre serait
relativement indépendant de la diversité : a n'importe quelle abondance peut correspondre
n'importe quelle structure de peuplement. Le terme 'relativement’ est utilisé sciemment car
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Figure 16 : Représentation en nuages de points des indices de diversité pris deux-a-deux. Les chiffres au-dessus de la diagonale représentent les
coefficients de détermination significatifs des modeles qui relient deux indices (n=189; a=5%). Pour chaque couple d'indices, 4 modgles ont été
testés : linéaire (L), exponentiel positif (Exp+), exponentiel négatif (Exp-), logarithmique (Log). Les abréviations utilisées sont dans le tableau V1.
L'indice le plus & gauche est représenté en ordonné.



il existe par exemple une corrélation positive entre la richesse et 'abondance (Frontier &
Pichod-Viale, 1993). :

Beaucoup d'auteurs ont montré l'utilité du parametre abondance pour affiner un
diagnostic sur la qualité d'un milieu aquatique. Bournaud & Keck (1980), par exemple, sur
un cas concret d'analyse des communauiés de macroinveriébrés, concluent que 'abondance
apporte des éléments nouveaux par rapport aux autres descripteurs, notamment sur
l'eutrophisation de la rivicre.

Ce serait donc un paramétre relativement indépendant mais incontournable des
études de peuplements.

3.1.2. Indices de richesse

Il n'y a pas sur 'ACPn d'opposition nette, comme l'on pouvait s'y attendre, entre
des indices qui intégrent dans leurs calculs les valeurs des fréquences des taxons (Shannon-
Weaver, Mac-Intosh, Simpson) et les indices de Menhinick uniquement basés sur une
combinaison de la richesse et I'abondance (Figure 15 partie B). La figure 16 représente sous
la forme de nuages de points les variations de certains indices les uns en fonction des
autres. Un seul indice de Menhinick a été représenté car les deux (formules 5 et 6, Tableau
VI) sont corrélés avec un coefficient de corrélation de Pearson proche de 1. On observe que
la relation la mieux ajustée entre l'indice de Menhinick (Men A) et les indices de Simpson,
de Mac-Intosh ou de Shannon-Weaver est linéaire bien que la dispersion soit importante
(0,48<1r2<0,55).

Les relations entre d'une part les indices de diversité stricto sensu ou d'équitabilité,
et d'autre part l'indice de Margalef sont plus dispersées. Cet indice est plus lié a la richesse
que ne l'est l'indice de Menhinick (Figure 16). Les indices de Margalef et de Gleason sont
dans une position intermédiaire sur le graphique de I'ACPn (Figure 15 partie B),
positionnés sur la diagonale du plan. Leur interprétation n'en serait que plus complexe : on
- situe mal leur signification entre diversité au sens strict et richesse taxonomique.

Parmi les indices de richesse, ceux de Menhinick d'une part, et ceux de Gleason et
Margalef, d'autre part, donnent des résultats trés différents. Les indices A et B de
Menhinick fournissent des résultats plus proches des indices de diversité/dominance que les
deux autres indices de richesse. Ils constitueraient donc un substitut de mesure de la
diversité dans des situations ou l'on ne connait pas les fréquences relatives des taxons (la
dispersion des relations entre indices de diversit¢ et de Menhinick est cependant
importante). L'interprétation des indices de Gleason et de Margalef serait plus incertaine du
fait de leur situation intermédiaire entre richesse et diversité.

3.1.3. Indices de diversité et de dominance

Il existe une forte corrélation linéaire entre les indices de Shannon-Weaver,
Simpson et Mac-Intosh (r>0,95 dans tous les cas).

On observe sur la figure 16 que la relation est trés logiquement forte entre les deux
mesures de dominance, indices de Mac-Intosh et de Simpson. La fonction la mieux ajustée
a une forme d'hyperbole. Cela signifierait concrétement que pour les faibles valeurs de
dominance, l'indice de Simpson est plus sensible que celui de Mac-Intosh et inversement
pour les fortes valeurs de dominance.

La relation est forte mais un peu moins bonne entre ces deux indices de
dominance et celui de Shannon-Weaver, la dispersion du nuage de points étant plus
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importante. C'est la différence de concept qui apparait ici entre mesure de I'hétérogénéité
(Peet, 1974) et de 'nomogénéité (Kvalseth, 1991).

Les deux indices de dominance donnent des résultats trés comparables bien que
dans des situations ot la dominance est faible, l'indice de Simpson est un plus sensible quc
celui de Mac-Intosh et inversement pour des valeurs de dominance forte.

Relations entre indices de diversité/dominance et indices d'équitabilité :

La forte relation entre l'équitabilité et les indices de Shannon-Weaver et Simpson a
déja été rapportée par certains auteurs qui qualifient ces indices de diversité de sensibles
aux abondances relatives des espéces et moins sensibles au nombre d'espéces (Hughes,
1978; Camargo, 1992) car donnant un poids faible aux espéces rares. A l'inverse, Boyle e
al. (1990), sur les résultats de simulations de perturbations de trois types de structures de
communautés, concluent que la réponse de l'indice de Shannon apparait étre surtout une
fonction de changements de la richesse. Cette affirmation a également déja été faite dans
des études de terrain comportant peu de relevés (Osborne et al., 1976). Nos résultats ne
corroborent pas cefte conclusion : la position de la richesse taxonomique sur l'axe F2 de
I'ACPn illustre la différence qu'il y a entre ce parametre et les indices liés a I'axe F1 (Figure
15 partie B). De fagon plus précise, la figure 16 représente les valeurs de l'indice de
Shannon-Weaver en fonction de la richesse et de I'équitabilité. On constate que sur notre
échantillon l'indice de diversité est beaucoup plus lié a la répartition des individus en
taxons (r2=0,79) qu'au nombre de taxons (r2=0,34).

L'indice de Shannon-Weaver (comme les indices de dominance) est nettement plus
sen31ble a I'équirépartition des individus en taxons qu'a la richesse taxonomique.

3.1.4. Indices d'équitabilité

Les indices d'équitabilité de Pielou, Hurlbert et Mac-Intosh, Sheldon et Heip ont
des positions voisines sur le premier plan de 'ACPn (Figure 15 partie B).

Les indices de Piclou, Hurlbert et Mac-Intosh sont fortement corrélés entre eux
(Fpearson=>0,97 pour toutes les combinaisons). De ces trois mesures fortement corrélées, nous
avons retenu celle de Pielou pour la comparer aux 6 autres mesures d'équitabilité (formules
14 2 19, Tableau VI). Partant du principe que tous ces indices mesurent la méme chose, ils
devraient étre plus ou moins étroitement liés par une fonction. Nous avons donc choisi une
représentation en nuage de points qui permet de visualiser les écarts de résultats que l'on
peut obtenir entre l'indice d'€quitabilité de Pielou et les autres indices d'équirépartition
(Figure 17).

L'alignement des points est assez remarquable pour les nuages qui représentent les
équitabilités de Hurlbert et Mac-Intosh en fonction de I'équitabilité de Pielou, confirmant
ainsi la validité des forts coefficients de corrélations lin€aires trouvés. On observe que dans
des cas trés particuliers 1'écart peut étre trés grand entre les valeurs d'équitabilité de
Hurlbert et de Pielou. 11 s'agit de listes faunistiques trés pauvres (8<6) avec un nombre total
d'individus (Q) tres faible. Il en résulte que le rapport S/Q approche 1 ou tout au moins n'est
plus assimilable & la valeur 0, la valeur de H'min augmentant corrélativement. Celle-ci
intervient dans le calcul de I'équitabilité de Hurlbert mais pas de Pielou, par conséquent
I'écart entre les deux mesures d'équitabilité augmente lorsque le rapport S/Q augmente.
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Boyle ef al. (1990) sur des calculs & partir de simulations ne constatent pas de différences
entre I'équitabilité définie par Pielou et celle de Hurlbert. Nous n'avons pas trouvé d'études
comparatives utilisant I'équitabilité de Mac-Intosh, les premiers résultats ne permettant pas
de distinguer de propriétés différentes entre cette mesure et celle de Pielou.

Sur la base de ces résultats, un choix parmi ces indices de mesure de
l'équirépartition n'influencerait donc pas les conclusions d'une analyse. Seuls les cas ou le
rapport S/Q est significativement supérieur a 0 devraient faire l'objet d'une attention
particuliére, l'indice de Hurlbert étant alors, sur le principe, une mesure d'équitabilité mieux
adaptée. Selon Peet (1974), ces trois mesures présentent toutes une grande sensibilite vis-a-
vis de l'estimation du nombre de taxonms, celui-ci étant lui-méme lié a la taille de
I'échantillon.

On observe par ailleurs sur la figure 17 que les formules de Sheldon et Heip
donnent des résultats similaires, l'équitabilité de Heip étant micux liée a l'équitabilité de
Piclou. Il s'agit en fait de I'expression exponentielle de l'équitabilité de Pielou. Cette
transformation mathématique revient concrétement a diminuer la sensibilité de la mesure
d'équitabilité dans la gamme des valeurs faibles et & augmenter cette sensibilité dans la
gamme des valeurs fortes.

Les formules de Hill et de Hill modifiée donnent des résultats trés différents de
ceux obtenus avec lindice de Pielou (Figure 17), confirmant la position particulicre de
I'équitabilité de Hill sur le plan principal de 'ACPn (Figure 15 partie B). Dans les deux cas,
la corrélation avec 'équitabilit¢ de Pielou n'est pas significative au seuil a=5 %. De toute
‘évidence, ces indices ne mesurent pas la méme chose que les indices de Pielou, Hurlbert ou
Mac-Intosh, ce qui pose le probleme de leur signification. De plus, les valeurs prises par
l'indice de Hill modifié sont comprises a prés de 90 % entre 0,50 et 0,90. Cette faible
fourchette de valeurs a pour conséquence qu'une faible variation d'indice peut caractériser
deux structures de peuplements assez différentes.

Les indices d'équitabilité de Pielou, Hurlbert et Mac-Intosh donnent des résultats
trés proches. Les différences observées les plus importantes entre l'indice de Hurlbert et
celui de Pielou concernent des listes faunistiques dont le rapport S/Q est élevé. L'indice de
Hurlbert serait alors, sur un plan théorique, une mesure plus logique de I'équitabilité.

Les indices de Sheldon et Heip sont des formes exponentielles de I'équitabilit¢ de
Pielou et sont de fait plus sensibles & des variations dans la gamme des fortes valeurs
d'‘équitabilité et beaucoup moins sensibles dans la gamme des faibles valeurs d'équitabilité.

Les indices de Hill et de Hill modifi¢ donnent des résultats trés différents de ceux
obtenus avec la formule de Piclou : ils ne mesurent pas la méme chose que les indices
classiques d'équirépartition et sont par conséquent 4 utiliser avec précaution.

’ 3. 2 Tests de sensibilité des indiceé

Remarque : Deé analyses de variance ont permis de vérifier si les groupes formés apres une
troncature de l'arbre de classification sont statistiquement homogenes du point de vue de
leurs CV% moyens. -
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Simulations de type I : sur taxons rares

CV (%)

15 | 1
1 Max
10 :
li[:ll Ullﬁéﬂﬂ L1 [ 1] M
L] 75%
] 25%

. . &
& 9 4 &Y &g 4§.° — Médiane
F'F § § TS 0‘2’@$°~z~$$§

Distance euclidienne, méthode de Ward

1000

800t

600

Linkage Distance

200T

Figure 18 : Simulations sur taxons rares. En bas, dendrogramme des
résultats obtenus par classification. En haut coefficients de variation des
indices classés selon le méme ordre que le dendrogramme.
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3.2.1. Influence des taxons rares

Nous avons voulu aborder le probléme de l'influence des espéces rares sur les
valeurs prises par ces indices. Les animaux rares sont en effet difficiles a échantillonner
correctement. Leur répartition est, a toutes les échelles d'observation, de type agrége et
l'estimation de leur abondance est soumise & une incertitude relative plus importante que
celle des espéces abondantes (Frontier, 1983).

On observe sur la figure 18 que l'on peut séparer les indices en 2 groupes
(troncature apres le deuxiéme noeud du dendrogramme).

Le premier (n=7) est constitué par les indices qui ont les CV% les plus importants
.S, H'phin, Margalef, Gleason, Menhinick B, équitabilité¢ de Heip et équitabilité¢ de Sheldon.
On observe sur les boites 8 moustaches que ces deux indices d'équitabilité ont des CV%
importants mais plus faibles que les 5 autres indices de leur groupe. La troncature du
dendrogramme au niveau du noeud suivant permet d'ailleurs de les séparer en deux sous-
groupes distincts.

Ces 7 indices ont comme point commun d'étre trés dépendants de la richesse. Les
especes rares interviennent de fagon importante dans l'estimation de la richesse de nos
peuplements puisqu'ils peuvent représenter plus de 50 % des taxons présents. Des écarts
d'estimation de la nichesse peuvent alors entrainer une erreur importante sur l'estimation de
la diversité.

Le second groupe (n=12) réunit Q, H', H' .y, I, DsMI, DvMI, Menhinick A,
équitabilités de Pielou, de Hurlbert, de Mac-Intosh, de Hill, de Hill modifié. Il correspond
aux indices dont 75 % des valeurs de CV sont inférieures & 18 %.

Ces 12 indices peuvent €tre subdivisés en 3 sous-groupes (Figure 18) dont le
premier est constitué de H',,, et de Menhinick A qui apparait comme l'indice de richesse
le moins sensible aux simulations sur taxons rares.

Le second sous-groupe, réunit les indices d'équitabilité de Pielou, Hurlbert et Mac-
Intosh, mais des tests de comparaison des CV moyens par ANOVA mettent en évidence des
différences significatives.

sel'1Sibi1itéEqu. de Mac-Intosh < Sensibilit®gqy de Pielou < SenSibilitéEqu. de Hurlbert
Fy 74=4,953 (p=0,029) F), 74=8,151 (p=0,005)

L'indice de Hurlbert cumulerait en fait une partie des variations des 3 indices qui
servent & le calculer (H', H'pax, Hmin). 1'indice de Pielou n'en utilisant que deux (H' et
H'max)-

Enfin dans le troisi¢éme sous-groupe, lindice de Shannon-Weaver est parmi les

plus sensibles avec les indices de dominance. Le principe de calcul des indices de Simpson
et Mac-Intosh défavorise en effet l'influence des taxons a effectifs faibles. '

Conclusions :

Indices de richesse : Les indices de richesse sont a utiliser avec beaucoup de précautions
dans les cas ou le peuplement est représenté par un nombre important de taxons rares, a
effectif et abondance relative faibles. Dans un tel cas, l'incertitude liée a I'échantillonnage
de ceux-ci est importante, l'estimation de la richesse est imprécise, et par conséquent,
l'utilisation de ces indices parait peu fiable.

Parmi les indices de richesse, l'indice de Menhinick A est le moins sensible a
l'estimation du nombre de taxons.
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Simulations de type II : sur taxons moyens
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Figure 19 : Simulations sur taxons moyens. En bas, dendrogramme des
résultats obtenus par classification. En haut coefficients de variation des

indices classés selon le méme ordre que le dendrogramme.
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Indices d'équitabilité : La sensibilité aux espéces rares permet de départager un éventuel
choix entre les indices d'équitabilité les plus classiques. Des indices qui apparaissent
comme trés peu différents au niveau de I'ACPn ont des sensibilités significativement
différentes aux modifications de présence/absence d'especes rares :

Equitabilité de Mac-Intosh < Equitabilité de Pielou < Equitabilité de Hurlbert

Par contre, il n'y a pas de différences significatives entre les indices de Sheldon et
Heip qui sont tous les deux beaucoup plus sensibles aux simulations que les indices de
Mac-Intosh, Pielou et Hurlbert.

Indices de diversité/dominance : Les indices de diversité qui prennent en compte les
fréquences des taxons varient moins. Ce sont de loin les indices dits de dominance
(Simpson et Mac-Intosh) qui apparaissent les plus stables. Ils sont donc tout a fait
utilisables lorsque beaucoup de taxons a effectifs faibles sont présents. Il n'y a pas de
différences significatives entre les deux.

3.2.2. Influence de variations d'effectifs des taxons moyens

La figure 19 illustre les résultats des simulations sur taxons a effectifs moyens. Le
dendrogramme permet de séparer les indices en 4 groupes :

Le premier est constitué d'un seul élément : 'équitabilité de Hurlbert. La situation
particuliére de cet indice vient du fait que quelques valeurs de CV% atteignent 30 %. Ces
valeurs ont été vérifides, il s'agit de nouveau de listes faunistiques avec peu de taxons et
peu d'individus. Ces listes, qui correspondent a des situations observées, ne sont pas
exceptionnelles mais ont simplement un effet trés fort sur lindice de Hurlbert. Cette
sensibilité provient de la prise en compte de la diversité minimale de Shannon-Weaver
(H' min)» qui est d'autant plus importante que le rapport S/Q est €leve.

Les autres indices testés sur les mémes listes ne fournissent pas de telles
amplitudes de variations : ils sont moins sensibles a ce type de modifications.

Le second regroupe les indices sensibles a l'abondance : Q, Hypy,, Simpson,
Distance de Mac-Intosh. Ils sont parmi ceux qui ont les variations les plus importantes.

Le troisiéme groupe réunit tous les indices d'équitabilité, sauf celui de Hill
modifié, plus la diversité de Shannon-Weaver et la diversité de Mac-Intosh.

Les deux mesures de la dominance testées ne réagissent donc pas de la méme
fagon. L'indice de Mac-Intosh (groupe 2) est moins sensible que celui de Simpson (groupe
1) aux variations d'effectifs moyens.

On observe également que les variations de I'indice d'équitabilité de Mac-Intosh a
une sensibilité plus importante que celle de l'indice de Pielou, ce qui a pour effet de les
séparer sur le dendrogramme si l'on choisit “n groupe supplémentaire. De méme, les
variations de Heip sont plus importantes que celles de l'indice de Sheldon.

Le quatriéme groupe est constitué des indices qui ont les plus faibles CV% :
indices de richesse et équitabilité de Hill. La encore, cet indice apparait comme trés
différent des autres mesures d'équitabilité.
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Simulations de type III : sur taxons dominants
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Figure 20 : Simulations sur taxons dominants. En bas, dendrogramme
des résultats obtenus par classification. En haut coefficients de variation
des indices classés selon le méme ordre que le dendrogramme.
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Conclusions :

Indices de richesse : Ce sont les plus stables car le calcul des indices de richesse n'intégre
pas les variations d'effectifs ; les quelques faibles différences de valeurs observées sont
‘|dues aux variations d'abondance. il esi & noter que Iindice de Menhinick B a les
coefficients de variation les plus forts, car c'est le plus dépendant de 'abondance.

Indices d'équitabilité : Seul l'indice de Hurlbert est apparu comme extrémement sensible
aux simulations sur les listes faunistiques dont le rapport richesse taxonomique/abondance
est éleve.

Les différences de résultats entre indices ne sont pas quantitativement importantes
(CV%<10 dans tous les cas) mais sont significatives.

Entre les indices de Pielou et Mac-Intosh, celui de Mac-Intosh est le plus sensible.

Entre les indices de Sheldon et Heip, celui de Heip est le plus sensible.

Indices de diversité/dominance : Ce type de modification des listes faunistiques permet de
séparer les indices selon leur degré de sensibilité :
Indice de Simpson >> Indice de Mac-Intosh > Indice de Shannon Weaver

3.2.3. Influence de variations d'effectifs des taxons dominants

La figure 20 illustre les résultats des simulations sur taxons a effectifs dominants.
Le dendrogramme montre qu'il y a 3 groupes distincts.

Le premier, celui des CV% les plus forts, regroupe Q, H'y,, Distance de Mac-
Intosh, Diversité de Mac-Intosh, Equitabilité de Heip, Equitabilit¢ de Mac-Intosh.

Dans le second groupe on trouve la diversité de Shannon-Weaver, la dominance de
Simpson, Menhinick B, les équitabilités de Pielou, Hurlbert, Sheldon et Hill modifié.

L'indice de diversité de Mac-Intosh (groupe 1) est plus sensible que l'indice de
Simpson (groupe 2) alors que celui de Menhinick B (groupe 2) est plus sensible que
Menhinick A (groupe 3).

Il n'y pas de différences significatives entre les CV moyens des indices
d'équitabilit¢ de Pielou, Hurlbert et Sheldon (F, 73=0.634 non significatif). L'indice
d'équitabilit¢ de Mac-Intosh (groupe 1) est plus sensible aux variations d'abondance des
taxons dominants que les indices précédents (groupe 2).

Le troisiéme groupe réunit les indices aux CV% les plus faibles : Margalef,

Gleason, Menhinick A et 1'équitabilité de Hill (CV% moyens homogenes, F; 10,~0,151 non
significatif).

Conclusions :

Indices de richesse : Ce sont les plus stables car le calcul des indices de richesse n'intégre
pas les variations d'effectifs ; les quelques faibles différences de valeurs observées sont
dues aux variations d'abondance.
Une différence importante de sensibilité est apparue entre les indices de
Menhinick :
Menhinick B >> Menhinick A
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Indices d'équitabilité : Il n'y a pas de différences de réponses entre les indices de Pielou,
Hurlbert, mais 1'¥quitabilité¢ de Mac-Intosh est nettement plus sensible.

Par contre, une différence importante de sensibilité est apparue entre l'indice de
Sheldon et celui de Heip :

Equitabilité¢ de Heip >> Equitabilité de Sheldon

Indices de diversité/dominance : Ce type de modification des listes faunistiques permet
¢galement de séparer ces indices selon leur degré de sensibilité
Indice de Mac-Intosh >> Indice de Simpson > Indice de Shannon Weaver

4. Conclusions

D'une mani¢re générale, nos résultats montrent qu'il existe deux grands types de
mesures de la structure d'un peuplement et plusieurs familles d'indices.

Les deux grands concepts sont ceux de richesse (=nombre de taxons), et
d'¢équitabilité (=répartition des individus en taxons). Le terme de richesse est quelquefois
utilisé pour désigner la 'diversité'. Nos résultats montrent qu'il ne s'agit pas de la méme
chose et donc qu'il convient de ne pas assimiler I'un 4 l'autre et de ne pas employer le méme
terme pour désigner ces deux concepts. Le paramétre richesse semble nécessaire mais pas
suffisant & une évaluation de la diversité.

Les indices peuvent étre regroupés en familles : indices de richesse, de
diversité/dominance, d'équitabilité. Il apparait que des indices appartenant a une méme
famille peuvent donner des résultats trés différents.

Indices de richesse :
Il est possible de résumer les résultats obtenus en 4 points :

(1) les indices de Gleason et Margalef apparaissent comme délicats a interpréter
car ils fournissent des résultats intermédiaires entre indices de diversité au sens strict (tel
que celui de Shannon) et indices de richesse.

(2) Les deux indices de Menhinick sont bien corrélés aux indices de diversité et
équirépartition. Ils seraient les plus intéressants pour éventuellement estimer la diversité
lorsque les abondances relatives des taxons ne sont pas connues.

(3) Les indices de richesse sont trés logiquement les plus sensibles & des variations
de listes faunistiques portant sur les taxons rares. Le moins sensible de tous est celui de
Menhinick A, les autres ayant des sensibilités du méme ordre.

(4) Lorsque les variations de liste faunistique portent sur les abondances des
taxons moyens ou dominants, tous les indices de richesse ont le méme ordre de variation
sauf I'indice de Menhinick B qui est le plus sensible.

Chapitre 11 - Etude comparative d'indices descripteurs de la structure d'un peuplement - page 70




Indices de diversité/dominance :

Nos résultats montrent que l'indice de diversité de Shannon-Weaver comme les
indices de dominance sont nettement plus dépendants de 'équirépartition des individus en
taxons que de la richesse.

Les deux indices de dominance (Simpson et Mac-Intosh) donnent des résultats a
priori comparables bien qu'une analyse plus fine permet de montrer que ces deux indices
sont liés par une fonction qui est une hyperbole. Il en résulte que pour des listes
faunistiques dont la dominance est faible, l'indice de Simpson est plus sensible que celui de
Mac-Intosh et inversement pour des valeurs de dominance forte.

La nature des simulations réalisées a permis de classer ces indices selon leur degre
de sensibilité et d'observer que les deux indices de dominance réagissent différemment a
des variations d'effectifs de taxons dominants ou moyennement abondants :

Diversité de Dominance de | Diversité de Mac-
Shannon-Weaver Simpson Intosh

Sur taxons rares
Sur taxons moyens
Sur taxons dominants

Rq : Le nombre de — est proportionnel au degré de sensibilité de l'indice.
Un motif de fond de plus en plus foncé signifie que l'indice est de plus en plus sensible.

Ainsi, I'indice de Mac-Intosh est plus sensible que l'indice de Simpson a des
variations d'effectifs des taxons dominants. La distance euclidienne sur laquelle il est base
amplifie de fagon importante de petites variations d'une liste faunistique.

Indices d'équitabilité :

Sept indices d'équitabilité ont été testés. Tout au long des analyses nous nous
sommes rendus compte que les indices d'équitabilité de Hill et de Hill modifié étaient tres
différents des autres indices. La conclusion est qu'ils ne mesurent pas la méme chose, mais
nous ne sommes pas en mesure d'apporter des éléments quant 4 leur interprétation, ce qui
ne nous encourage pas a les utiliser.

Les 5 indices restant peuvent étre divisés en deux groupes : d'une part, les indices
de Pietou, Hurlbert et Mac-Intosh qui sont fortement corrélés, et d'autre part les indices de
Sheldon et Heip, également fortement corrélés, et qui sont des formes exponentielles de
1'équitabilité de Pielou.

Les indices de Pielou, Hurlbert et Mac-Intosh ont des sensibilités différentes aux
simulations testées :

Equitabilité de | Equitabilit¢ de | Equitabilité de
Pielou Hurlbert Mac-Intosh

Sur taxons rares
Sur taxons moyens
Sur taxons dominants e -
Rq : Le nombre de ~+ est proportionnel au degré de sensibilité de l'indice.

Un motif de fond de plus en plus foncé signifie que l'indice est de plus en plus sensible.

Equitabilité de Equitabilité de
Sheldon Het

Sur taxons rares
Sur taxons moyens
Sur taxons dominants

Rq : Le nombre de + est proportionnel au degré de sensibilité de l'indice.
Un motif de fond de plus en plus foncé signifie que l'indice est de plus en plus sensible.
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Ce qui différencie I'équitabilité de Pielou et celle de Hurlbert, c'est la prise en
compte de la diversité minimale (H'y;,). L'indice de Hurlbert est préférable a celui de
Pielou dans les situations ou le rapport S/Q approche 1 car dans ces conditions, la diversité
minimale (H'y;;) ne peut plus étre considérée comme égale 4 0. L'indice de Hurlbert a
globalemeni une sensibilité plus grande que l'indice de Pielou.

L'indice de Mac-Intosh a une grande sensibilité aux effectifs de taxons dominants
ce qui peut étre une propriété intéressante qui lui donne une certaine complémentarité par
rapport aux indices de Pielou et de Hurlbert.

Nous pensons que l'utilisation des formes exponentielles des indices d'équitabilité
serait surtout utile pour différencier des situations faunistiques qui correspondent a de
fortes valeurs d'équitabilité (par exemple Equitabilit¢ de Pielou > 0,5). L'utilisation de
I'équitabilité de Heip est préférable lorsque l'on souhaite avoir une grande sensibilité aux
effectifs de taxons dominants.

En conclusion, il existe au sens littéral une infinité¢ d'indices biocénotiques ainst
qu'un trés grand nombre de concepts sur lesquels la formulation de ces mesures repose.

Les résultats que I'on peut obtenir pour différents indices sont cependant souvent
trés proches les uns des autres. Les différences sont dues & des différences de conception
et/ou de sensibilité aux structures qu'ils quantifient. Au sein dune méme famille de
mesures, la sensibilité des indices peut étre différente. C'est ce que nous avons montré de
fagon trés nette avec les indices d'équitabilit¢ mais également avec les indices de
dominance (Simpson et Mac-Intosh) et les indices de richesse. Les propriétés respectives
des indices peuvent apparaitre en fonction des problémes traités comme des défauts ou au
contraire des qualités.

Nos résultats, présentés dans les paragraphes ci-dessus, devraient contribuer a un
choix d'indices plus adapté au probléme traité en fonction par exemple de l'incertitude sur
les abondances relatives des taxons a effectifs moyens ou dominants, de l'incertitude sur
I'échantillonnage des espéces rares, ou de la gamme de valeurs d'indices dans laquelle on se
situe.
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Chapitre IV : Présentation des données mésologiques et faunistiques

1. Données mésologiques
1.1. Fréquence d'échantilionnage des différentes catégories de microhabitats

1.1.1. Les substrats

1.1.2. La vitesse du courant
1.1.2.1. Précision sur la mesure et l'interprétation de la vitesse du
courant
1.1.2.2. Relation entre vitesse en surface et vitesse au fond
1.1.2.3. Analyse des vitesses mesurées au plus prés du support

1.1.3. La hauteur d'eau

1.2. Relations entre les variables mésologiques décrivant le microhabitat
1.2.1. Nature du substrat - Vitesse du courant
1.2.2. Nature du substrat - Hauteur d'eau
1.2.3. Autres variables entres elles

2. Présentation des listes faunistiques
2.1. Identification des taxons
2.2. Aspects quantitatifs
2.2.1. Comparaison par anneée
2.2.2. Comparaison des résultats par bassin-versant
2.2.3. Comparaison par station
2.3. Aspects qualitatifs
2.3.1. Proportions des différents groupes d'invertébrés
2.3.2. Fréquences d'échantillonnage des taxons sur les 350 microhabitats
2.3.3. Fréquences d'échantillonnage des taxons sur les 36 stations/dates
2.3.4. Analyse préliminaire des données faunistiques
AFC du tableau [92 taxons x 36 stations/dates] et CAH sur les
coordonnées factorielles

3. Conclusions



Chapitre IV : Présentation des données mésologiques et faunistiques

Ce chapitre doit permettre une premiére approche des données mésologiques et
faunistiques a travers des parametres classiques de description.

1. Données mésologiques
1.1. Fréquence d'échantillonnage des différentes catégories de microhabitats

Il sagit dans cette partie de présenter les fréquences d'échantillonnage des
microhabitats en apportant une attention particuliére aux différences entre 1993 et 1994.

1.1.1. Les substrats

Le tableau VII indique les fréquences d'échantillonnage des différents supports en
1993 et 1994. Pour les supports mixtes (bryophytes sur blocs par exemple), nous avons
retenu le support qui était quantitativement le plus important.

Le substrat le plus fréquemment prélevé est a base de cailloux-galets. Clest une
classe granulométrique dominante des riviéres que nous avons étudiées. Il est souvent
difficile de caractériser un type de support par la seule granulométrie. Le cas le plus
classique est celui d'un recouvrement en bryophytes ou en algues filamenteuses. Dans
quelques cas, nous avons échantillonné les supports bryophytes ou les algues pour eux-
mémes car les volumes de ceux-ci étaient importants. Nous avons alors essay€ de ne pas
atteindre le niveau minéral. Cela n'est arrivé que deux fois pour les algues, en 1994, alors
que pour les bryophytes la fréquence d'¢échantillonnage est plus élevée mais
disproportionnée entre 1993 et 1994 avec respectivement 5 et 11 % des prélevements.

Si I'on ne tient pas compte des cailloux-galets, les substrats prélevés de fagon
intensive sont les sables-limons, les hydrophytes, les blocs-pierres, les bryophytes, les
litieres et les substrats nus (Tableau VII). Cela représente un panel varié de conditions

mésologiques : substrats de sédimentation, végétaux, granulométries grossiéres, substrats
d'¢érosion.

Tableau VII : Occurrence d'échantillonnage des différents substrats.

1993 1994 Total
Vase 11 5 16
Sable-limon 21 12 33
Graviers 12 7 19
Cailloux-Galets| 70 58 128
Blocs-Pierres 18 9 27
Dalle ou argile 9 11 20
Litiere 14 10 24
Racines 4 7 11
Hélophytes 5 8 13
Hydrophytes 16 15 31
Bryophytes 9 17 26
Algues 0 2 2

[ 189 161 | | 350 |
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Tableau VIII : Fréquence d'échantillonnage des végétaux sur les différentes stations.
Les chiffres intégrent les substrats mixtes on un végétal a été prélevé avec un autre substrat,
méme s'il est minoritaire.

Meuse Bazoilles

Meuse Brixey

Bruche 1
Bruche 2
Bruche 3
Netzenbach
Mortagne 1
Mortagne 2
Mortagne 3
Mortagne 4
Frézelle

™ I'Mouzon

Algues  Cladophora

Enteromorpha
Lemanea
Oedogonium
Vaucheria
spp. 1 1 1

Bryophytes Amblystegium riparium 1 11
Brachytecium rivulare 1 1
Chiloscyphus polyanthus 1
Cinelidotus fontinaloides 1
Fontinalis antipyretica 2 1§{2
Plagiothecium sp. 2 1
Platyhypnidium rusciforme 1 2
Scapania undulara 6
sp. 1

Hydrophyte?f' allitriches spp. i 1
Myriophyllum spicatum 4
Nénuphars sp. 4
Potamogeton crispus 4
Potamogeton natans 2
Ranunculus fluitans 1 4 i 4
Ranunculus peltatus , 2
Ranunculus sp. 1 1:1
Zannichelia sp.

U U SIS 'S

—
[2))
[\

il

Hélophytes Berula erecta 1
Butomus umbellatus
Carex sp.
Gallium sp. 1
Glyceria fluitans 3
Juncus sp. 1
Phalaris sp. 1 1

e LY. 11 k%)
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Une grande variété d'espéces végétales a également été prélevée. Le tableau VIII
indique sur quelle (s) station (s) des végétaux ont été¢ échantillonnés. Les fréquences de ce
tableau intégrent les substrats "mixtes”, qui correspondent & un mélange de supports de
nature différente.

Nous avons classé les végétaux supérieurs en hydrophytes ou hélophytes, selon les
définitions de Montegut (1987). Les hydrophytes étudiés dans la thése sont des hydrophytes
radicants, fixés au fond de l'eau, a l'aide des rhizomes et de leurs racines latérales.

On observe quaucun végétal n'a été prélevé sur la station Mortagne 2. Seule une
touffe de callitriches a été trouvée mais elle était trop petite pour représenter un
échantillon. De méme, sur la station Frézelle, un seul prélévement de végetaux, des
macrophytes, a été réalisé sur les 4 campagnes. En fait, entre la premicre et la seconde
campagne, un nettoyage des berges réalisé par les propri€taires riverains, a entrainé la
suppression du seul atterrissement ou des végétaux prélevables s'étaient développés (Berula
erecta). Enfin, sur la station Bruche 3, seule une touffe d'algues filamenteuses a été repérée
mais elle était trop petite pour étre prélevée.

Ces deux stations sont en opposition avec les stations du Mouzon et de la Meuse a
Bazoilles ou des végétaux de nature tres différente ont €té prélevés sur les 4 campagnes.

1.1.2. La vitesse du courant

1.1.2.1. Précision sur la mesure et l'interprétation de la vitesse du
courant

Comme l'ont montré Ambiihl (1959), Bournaud (1963), Décamps et al. (1975), et
Statzner et al. (1988), il est nécessaire de préciser que les conditions hydrauliques les plus
importantes pour un organisme animal sont 'undisturbed velocity passing through its
frontal projection ared'. Pour un organisme benthique, de la taille du mm, cette mesure est
délicate a évaluer du fait du gradient de vitesse qui existe & la surface de n'importe quel
support.

Sur un fond irrégulier, de type cailloux ou graviers, I'écoulement de l'eau est
turbulent, c'est-a-dire qu'en un point précis de la surface du substrat, le courant est une
fonction de sa vitesse et des forces de friction qui rendront les eaux turbulentes (Dussart,
1966, p. 254 = figure 21). Des zones d'eaux mortes pourront alors étre colonisées par des
organismes qui ne toléreraient pas de forts courants. Il existe également a la surface de
supports lisses une épaisseur d'eau de 1 a 10 mm ou la vitesse est réduite et que I'on appelle
la couche limite. On peut y trouver des invertébrés présentant une face munie d'appendices
ou de dispositifs de fixation au substrat et une autre soumise, et adaptée, & l'action du
courant (cas des éphéméropteres Heptageniidae, Studemann et al., 1992).

Par conséquent, la vitesse du courant mesurée 5 cm au-dessus d'un support a l'aide
dun micro moulinet de type OTT ne représente qu'une estimation globale de
l'environnement hydraulique du parch et masque la subtilit¢ de la répartition des
contraintes hydrauliques. Cette information permet cependant de caractériser "l'ambiance
hydraulique" autour du support prélevé. Une étude plus fine de microrépartition des
invertébrés en fonction du courant nécessiterait l'utilisation d'un anémomeétre a laser
Doppler qui permet de mesurer une vitesse de courant dans un espace de I'ordre du demi
centimétre, c'est 4 dire a l'endroit précis ou se tient un animal. Ces mesures seraient
cependant difficiles a réaliser in sifu, et ne représenteraient que des mesures instantanées.
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Figure 21 : Eaux mortes et vitesse du courant dans un torrent (modifié¢ de Ambiihl, in Dussart,
1966, p. 254).
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1.1.2.2. Relation entre vitesse en surface et vitesse au fond

Remarque : Les termes vitesse au fond et vitesse au plus pres du support sont employés
pour désigner la méme chose. Lorsque le substrat occupe toute (ou partie de) la colonne
d'eau (végetaux, racines, blocs), et que le prélévement n'a pas €té réalisé au fond, la vitesse
a été mesurée a hauteur de l'endroit préleve.

La vitesse au fond est celle que subissent les invertébrés benthiques. Il est donc
logique d'essayer d'estimer cette vitesse plutdt que celle de surface. La vitesse de surface est
cependant plus facile & mesurer et/ou a estimer. L'objet de ce chapitre est de montrer si les
€carts de valeurs entre les deux sont numériquement importants et fréquents.

Il est nécessaire de rappeler que pour que la mesure avec un micro moulinet soit
fiable et précise, les bords de I'hélice doivent se situer & au moins 5 cm de la surface et 5
cm du support. L'hélice ayant un diamétre de 4 cm, il n'est donc matériellement pas
possible d'effectuer les mesures si la hauteur d'eau n'excéde pas 13 cm.

La figure 22 représente la vitesse de courant mesurée au plus prés du support en
fonction de la vitesse mesurée en surface. Les 207 microhabitats sur 350 ou une seule
vitesse de courant a été mesurée ne sont pas sur le graphique. On observe que dans le cas
de faibles vitesses de courant, les mesures entre le fond et la surface sont proches du fait
des faibles différences de valeurs que cela représente. Dans 114 cas sur 193, la vitesse de
surface est plus grande que la vitesse au fond, ce qui représente un schéma classique. Les
différences peuvent atteindre 91 cm/s, et dépassent 25 cm/s dans 36 cas (soit 31,6 %). Dans
16 cas sur 193, la vitesse du courant au fond est plus importante que la vitesse en surface.
La différence maximale est de 47 cm/s ; elle dépasse 25 cm/s dans 3 cas, représentant alors
des différences de plus de 70 %.

Des différences importantes ont donc été constatées entre vitesse en surface et
vitesse au fond. Elles sont principalement dues au "relief" (microtopographie) et a la pente
du lit de la riviére qui contraignent I'écoulement et modifient la vitesse de la lame d'eau. A
'échelle de la station, d'autres parameétres peuvent également influer sur la vitesse du
courant comme par exemple la pente, la sinuosité du lit (sa direction) ou la section
mouillée.

Ces résultats mettent en évidence que la vitesse de surface est un estimateur
médiocre de la vitesse au fond. Dans ces conditions, seule la vitesse au fond sera retenue
pour la suite de nos analyses.

1.1.2.3. Analyse des vitesses mesurées au plus prés du support

Les vitesses de courant mesurées au plus prés du support varient de 0 & 160 cm/s.
Les valeurs au-dela de 100 cm/s sont peu fréquentes (14 sur 350), il s'agit dans la plupart
des cas d'une lame d'eau a écoulement laminaire, accélérée par l'effet simultané d'une
diminution rapide de la profondeur et le passage sur un substrat dont la surface est lisse.

D'une maniére générale, il y a un certain deéséquilibre entre les fréquences
d'échantillonnage de nos différentes gammes de vitesse (Figure 23), avec un plus grand
nombre de prélévements réalisés entre 0 et 30 cm/s. Sur nos stations, beaucoup de supports
de natures différentes seraient en fait dans cette gamme de vitesse.

On observe également des différences entre 1993 et 1994 (Figure 23). La premiére
année, une grande majorité de supports a €t¢ prélevée a des vitesses inférieures a 30 cm/s,
avec un nombre important de microhabitats entre 20 et 30 cm/s. En 1994, la gamme de
vitesse de 30 a 80 cm/s a été beaucoup plus €chantillonnée qu'en 1993, au détriment des
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Figure 22 : Relation entre la vitesse du courant mesurée 5 cm sous la surface et la vitesse du
courant mesurée au plus pres du support (en cm/s). La fléche est située sur la diagonale du
plan ; elle n'a pour but que de faciliter la lecture du graphique.
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Figure 23 : Fréquences d'échantillonnage des différentes classes de vitesses de courant

mesurées au plus prés du support, en 1993 et 1994,
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vitesses inférieures & 30 cm/s. Ces résultats sont liés aux conditions hydrologiques dans
lesquelles nous avons prélevé, avec des débits plus importants au printemps 1994 qu'au
printemps 1993 (voir chapitre I).

En conclusion, les résultats présentés montrent que la vitesse de surface s'avére €tre
un estimateur assez médiocre de la vitesse au fond.

Le nombre de prélevements réalisés entre 0 et 30 cm/s de vitesse au fond est
numériquement important. Il correspondrait 4 une plage de vitesses de courant ol l'on
trouve un tres grand nombre de supports de natures différentes.

Les gammes de vitesses de courant €chantillonnées sont sensiblement différentes
entre les deux années avec, en 1994, un plus faible nombre de prélévements dans la gamme
de vitesse inférieure a 30 cm/s, compensé par un plus grand nombre d'échantillons pris
entre 30 et 80 cm/s. Les conditions hydrologiques rencontrées au printemps 1994 sont tres
probablement en cause.

1.1.3. La hauteur d'eau

Plus de 58 % des supports ont ét¢ prélevés a des profondeurs inférieures a 20 cm/s
(Figure 24). La tranche d'eau ou nous avons effectué le plus de prélévement est celle de 10
a 20 cm/s (40,6 %). Cette gamme de hauteur est la plus fréquemment observée sur nos
stations aux dates d'échantillonnage. Les hauteurs maximales de prélévement atteignent 65
cm, ce qui correspond & la limite de possibilité de prélévement avec un appareil de type
Surber.

Fréquence d'échantillonnage
0 20 40 60 80 100 120 140 160

<10
[10-20[
[20- 30
[30- 40[
[40- 50
{50 - 60[
[60 - 70]

Profondeur (cm)

|

Figure 24 : Fréquence d'échantillonnage de la hauteur d'eau (n=350).

1.2. Relations entre les variables mésologiques décrivant le microhabitat

La plupart des variables "utilisées pour décrire les points échantillonnés sont
classiquement considérées comme interdépendantes selon des schémas complexes
(Minshall & Minshall, 1977; Lamberti & Resh, 1979; Statzner et al, 1988; Jowett &
Richardson, 1990). Leur séparation n'est qu'une procédure visant & permettre une
interprétation plus aisée des observations écologiques.

Il s'agit dans cette partic de mettre en évidence (1) les relations fortes entre les
descripteurs classiques du microhabitat, (2) les différences éventuelles entre 1993 et 1994.
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Figure 26 : Relations entre la granulométrie du sédiment et la vitesse du courant.
a : Relations globales. b : Détails pour des vitesses de courant inférieures 4 40 cm/s.
Représentations extraites de Prodon (1976), p. 17.
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Les données analysées sont celles des deux années de prélévement. Sur les figures

25, 27 et 28, les premiers supports représentent un gradient granulométrique, les suivants
sont les substrats organiques.

1.2.1. Nature du substrat - Vitesse du courant

La figure 25 montre la fréquence d'échantillonnage des différents substrats en
fonction de la vitesse mesurée au plus pres du support.

Les 6 premiers substrats représentent un gradient granulométrique. On constate une
augmentation progressive de la vitesse de courant médiane, et de la gamme de vitesse
concernée, en fonction de la granulométrie, des substrats 'vases' jusqu'aux substrats 'pierres-
blocs'. 11 est intéressant de noter que les supports dalles, roche mére, argile ont été
échantillonnés dans une gamme de vitesses modestes (5 & 46 cm/s), alors qu'ils peuvent €tre
considérés comme des substrats d'érosion, c'est-a-dire qu'ils subissent l'action érosive du
courant en période de crue.

120

80

T
H I—__‘
]

Vitesse mesurée au plus preés du support (cm/s)
8

. T al g
10 T 1
20 ;l Lr e e —[ n T 8%
2 ] I B N O T L T e
é { C 1 75%
o LT — 25%
Vase viers locs-P. Hélophytes Hydroph; Al L
Sable—LimonGm Cx-Galets o PDalle-R.méte Lire “E'Whm B Rasines O Médiane
Nature du support

Figure 25 : Relation entre la vitesse du courant mesurée au plus prés du support ¢t la nature
des microhabitats prélevés présentée sous la forme de boites & moustaches (7=350).

La plupart des échantillons d'hydrophytes et de bryophytes ont été prélevés a des
vitesses comprises entre 20 et 80 cm/s, la valeur médiane étant 4 environ 50 cm/s. Les
hélophytes n'ont par contre été prélevées qu'a une vitesse médiane de 25 cm/s, et assez
exceptionnellement a des vitesses supérieures a 40 cm/s. Les racines ont ¢ét¢
échantillonnées dans une large gamme de vitesses, avec une valeur médiane de 39 cm/s. A
l'inverse, les litiéres n'ont été trouvées que dans des vitesses de courant trés faibles.

La nature du substrat est en partie dépendante de la vitesse du courant.

Plusieurs auteurs ont modélisé la relation entre la vitesse du courant et la
granulométrie du sédiment (Figure 26, représentations extraites de Prodon, 1976, p. 17). En
fonction de l'importance du courant et de la granulométrie, il y a érosion, transport,
¢branlement, stabilité ou sédimentation. En milieu torrentiel, il est admis que la
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Figure 27 : Relation entre la hauteur d'eau ef la nature des substrats prélevés présentée sous la
forme de boites a moustaches (n=350).
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Figure 28 : Relation entre la distance 4 la berge et la nature des substrats prélevés présentée
sous la forme de boites 4 moustaches (n=350).
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granulométrie du substrat est généralement imposée par les crues bien qu'elle devienne en
partie indépendante du courant 2 la suite de la baisse des eaux (Lavandier, 1979). Pour
Statzner et al. (1988), la granulométrie du substrat seul est un descripteur assez pauvre des
conditions hydrauliques au niveau du support, principalement parce que la granulométrie
reflete des conditions hydrauliques passées qui peuvent éire différentes de celles observeées
au moment de 1'étude.

Sur nos riviéres, il semblerait que la relation entre granulométrie du substrat et
vitesse du courant soit tout de méme assez étroite. Une hypothése est que ces résultats sont
la conséquence des événements hydrologiques qui se sont produits en automne 1993 et au
printemps 1994, dans un délai assez court avant que nous ne prélevions (voir chapitre I,
page 19).

Reice (1980) souligne que le constat d'une relation entre la granulométrie et la
vitesse de courant est classique depuis les travaux de Moon (1939), et que cela rend
difficile toutes les interprétations basées sur des relations de cause a effet entre d'une part la
nature du substrat ou la vitesse du courant, et d'autre part la dynamique des communautés
benthiques. '

En conclusion, sur nos stations, les substrats minéraux, par leur granulométrie,
intégrent une notion de vitesse de courant (présente ou passée) ou au moins, celle
d'ambiance rhéophilique.

1.2.2. Nature du substrat - Hauteur d'eau

Il semblerait que les variables nature du substrat et hauteur d'eau soient assez peu
lides.

Les quelques relations que I'on peut observer entre la nature du support et la hauteur
d'eau sont en partie explicables par le principe d'échantillonnage.

La figure 27 montre par exemple que les supports "bryophytes" et "racines" sont
ceux dont la hauteur médiane est la moins importante. Méme s'il parait logique que les
bryophytes soient situés a des hauteurs peu profondes, il semblerait que nous ayons eu une
tendance a prélever ces microhabitats plutot en surface. C'est particulicrement vrai pour les
racines d'arbres (aulnes en général) du fait de leur structure avec un chevelu plus développé
au niveau de la surface.

La présence/absence, I'abondance ou la morphologie d'espéces végétales aquatiques
est classiquement considérées comme étant une fonction de la vitesse du courant
(Chambers et al., 1991), de la hauteur d'eau (Ramm, 1988), ou de la granulométric du
substrat (Wiegleb, 1984; Haury, 1985). Les relations trouvées entre végétaux et profondeurs
sont donc logiques.

1.2.3. Autres variables entres elles
Nature du support-distance a la rive :

La figure 28 met en évidence deux grands types de support qui ont été prélevés a
proximité d'une berge ou dun atterrissement. Il s'agit d'abord des substrats de
sédimentation, 'vase-sable-limon', qui, dans ce type de riviére, se retrouveraient plus
facilement sur les rives qu'au niveau du chenal. La seconde catégorie regroupe les substrats
d'érosion 'dalle-roche-mére-argile-racines’. Il est logique que les racines d'arbres de la
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Figure 29 : Relations entre la vitesse du courant au plus prés du substrat, la hauteur d'eau et la
distance 4 la rive présentées sous forme de nuages de points (n=350).
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ripysilve soient proches de la rive. Les autres supports doivent trés probablement leur
nature aux contraintes hydrauliques plus importantes sur les rives quau niveau du chenal.

De plus, cette catégorie inclut 4 échantillons prélevés sur la rive gauche artificielle (béton
arm¢) de la Mortagne 3.

Vitesse de courant - Hauteur d'eau - Distance a Ia rive :

La figure 29 montre qu'il n'y a pas de relations entre la vitesse du courant, la hauteur
d'eau etla distance a la rive.

2. Présentation des listes faunistiques
2.1. Identification des taxons

Le tableau IX présente la liste faunistique globale des taxons récoltés durant les
deux années d'é¢tude. La nomenclature est reprise de la Limnofauna Europea (Illies, 1978).
Les limites de déterminations ne sont pas homogénes sur toutes les stations/dates faute de
temps et de spécialistes. Une liste faunistique homogene, valable pour l'ensemble de nos
350 microhabitats est présentée sur la figure 34. Elle représente un total de 97 taxons qui
peut étre reporté a 102 unités taxonomiques si 1'on considere que les larves et adultes de
coléopteres constituent des taxons respectifs.

La richesse faunistique importante s'explique par la diversit¢ des milieux
échantillonnés : torrents vosgiens sur le bassin alsacien, riviere de piedmont dans les
Vosges (massif et département), rivi¢res de plaine dans le bassin de la Meuse.

Tableau X : Liste des taxons uniquement trouvés en Alsace lors de la campagne de
printemps 1993. Les effectifs représentent la somme sur les 4 stations.
(L=larves, N=nymphes, A=adultes)

Taxon Famille Genre/espéce Effectif

Plécopteres Perlidae Dinocras 3
Perla marginata 1

Perla sp. 4

Taeniopterigidae Taeniopteryx 5

Trichoptéres Beracidae 4
Limnephilidae Drusinae 9

Ephéméroptéres Ephemerellidae Torleya major 8
Coléopteres Haliplidae (A) Haliplus 1
Helodidae Hydrocyphon deflexicolis 1

Mollusques Bythinellidae Bythinella 1
Hétéroptéres Corixidae Micronecia 1
Hydrometridae 1
Diptéres Blephariceridae (L & N) Liponeura 38
Dixidae 5

Tipulidae Stygeropsis 7

Certains taxons n'ont été échantillonnés que sur des stations alsaciennes lors de la

campagne de printemps 1993 (Tableau X). Il s'agit d'animaux trés spécialisés et leurs
effectifs sont relativement faibles.
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Famille

Tableau IX : Limites de détermination des invertébrés.
Celles-ci ne sont pas systématiques pour toates les listes faunistiques.
(L=larves, N=nymphes, A=adultes, P=pupes)

P CHhl : 1

__Sous Famfile/Genreforpheo

l:m

Leuttra sp.

Perlidae

Amphinemzra sp.
Protonemura meyeri
Protonemura nitida

Trichoptires Bemeiheﬂ.‘)

(L)

py a2 (L&m

Goeridag (L & N)
Hydropsychidas (L & N)

Lan

Limmephilidas (L & N)

od idss (L & N)

Ephemeridae

Familis Sous Farslile/Genrelespice
Coléoptires Curculionidae (L & A)
Dryopidae Dryops
Dytiscidae (L & A) Colymbetinae Bybius (L)
Hydroporinas
Dytiscinae (4)
autres ou ran déterminés (1. & A)
Elmides (L & A) Elmis aenza
Elmis spp.
Esolus paratlelepipedus
Lirmnius volekmari
Limntus perrisi
Limnius sp.
Normandia
Oulimnius tuberculatms
Riolus subviolareus
Stenelmis canalieudata
autres ou non déterminds
Gyinidze (L & A) villosus
autres ou non déterminds
Haliplidee (1. & A} Haliphss
autres ou rian déterminds
Helodidae Helodes
Hydrocyuton deflexicolis
Hydraenidaa Hydraena riparis
Hydrophilidae
autres ou non déserminés
Mallusques Ancylidee Atroloxus
Ancyus fuviaritis
Bithyniidas Bithyria
Bythinelidae Bythinella
Hydrobiidae Potamopyrgus jenkinski
autres cu non déterrrinds
Lymmasidae Lymnae
Radix
Netitides Theodosus flaviesilis
Physides Physa
Planosbides
autres o non déterminds
Sphaeriidae Pisidium
Sphaeriuem
Unionddas Anodonte
Undo
Velvatidae Veivata
Crustacty Asgllidas Asellus equatieus
Gammaridse
Sididae Diaphanoxoma
Hét bolnch "
Coixitlae Micronecla
autres au non déternvinty
Genides
Hydrometridae
Naucoridag Naucoris
Mesoveliidas Mesovelia
Veliidae
Légidoptives  Pyrlidgs
Mégalaptives  Siafidae Stalis
Byménoptire Agriotypis
Callemboles
Plauuipernes Sisyra
Hydracariens
Némathelminthes
Cuidaives Hydra
Spougiaires
Digtires Anthomyidas (L & )
Athericidae Aherix
Blephariceridas (L & F) Liponewra
Ceratopogonidee (L & N)
Chiroponidae (L & N)
Culicidae
Dixidas
(L 30)]
Empididas (1. & N) Atalantinas
Hemerodrominas Hevserodromia
Ephydiides
Limomdidee (L&N)  Amtocha
Dieranota
Eriocera
Hexatoma
2Molophitas
X
¥
2z
Psychomiidae (L & N}
Siuliidae (L & N}
‘Tabanidas
Tipalidae Stygeropzis
Tipuda
autres ou non déterminds
Triclades Dugpesiidas Dugezia gonocephala
Dugesia sp.
Plenasidse Polyeelis
at ey i ey 0‘ N
Helobdefla stagnalis
Hewriclepxis morginata
Piscicolidse Pisctealo geometra
Olignchites Lombricides
Lumbricufidss
“Naididse Stylarta locustris
autres ou non détermints
awires o non déterminds
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2.2. Aspects quantitatifs

Au total, ce sont 302068 macroinvertébrés qui ont été extraits des 350 microhabitats
préleves.

Si l'on divise le nombre total dindividus d'une station/date par le nombre
d'échantillons prélevés, on obtient une valeur de densité moyenne, pour une surface de 0,05
m2. La densité nous donne une idée de la capacité globale d'accueil du milieu.

Les densités moyennes par station/date varient de 225 & 2182 animaux par
microhabitat pour une moyenne de 858 invertébrés. Ces écarts peuvent étre dus a plusieurs
facteurs dont les principaux sont la nature des microhabitats prélevés, les potentialités de la
station en matiére de productivité macrobenthique, la saison (qui conditionne les cycles
biologiques), des modifications mésologiques intégrées par le peuplement faunistique,
telles que des variations de débits.

2.2.1. Comparaison par annee

Une différence importante dans les effectifs moyens d'invertébrés par microhabitat
apparait entre 1993 et 1994 (Figure 30, calculés sans les stations alsaciennes). L'effectif
moyen plus important de 1994 est dii a une augmentation des effectifs moyens au
printemps (+ 612 invertébrés) et en automne (+ 231 invertébrés).

Par ailleurs, au cas par cas, des différences peuvent étre observées sur une méme
station d'une campagne a l'autre (cf. 2.5.).

2.2.2. Comparaison des résultats par bassin-versant

Les riviéres situées sur le bassin versant alsacien des Vosges n'ont été
¢chantillonnées qu'au printemps 1993, ce qui limite les comparaisons possibles. Les
effectifs moyens récoltés sont triples par rapport & ceux obtenus a la méme période sur le
versant lorrain des Vosges (riviere Mortagne) (Figure 30).

D'une maniére générale, quelle que soit la saison, la Mortagne a des densités
d'invertébrés plus faibles que les riviéres du bassin de la Meuse. Il est probable que ces
différences s'expliquent essentiellement par deux caractéristiques de la Mortagne :

- La qualité physico-chimique de l'eau est particuliére avec une minéralisation tres
faible qui peut étre limitante pour l'installation de certains invertébrés (crustaces,
mollusques).
- La nature des supports organiques disponibles pour la faune est moins diversifice,
les substrats de la Mortagne étant trés faiblement végétalisés. Dans ce type de
milieu, avec une certaine pente, de 'ombrage et une eau peu minéralisée, les apports
hétérotrophes dominent la production autotrophe (Bazaguren & Pozo, 1994). De
plus, les essences végétales qui environnent cette riviére, au niveau de nos stations,
sont principalement des résineux, qui n'ont pas le méme attrait pour les
macroinvertébrés que des débris de feuillus.
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Figure 32 : Proportions relatives des effectifs de différents taxons, pour les 4 campagnes de
prélévement; les deux années et la somme des 2 années. Les valeurs présentées n'intégrent
pas les résultats obtenus sur les stations alsaciennes. Le graphique du bas ne tient compte
que des insectes.
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2.2.3. Comparaison des résultats par station

Les stations peuvent étre réunies en trois groupes sur la base des effectifs moyens de
leurs microhabitats (Figure 31) :

L 1. Les stations dont les effectifs moyens sont sensiblement égaux en 1993 et 1994

pour une méme saison : Meuse a Bazoilles et Meuse a Brixey.

2. Les stations dont les effectifs moyens sont trés différents sur les deux années

pour les deux saisons : Frézelle, Mortagne 1, 2 et 4.

©3. Les stations pour lesquelles on n'observe une différence qu'au printemps :

Mouzon et Mortagne 3.

2.3. Aspects qualitatifs
2.3.1. Proportions des différents groupes d'invertébrés

Sur lensemble de nos 350 échantillons faunistiques, les trois groupes
numériquement majoritaires sont respectivement les diptéres, les oligochétes et les
crustacés (Figure 32). Ce résultat est dii au fait que ces taxons comprennent beaucoup
d'especes, certaines sont trés ubiquistes et/ou prolifiques (Gammaridae).

Si I'on retire ces animaux, les groupes présentants les plus forts effectifs sont alors
les éphéméropteres et les trichopteres, et dans une moindre mesure les coléopteres.

Pour une méme saison, les proportions de chaque groupe d'invertébrés sont
comparables (Figure 32). Par contre, on observe que les proportions d'animaux sont trés
différentes entre le printemps et l'automne. Les trichopteres, coléopteres et crustacés sont
proportionnellement plus importants au détriment des dipteres.

Deux différences nettes apparaissent entre l'automne 1993 et 'automne 1994 :ily a
plus de plécopteres la seconde année et moins de coléoptéres. Ces différences entre les
deux automnes induisent des différences significatives entre les inventaires faunistiques
globaux de 1993 et de 1994.

2.3.2. Fréquences d'échantillonnage des taxons sur les 350
microhabitats

La figure 33 permet de visualiser les fréquences d'échantillonnage de 92 taxons sur
les 350 microhabitats prélevés. Ces fréquences ont ét€ décomposées en fonction de
l'effectif brut obtenu sur les différents microhabitats : 1 ou 2 individus, de 3a 5, de 6 a 10,
et plus de 10 individus.

On observe que les effectifs trés faibles (1 ou 2 individus) représentent des
fréquences d'échantillonnage trés importantes pour une majorit¢é de taxons.
L'échantillonnage de ces animaux aux faibles densités est donc soumis a une incertitude
importante, et devrait avoir de lourdes conséquences sur les diagnostics de la qualité
biologique d'un cours d'eau réalisés a partir des macroinvertébrés (cf. chapitre V). Le
niveau de détermination des taxons présentés est le plus souvent la famille. A un niveau de
détermination plus précis (mé€me simplement au genre), les faibles effectifs sont
obligatoirement encore plus importants.

Chapitre IV - Présentation des données mésologiques et faunistiques - page 91



0 50 100 150 200 250 300 350
; D (Tromomidar S _'___'-'___—'_'——_—_—_—_——__——__——_'T“m\__
i el . — —— s N\ s I
: @ Haiter 5 i £ NN\ E— A
. 2 A AN )
: A5 NIRRT, F————— [ oo
i J:re— - e OO N — ; oo : Do
1 Di Stnetiddee S P R T Y I : v | o
| MO Spbacriidac AN 1 o ! Lo ! Lo
: Of Ligoatiise § 2E28E NN . } R M .
; EP Eptemaeredidas AN ! A Lo o
! R Gamaritse EONNW o [ ' [ .
i TR Linaaptitides S £22 NN Lo oo R Lo
i DI Ceratopopenider S i NN o A . [
: Neinsinzthes E2 N I o Lo N - :
| TR Sericostometitee. %2 IO ' o L Lo Lo
i Ry e N T o o o R
i g PL Lewtra E NN . o F o R
i ] DI Eppidicae NN ' | [ A ' I )
1 é MO Amine 22 NN s SR Lo . : - . ; [
; [ Ripuentes BN 7 ¢ Lo ; . Lo . .
' 265 NN S— TR ; : : I . oo
| TR Prctommitlae § 22NN | o o i | N | oo
; P Pogoacts SN\ —1 i . ! ; Lo ' o
| fr O ™ T NN S—— : A . [ i o
; TR Giasnsstidae S 7825 SR | ' b : Lo
! RSN =N\ — | . ; . : o
1 it MNMETN__ | P I A
Leptoptebidlse FZENN\ S ) : . H : ! . ' ! :
AC Eppotelidae SENNN - : ; ' R ' : . H
Pi Adhers Y : P : : | Lo
AC Piseicols gecoetrs SN . 1 ' ! ‘ A A
DI Peychodidss S NN — ' : [ ‘ o ' '
TR Oatticorpe s AN ' ! o : N
CO Hyvirzear A ENN ' ' ! ! ' Vo
MO Lsmoscidse ENNY | ' ! ! -
2o Btz TGS [ cod : H
|
t IR Effectifs >10 Effectifs de 6 4 10 Effectifsde 3, 4 ou 5 [ Effectifs de 1 ou 2
{
r
B =350
0 10 20 30 40 50
L
Ll 1
1 N
1 N
—1 i
— :
\ 1
H ;
H H
; H
; .
: ;
J H
i .
' )
H )
1 .
H H
) H
1 H
' ;
' H
| i
, H
) J
. '
) 1
W Effectifs >10 Bl Effectifsde 6410 N Effectifsde 3, 4ou5 [ Effectifsde 1 ou 2

Figure 33 : Fréquence d'échantillonnage de 92 taxons au sein des 350 microhabitats prélevés.
Les limites de détermination sont variables en fonction des difficultés systématiques rencontrées.
A : taxons échantillonnés dans plus de 50 relevés. B : taxons échantillonnés dans moins de 50 relevés.
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2.3.3. Fréquences d'échantillonnage des taxons sur les 36
stations/dates

Le tableau XI représente les fréquences d'échantillonnage de 92 taxons calculées sur
les 36 stations/dates de prélévement. Des permutations de lignes nous ont permis de
présenter le tableau de fagon a visualiser :

- A, les taxons récoltés sur toutes les stations,

- B, les taxons échantillonnés systématiquement sur la Mortagne et en Alsace, mais

pas forcément sur toutes les stations de la Haute-Meuse,

- C, les taxons échantillonnés systématiquement sur la Mortagne mais pas

forcément sur toutes les stations alsaciennes ou meusiennes,

- D, les taxons échantillonnés de fagon sporadique sur les trois bassins versants,

- E, la faune spécifique a I'Alsace et la Mortagne,

- F, la faune spécifique a la Mortagne et la Haute-Meuse,

- G, la faune spécifique a 1'Alsace et la Haute-Meuse,

- H, les taxons uniquement échantillonnés en Haute-Meuse,

- I, les taxons uniquement échantillonnés sur la Mortagne,

- J, les taxons uniquement échantillonnés en Alsace.

Les taxons récoltés a toutes les stations/dates (A) sont communs et correspondent a
un niveau systématique relativement élevé. Les dipteres (Chironomidae, Ceratopogonidae,
Simuliidae) et oligochétes regroupent des especes aux exigences extrémement variées, que
'on peut potenticllement trouver partout. Les Baetidae, Hydropsychidaec et Elmidae
constituent également un ensemble varié d'invertébrés, mais pour chacun des exigences
écologiques plus spécifiques et généralement une plus grande polluosensibilité (certains
Baetidae et Hydropsychidae étant cependant trés polluorésistants). La présence trés
fréquente (B, C, D) de plécopteres Leuctridae, Nemouridae, Perlodidae, d'éphéméropteres
(Ephemerellidae, Heptageniidae, Leptophlebiidae, Ephemera danica) et de trichoptéres a
fourreaux (Limnephilidae, Sericostomatidae, Odontocerum albicorne, Glossosomatidae)
permet d'étayer cette conclusion.

Si l'on compare les invertébrés qui n'ont ét¢ échantillonnés que sur deux bassins
versants (E, F), on constate que le trichoptére Ecnomus est le seul invertébré que 'on trouve
exclusivement sur la Mortagne et I'Alsace. Ce résuitat doit cependant étre pondéré par le
fait qu'une seule campagne d'échantillonnage a pu &tre effectuée en Alsace, ce qui peut
influer sur ces résultats. Par contre, il y a respectivement 12 et 4 taxons communs entre
d'une part la Mortagne et la Haute-Meuse, et d'autre part 'Alsace et la Haute-Meuse. La
Mortagne et les riviéres de la Haute-Meuse ont une faune commune mais l'on observe que
les fréquences d'échantillonnage sur la Mortagne sont souvent plus faibles. Une hypothése
est que cela marque le caractére intermédiaire de la Mortagne entre un milieu de moyenne
montagne et des rivieres de plaine.

Enfin, des invertébrés n'ont été¢ échantillonnés qu'en Haute-Meuse (H), sur la
Mortagne (I) ou en Alsace (J). La faune spécifique 4 la Haute-Meuse est surtout composée
de mollusques, pour lesquels les conditions physico-chimiques sont favorables, ainsi que
d'odonates et d'hétéropteres qui y trouvent des microhabitats favorables a leur
développement. On note également la présence des trichoptéres Hydroptilidae qui se
nourrissent du contenu cellulaire des cellules végétales des macrophytes ou des algues
filamenteuses du Mouzon et de la Meuse. Sur la Mortagne le taxon le plus caractéristique
est le Chloroperlidae Isoperia. Pour ce qui concemne le bassin versant de la Bruche, des
Blephariceridae Liponeura ont été trouvés sur les gros galets de la station 3, attestant du
caractére lotique de ce milieu. Les autres taxons sont spécifiques au Netzenbach, comme
les
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Tableau XI : Fréquence d'échantillonnage des taxons parmi les 36 station/dates de prélévement.
Les chiffres indiquent le nombre de campagnes ol un taxon a été échantillonné

Alsace Mortagne Haute-Meuse

DI Chironomidae S
Oligochétes

Co Elmidae S

EP Baetidae

TR Hvdropsychidae S
DI Ceratopogonidae S
Hydracariens

Di Simuliidae S

DI Limoniidae S

EP Ephemerellidae
CR Gammaridae

TR Limnephilidae S
Némathelminthes

TR Sericostomatidae S
PL Leucta

MO Ancylidae

TR Rh Rhyacophila S
TR Psychomyiidae S
TD Pl Polycelis

TR Goeridae S

EP Heptageniidae

CO Hy Hydraena A
CO Dytiscidae S

MO Sphaeriidae

DI Empididac

DI Psychodidae S

EP Caenis

TR Leptoceridae S

TR Glossosomatidac S
TR Odontocerum albicorne S 1
PL Nemouridae 1
PL Perlodidac 1
TR Lepidostomatidae S
DI Tabanidae 1
EP Ephemera danica
EP Leptophlebiidac 1
DI Athericidae

MO Lymnacidae

AC Glossiphoniidae
DI Tipulidae

CR Asellus aquaticus
ME Sialidae Sialis
CO Haliplidac S 1 1 3
CO Helodidae L 1 1
CO Hydrophilidae L 1 1 2 1
Lépidoptéres Pyralidae 1 1 2 1
PL Taeniopterygidac 1 1 1
OD Cordulegasteridac 1 2 1

HE Veliidae 1 i 1
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TR Ecnomus L

Tableau XI (suite)

Alsace

Mortagne

Haute-Meuse

Bruche 1

Bruche 3

Meuse Bazoilles
Meuse Brixey

Frézelle

Mouzon

~[Bruche 2

~|Netzenbach

AC Erpobdella

AC Piscicola geometra

Cridaires Hydra

OD Gomphidae

OD Ca Agrion

CO Gyrinidae L

MO Planorbidae

DI Anthomyidae S

TR Brachycentridac L

HE Mesovelia

DI Stratiomyidae

DI Dolichopodidae S
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HE Corixidae

MO Valvata

MO Bithynia

TR Hydroptilidae S

OD Platycnemis pennipes

MO Unionidae

MO Hydrobiidas

OD Coenagrionidae

CO Dryopidae Dryops

MO Physa

OD Libellulidae Orthetrum

MO Neritidae Th. fluviatilis

HE Aphelocheirus aestivalis

OD Lestidac

Spongiaires

HE Gerridae

HE Naucoridae Naucoris

Pp (G) Sisyra

PL Chloroperlidae Isoperla

CO Curculionidae S

DI Culicidae
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trichoptéres Beraeidae qui sont spécifiques des zones amont (Tachet et al., 1980) de cours
d'eau.

2.3.4. Analyses préiiminaires des données faunistiques
AFC du tableau [92 taxons x 36 stations/dates] et CAH sur les
coordonnées factorielles

Cette analyse a pour objet de montrer les différences globales de composition
faunistique entre stations/dates et d'essayer de les expliquer par les différences d'année, de
saison ou de station de prélévement.

Données analysées :

Le tableau analysé est composé en ligne des 36 stations/dates que nous avons
échantillonnées, soit 1 campagne (printemps 1993) pour 4 stations, et 4 campagnes pour les
8 autres stations (voir paragraphe I1.1.1.).

En colonne sont placés les Logy(Effectif+1) des taxons qui composent les
peuplements faunistiques. La transformation des abondances en classes de progression
géométrique de raison 2 permet de réduire les disparités numériques entre taxons a faibles
effectifs et taxons a forts effectifs.

Les limites de détermination sont celles les plus poussées sur l'ensemble des 350
relevés (liste sur la figure 34). Lorsque plusieurs stades ont été échantillonnés pour un
méme taxon (larves, pupes, nymphes, imagos), c'est la somme qui a été retenue. Méme les
animaux échantillonnés 1 fois sur 36 ont été pris en compte de fagon a ne pas supprimer la
faune spécifique des stations alsaciennes (prélevées seulement au printemps 1993).

Procédure :

Une analyse factorielle des correspondances simple (AFC) a été réalisée sur le
tableau faunistique [36 stations/dates x 97 taxons] (Figure 34). Puis, une classification
ascendante hiérarchique (CAH, méthode de Ward) calculée a partir des coordonnées des
relevés sur les 10 premiers axes factoriels a permis de déterminer les ressemblances
faunistiques entre station/dates. Les résultats obtenus avec cette classification ont ensuite
facilité l'interprétation de la position des taxons sur les premiers plans factoriels de 'AFC.

Résultats :

Les trois premiers axes factoriels permettent d'extraire respectivement 24,2; 9,8; 7,7
et 6,5 % de l'inertie du tableau analysé (Figure 35).

Pour faciliter l'interprétation de la position des relevés sur les plans F1-F2 et F3-F4,
nous y avons projeté les centres de gravité d'échantillons regroupés par station, par saison
ou par année (Figure 35).

La dispersion des centres de gravité correspondant aux stations est plus importante
que ne lest celle des saisons, les deux étant plus importantes que celle des années. Cela
signifie que les différences de composition faunistique sont essentiellement dues aux
différences entre stations, puis aux différences entre saisons, et enfin aux différences entre
années de prélevement.
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Plécoptdres Amphinemura Coléoptéres Curculionidze
Chloroperlidae Dryops
Isoperla Dytiscidae
Leuctridae Elmidae
Nemoura Gyrinidae
. Perla Haliplidae
36 stations/dates Perlodes Helodidae
Protonemura Hydraena
M . Taeniopterygidae Hydrophilidae
Tableau faunistique Techopties Bersia Dipirs Ahomyie
Brachycentridae Atherix
Ecnomus Atrichops
97 taxons Glossosomatidae Ceratopogonidae
. Goeridze Chironomidae
Stations/Dates Hydropsychidae Dixide
Hydroptilidae Dolichopodidae
Lepidostomatidae Empididee
1E Leptoceridae Limoniidae
2 Limnephilidae Liponeura
3 Odontocerum albicorne Psychodidae
H: Polycentropodidae Simuliidae
5 Psychomyiidae Stratiomyidae
7 Rhyacophila Tabanidae
8 i Tipulidae
/ﬂ% : Ephéméroptéres
TaxonsZe11 léaeudae Crustacés  Asellus aquaticus
12 aenis Gammaridae
\ 13§ Ephemera danica Mollusques  Acroloxus
Ephemerellidae Ancylus fluviatilis
Habroleptoides Anodonta
Habrophlebia Bithynia
Heptageneiidae Hydrobiidae
Hétéroptires Corixidae Lymnaeidae
Gerridae Physa
Hydrometridae Pisidium
Mesovelia Planorbidae
Naucoris Sphaerium
Veliidee Theodoxus fluviatilis
Aphelocheirus aestivalis Unio
M¢égaloptéres Sialis Valvata
Lépidoptires Achites Erpobdellidae
Planipennes Sisyra Glossiphonis
Odonates  Agrion Helobdella stagnalis
Cocpagrionidae Piscicola geometra
Cordulegasteridae Tricledes  Dugesia
Gomphidae Polycelis
. g N Lestidae Cnidaires  Hydra
Espace multidimensionnel Libellnlidse Ortherram ~ Hydracariens
P Némathelrai
des relevés Oligochbtes penp
Station/Date 26

C.A.H.

Fy (sur coordonnées

factorielles des 10
premiers axes)

méthode de Ward}.

Station/Date 8
Station/Date 12

L ationDae2

Station/Date 9

Figure 34 : Procédure d'analyse des 36 stations/dates a partir de leurs peuplements d'invertébrés
(97 taxons pris en compte).
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Niveau de . .
regroupement Stations Saisons Années

I 0,15 Bruche 1 P 1993
| 0,37 Mortagne 4 P 1993
I 0,18 Mortagne3 P 1993
Niveau de regroupement choisi ! 151 Bruche 2 P 1993
pour définir des groupes de | 0,13 Mortagne 2 P 1993
stations/dates
I 0.1 Mortagne 2 P 1994
\ l 0,06 Mortagne 4 P 1994
0,98 Mortagne 3 P 1994 |.
I 0,24 Mortagne 1 P 1993
l |- 4,22 Mortagne 1 P 1994
| 6,77 N Bruchi3 _ P 1993
L 7,17 N;t—zenbach P 1993
I — 0,32 Mortagne3 A 1993
] 0,12 Mortagne 2 A 1993
| r 1,11 Mortagne 2 A 1994
I - 0,34 Mortagne 3 A 1994
| I. 0,09 Mortagne 4 A 1993
L 4,05 Mortagne 4 A 1994
I 0,19 Mortagne 1 A 1993
I |- 11,32 Mortagne 1 A 1994
I 0,06 Frézelle P 1993
I 079 Frézelle P 1994
| 0.1 Frézelle A 1993
| r 30,72 Frézelle A 1994
| 0,56 Meuse Bazoilles P 1993
l I_ 2,49 Meuse Bazoilles P 1994
I l. 0,07 Meuse Bazoilles A 1993
110,05 Meuse Bazoilles A 1994
: — 1,25 Meuse Brixey P 1994
0,32 Meuse Brixey A 1994
I 0,21 Meuse Brixey A 1993
I 175 Meuse Brixey P 1993
| 45 Mouzon P 1993
I —_— 152 Mouzon P 1994
| 02 Mouzon A 1993
_¥ } r Mouzon A 1994

Figure 36 : Dendrogramme présentant les résultats de la classification ascendante hiérarchique
calculée sur les coordonnées factorielles des stations/dates sur les 10 premiers axes de I'AFC., Les
chiffres en face de chaque extrémité de I'arbre correspondent aux indices de niveau de
regroupement des noeuds (un noeud est ici la perte d'inertie occasionnée par sa formation). Les
informations sur la station, la saison (P=printemps, A=Automne), et 'année sont présentées pour
faciliter I'interprétation du dendrogramme. Les regroupements (encadrés) sont ceux obtenus pour
un découpage de l'arbre de classification au niveau du trait pointillé (voir texte).
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Aucun des deux plans factoriels ne permet de différencier nettement les deux
années de préléevements. Les légéres différences de position sont dues au nombre plus
important de stations échantillonnées au printemps. Les différences de composition
faunistique entre les années seraient donc minimes.

Position des stations sur les 4 premiers axes :

Les stations des bassins versants de la Mortagne et de la Bruche sont bien
regroupées sur le plan factoriel F1-F2 de I'AFC. Elles sont en cela trés différentes des
stations du bassin de la Haute-Meuse qui montrent une forte hétérogénéité. Celles-ci sont
en effet disposées selon un gradient qui va de la Frézelle au Mouzon en passant par les
deux stations sur la Meuse. On observe également que la dispersion des stations sur ce plan
est faible, c'est-a-dire qu'elles sont trés peu éloignées de leurs centres de gravité respectifs.

L'axe F3 permet essentiellement de séparer les 4 stations du bassin versant de la
Haute-Meuse, ainsi que la station Netzenbach du reste des stations alsaciennes. Les 4
stations de la riviére Mortagne sont situé¢es au méme endroit sur cet axe, ce qui signifierait
(si lon considére également F1-F2) que leurs peuplements respectifs sont
fondamentalement assez peu différents.

L'axe F4 marque le caractere saisonnier des peuplements faunistiques. Il permet de
séparer les stations/dates de printemps, sur la partie négative de l'axe F4, des stations/dates
d'automne, sur la partie positive.

Résultats de la classification:

La CAH a été réalisée sur les 10 premiers axes factoriels ce qui représente 74,18 %
de l'inertie totale du tableau analysé. Les résultats de cette analyse intégrent donc beaucoup
plus d'informations que les deux premiers plans factoriels. Ils peuvent par conséquent
valider, ou au contraire remettre en cause, la vision tronquée que l'on a du tableau
faunistique lorsqu'on se limite aux premiers axes factoriels de 'AFC.

Le niveau de regroupement choisi est un compromis entre deux objectifs : celui de
ne pas séparer des stations/dates qui auraient sensiblement la méme faune, et, a l'inverse,
celui de créer des groupes qui ne soient pas trop hétérogenes.

Si l'on choisit de tronquer l'arbre de classification au-dessous du 1¢r noeud, on va
constituer 2 groupes avec d'une part les stations/dates de la Meuse a Bazoilles, de la Meuse
a Brixey et du Mouzon, et d'autre part les stations de la Mortagne, de 1'Alsace et de la
Frézelle (Figure 36).

La station Frézelle, située sur le bassin de la Haute-Meuse, aurait donc une faune
invertébrée plus proche des riviéres vosgiennes que des riviéres de son propre bassin
versant.

Si l'on choisit de constituer 5 groupes (coupure de l'arbre apres le 4™ noeud), on
met en évidence un trés fort effet station. Les stations/dates du bassin de la Haute-Meuse
sont regroupés par station, le dernier groupe étant constitué des stations/dates alsaciennes et
de la Mortagne. Si I'on demande un groupe supplémentaire (comme présenté sur la Figure
36), on sépare les échantillons vosgiens en fonction de la saison.

11 est intéressant de noter que sur le bassin de 1a Meuse, les différences faunistiques
sont plus dues a des différences entre stations qu'a des différences entre saisons, alors que
c'est l'inverse pour les stations du massif vosgien.

Chapitre IV - Présentation des données mésologiques et faunistiques - page 100



2 s 2 M 32
- R +© L, o~ @ 0 "I" 30
e, e 7\/2 0
TPL Chloroperlidae] |||“““||llll||u.. k
"PL Nemoura A F e, 4
*PL Chloroperlidae 2 L Sein
TR Brachycentridae 22 HH 18 e
PL Ppotonemura 27 e
«PL Perlodes .
. .. «PL Isoperla DI Dolich idae AC Helobdella stagnalis
EP"Heppagenciidac _PL Amphlj):emum oliphopods " MO Physa
€O Curculionidat, ~ : OD Libelluiidze Orthetrata| b+ &
Y cmmgmegmmpp.}ﬁehs ridne oHE Corixidae e
5 Heplagenelidae Hydm  COHgiplidae :
— SPlixdmenal DI psychodidae " MO Valvara  -MOTHo
DI Liponm Tl]){uLengnﬂdaeidoswmﬂaEﬁMmovdae eliaf ﬂAmwyu]nl!sljs TR Leptoceri }[Fi,gséﬁ%%ﬁ:momdam
PL Leuctras ¥ Hydracariensq ) H . EPIOPUES ) gee D] Anthomyidae D Coenggri
CO Pytiscidze Lisidium OD AgriofflossipemiaRisCEals geomets e S
TR Rhyacophila S folidoe Lymnaeidae %p G face Platycnemis MO Bithynia

? B
%6 13 Rhyacophilaj . %;ﬁgﬁ%ym EP Caeniss MO Acrotogus pemnipes .| F
| aEHOPIeyEIdae EF, Ephemerellidae® %CO Gyrinidae  CODYoPS 4 aIR Hydroptilidaz 1

TR Sericostomatidae » TR Limnephilidgd HE Aphelocheirus aestivalis .
e, _ﬁm’ TR Glossossomati C&B&m EP Baetidae MO Anodonte [ o o A
- . o
S « TRE DI Tabatidae OD Legtidae . ad
TR Odontocerum albicorne » AC Erpobdellidae ™
DI Atrichops
TR Psychomyiidae CR Asellus aquaticus OD Platycnemis
" TR Polygentropodidae ‘ penmpes|
N |
COHelodidae ~CR Gargmaridae MO Hydrobiidae RN
EP Ephemera danica MO Theodoxus fluviatilis v
EP Habrophlebia
Odontoce: EP Habroleptoides ME ialls HEfphelocheirus
albicorng Tae aestivalis
A L . A
[::] :,.‘ . . .0.
L. T F: a
w DI Stratiomyidae i ¥ ) D
TD esia .
_?i ¥sychomyiidag Dogesiy © | DI Atrichops
) e \ . ] 1T it .
L 4 L[ o RON I B B | K58 S
9 N, 4 A v e ™ e -
“® @ o ogr
EP Ephemera . O Theodoxus| | , N .
ap mabroleptoid; ;;“EJ’ i ’ l\f fluviatilis] | "M Hydrobiidac| |73 B ke

[ ©
Quelques uns des
taxons situés au

centre du plan
factoriel F1-F2 :

EP Baetidae

Figure 37 : Premier plan factoriel de I'AFC du tableau (36 station/dates x 97 taxons).

A : histogramme des valeurs propres. B : projections des variables actives (taxons). Les plans
factoriels situés a la périphérie du plan des invertébrés correspondent 2 la représentation des
abondances de certainx taxons (en gras) sur F1-F2. Pour en faciliter la lecture, les plans factoriels
de quelques uns des taxons situés au centre de F1-F2 sont présentés dans l'encadré C.
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On remarque également que si l'on demande encore un groupe supplémentaire, la
station Netzenbach se distingue des autres stations de printemps du massif vosgien, ce qui
rejoint tout a fait les interprétations que l'on peut faire des deux premiers plans factoriels.

Différences faunistiques mises en évidence par I'AFC :

Le plan factoriel F1-F2 est celui qui extrait le maximum de l'information
faunistique. La distribution des animaux et des stations s'y effectue selon un gradient
orienté grossiérement selon l'axe F1. Les taxons les plus ubiquistes occupent le centre du
graphique (Figure 37, partie C). Ce terme ubiquiste regroupe les animaux qui, pour nos
niveaux de détermination, sont rencontrés sur une trés large gamme de cours d'eau, comme
par exemple les oligochetes, les diptéres Chironomidae et Ceratopogonidae, les
trichopteres Hydropsychidae, les éphéméropteres Baetidae, les coléoptéres Elmidae ou les
hydracariens. On observe cependant que la position centrale des taxons ne signifie pas
qu'ils sont présents partout, cas du mollusque Ancylus fluviatilis qui n'a jamais €té observé
sur la station Frézelle.

A Textrémité négative de F1, pour les coordonnées les plus fortes sur F2, on
retrouve de nombreux plécoptéres sensibles & la qualité physico-chimique de Il'eau,
notamment au niveau de son oxygénation : les Chloroperlidae (il s'agit de Chloroperia
torrentium), les Nemouridae Nemoura spp., Protonemura, Amphinemura, et les Perlodidae
Perlodes et Isoperla. Ces invertébrés sont sur la méme partie du plan factoriel que les
trichopteres Brachycentridae et Goeridae (essentiellement le genre Silo), que les planaires
Polycelis, et les éphéméroptéres Heptageniidae. Cette faune est classiquement rencontrée
sur les stations du rhitron relativement préservées.

La superposition des centres de gravité¢ des stations de la riviére Mortagne sur la
méme partie du plan factoriel (Figure 35) nous montre que ces-invertébrés sont plus
abondants sur cette riviere.

Pour des coordonnées plus faibles sur F2, on trouve un autre ensemble de taxons :
les diptéres Blephariceridae Liponeura sp. et Limoniidae, les trichoptéres Lepidostomatidae
et Rhyacophila spp., les plécoptéres Leuctra spp.. Ces animaux ont été plus
particulicrement échantillonnés sur la Bruche et/ou la Mortagne aval.

11 est nécessaire de préciser que la position des stations du bassin versant alsacien
est probablement biaisée car une seule campagne y a été effectuée contre 4 pour les autres
bassins. Nous n'avons pas voulu pondérer au niveau de 'AFC cette disproportion, car cela
aurait donné une importance exagérée a des taxons échantillonnés une seule fois et avec
des effectifs trés faibles (voir tableau X).

Sur la partie négative de l'axe F2, et toujours pour des coordonnées négatives sur F1,
la Frézelle est caractérisée par de fortes abondances de taxons de substrats meubles tels que
Ephemera danica, le prédateur mégaloptére Sialis, mais aussi le Triclade Dugesia, les
diptéres Stratiomyidae, les coléoptéres Helodidae, les éphéméroptéres Leptophlebiidae
Habroleptoides et Habrophlebia, ainsi que les Gammaridae. La présence de ces deux
derniers taxons, plutot détritivores, est sans doute le résultat des quantités importantes de
débris organiques qui recouvrent le lit de cette riviére (d'aulnes en particulier dont la valeur
nutritive est généralement supérieure aux autres essences végétales -voir Canhoto & Graga,
1995).

On observe a partir des graphiques représentant les abondances que la faune la plus
caractéristique de la station Frézelle est commune & d'autres stations, mais avec une
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abondance moindre. Cela montre le caractére intermédiaire de cette station sur un plan
faunistique entre stations vosgiennes et meusiennes.

Si l'on suit le gradient que représente 1'alignement des stations de Haute-Meuse, on
trouve ensuite la station Meuse a Brixey (Figure 35). Celle-ci est essentiellement
caractérisée par les mollusques Hydrobiidae et Theodoxus fluviatilis, les crustacés Asellus
aquaticus, les trichopteres Polycentropodidae (Figure 37).

On observe également sur F1-F2 que la station Meuse 4 Brixey est plus proche au
niveau de la composition faunistique de la station Mouzon que de la seconde station sur la
riviere Meuse, ce qui est confirmeé par les résultats de la CAH (Figure 36). Une partie de la
faune commune est constituée de diptéres Atrichops, d'hétéropteres Aphelocheirus
aestivalis, d'odonates (Figure 37).

La présence du Gomphidae Onychogomphus forcipatus (sur le Mouzon et la Meuse
a Bazoilles) indique selon Aguesse (1968) une certaine richesse en faune aquatique.

Dans les cours d'eau irlandais, Aphelocheirus aestivalis est surtout rencontré dans
les eaux courantes bien oxygénées de rivieres larges et peu profondes (Bracken, 1974 in
Dolédec, 1986). Sur I'Ardéche, Dolédec (1986) n'observe quasiment cet invertébré que sur
des stations avec une certaine vitesse de courant.

Conclusions :

Les différences de composition faunistique entre les stations/dates résultent
essentiellement de différences entre les stations. L'effet de la saison apparait de fagon
secondaire sur les stations de Haute-Meuse, et de fagon prépondérante sur celles du massif
vosgien (Figure 38). L'effet de I'année n'apparait quasiment pas.

L'effet station est tres fort sur les stations du bassin versant de la Haute-Meuse qui
ont des compositions faunistiques sensiblement différentes. La station Meuse & Brixey a
plus de ressemblances faunistiques avec le Mouzon qu'avec la Meuse a Bazoilles. Pourtant,
sur un plan mésologique, le Mouzon a plus de points communs avec la Meuse a Bazoilles,
ne serait-ce que parce que ces deux stations sont toutes les deux trés végétalisées.

11 apparait nettement que la Frézelle est intermédiaire sur un plan faunistique entre
d'une part les stations de la Meuse, du Mouzon et, d'autre part, les stations du massif
vosgien. Un niveau d'analyse plus fin permet cependant de montrer que malgré sa position
géographique, la Frézelle a plus de points communs avec ces derni¢res qu'avec les stations
de Haute-Meuse.

Sur les stations/dates du massif vosgien (Bruche, Netzenbach et Mortagne), l'effet
saison semble plus fort que l'effet station. Ce résultat montre les faibles différences de
composition faunistique entre ces stations.

|

1.
Mortagne 1 [ Frézelle | MeuscdBrixey | Meuse a Bazoilles i
Mortsgne2 | | [ Mowzon
Mortagne 3
Mortagne 4
Bruche 1
Bruche 2
Bruche 3

Netzenbach

Saison

Figure 38 : Représentation simplifiée permettant de résumer les ressemblances faunistiques entre
stations/dates. La méthode utilisée pour obtenir ces regroupements est une classification ascendante
hiérarchique sur les coordonnées factorielles obtenues avec ' AFC.
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3. Conclusions

Sur un plan mésologique, les analyses présentées permettent principalement
d'apprécier les relations (ou leurs absences) entre variables de description du microhabitat,
ainsi que les fréquences d'échantillonnage, au cours du temps, d'une catégone particuliere
de substrat de vitesse ou de hauteur d'eau.

Parmi ces résultats, nous avons pu montrer que la vitesse de surface est un
estimateur médiocre de la vitesse au fond, que l'on retiendra seule pour les analyses des
chapitres suivants.

Les fréquences d'échantillonnage des microhabitats sont légérement différentes
entre 1993 et 1994, probablement en raison des différences de conditions hydrologiques
que nous avons rencontrées au cours de ces deux années.

I s'avere par ailleurs que, pour notre échantillon, la granulométrie des substrats
minéraux integre une certaine notion de vitesse de courant, présente ou passée, ou au moins
celle d'ambiance rhéophilique.

Sur un plan faunistique, nous avons pu apprécier la richesse taxonomique de notre
¢chantillon global, les différences de densités moyennes entre stations, bassins versants ou
années, les proportions et fréquences d'échantillonnage de différents taxons, ainsi que les
ressemblances faunistiques entre stations/dates.

Les densités moyennes sont quelquefois trés différentes entre stations, années ou
bassins versants. La Mortagne a, par exemple, des densités trés faibles par rapport aux
autres stations sans doute en raison des faibles quantités de matiére organique disponibles
et d'une eau peu minéralisée.

Nous avons observé que des effectifs trés faibles (1 ou 2 individus) sont
échantillonnés treés fréquemment pour une grande majorité de taxons. L'estimation de
I'effectif de ces animaux est soumis a un intervalle d'incertitude trés grand qui devrait avoir
des conséquences importantes sur les analyses possibles d'une liste faunistique (Chapitre
V).

Par ailleurs, nous avons montré que les différences de composition faunistique entre
les stations/dates résultent essentiellement de différences entre les stations. L'effet de la
saison apparait de fagon secondaire sur les stations de Haute-Meuse, et de fagon
prépondérante sur celles du massif vosgien, alors que 'effet de 'année n'apparait pas.

Nous avons observé que l'effet station est trés fort sur les stations du bassin versant
de la Haute-Meuse. La station Meuse a Brixey a une faune invertébrée plus proche de celle
du Mouzon que de celle de la station Meuse a Bazoilles. La Frézelle est intermédiaire sur
un plan faunistique entre d'une part les stations de Haute-Meuse, et, d'autre part, les stations
du massif vosgien, bien qu'un niveau d'analyse plus fin permette de montrer qu'elle est plus
proche de ces derniéres.

L'effet saison est plus fort que l'effet station pour les stations/dates du massif
vosgien (Bruche, Netzenbach et Mortagne), ce qui montre les faibles différences de
composition faunistique entre ces stations et au contraire l'importance des variations
saisonnieres sur ces milieux.
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Chapitre V : Microhabitats et peuplements associ€s
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Chapitre V : Relations entre microhabitats et peuplements associés

Ce chapitre est articulé en trois partics qui correspondent & une progression dans la
comprehension des relations entre structure faunistique et microhabitats.

Dans la premi¢re partie, nous avons comparé l'image restituée du peuplement a
l'échelle d'observation de la station, par rapport aux différentes communautés de
microhabitats. Nous sommes partis du principe que le peuplement d'une station est la
somme des peuplements de microhabitats que l'on y échantillonne. Les invertébrés n'étant
pas répartis de fagon aléatoire, la nature des microhabitats prélevés a certainement une
influence sur le résultat final. Celui-ci est probablement plus ou moins variable en fonction
de la combinaison de microhabitats choisis. Nous avons testé l'importance des variations
dans l'image restituée du peuplement faunistique stationnnel qui sont induites par le choix
des endroits & prélever. Un des objectifs est de montrer dans quelle mesure le choix des
microhabitats échantillonnés peut se répercuter sur I'image obtenue du peuplement de la
station (en terme de composition faunistique, de variations des abondances relatives de
taxons ou encore de structure) aprés cumul des peuplements de microhabitats.

La seconde partic est uniquement focalisée sur l'échelle d'observation du
microhabitat. Il s'agit de mettre en évidence l'impact de la nature du microhabitat sur la
structure de son peuplement. La confrontation des données faunistiques et mésologiques
permet de montrer les relations entre des descripteurs de I'habitat tels que la nature du
substrat, la vitesse du courant ou la hauteur d'eau, et des descripteurs du peuplement
(richesse, abondance, équitabilité, dominance, diversité).

Enfin la troisitme partie, & une ¢chelle d'observation intermédiaire entre
microhabitat et station, aborde l'influence de l'environnement immédiat d'un microhabitat
sur la structure du peuplement en place. Le principe est similaire a celui de la partie 2, mais
la description de I'habitat est remplacée par la description de son environnement.

1. Influences du protocole d'échantillonnage sur les résultats faunistiques de la
station.

1.1. Description du probleme

Les variations d'observations biologiques (composition faunistique, abondances,
structure, hétérogénéité de distribution) qu'elles soient naturelles ou induites par la stratégie
d'échantillonnage, sont depuis longtemps un probléme pour les écologistes qui étudient les
écosystemes aquatiques (Allan, 1982; Kerans ef al., 1992).

Les invertébrés benthiques ne font pas exception a cette régle. La raison principale
est qu'ils ne sont pas répartis de fagon homogene sur le fond d'une riviere. Leur
microdistribution est le fruit d'une série de réponses & un jeu de variables interdépendantes
(courant, substrat, nourriture, prédation, efc). De plus, l'influence de chaque variable
semble simposer selon un ordre hiérarchique qui peut varier d'une espéce a l'autre
(Minshall & Minshall, 1977). Pour Scrimgeour er al. (1993), les macroinvertébrés
benthiques d'eaux courantes sont caractérisés par une distribution hautement agreégée, qui
nécessite la récolte de nombreux prélévements pour obtenir des estimations précises de
leurs densités et de la variabilité qui leur est associ€ée (=variance) (e.g., Sheldon, 1979;
Pringle, 1984; Morin, 1985).

11 est légitime d'essayer de tenir compte de cette variabilité liée au milieu, dans le
choix du protocole d'échantillonnage. La stratégie adoptée et le nombre de prélévements
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réalisés, ont probablement une influence sur les résultats faunistiques d'un échantillonnage.
Quand 1l ne s'agit pas d'un échantillonnage orienté, aléatoire ou systématique, l'opérateur
est confront¢ au choix des endroits a prélever, et par conséquent, une part de subjectivité
intervient. Certains préféreront un type de substrat plutét qu'un autre, d'autres choisiront
préférentiellement certaines gammes de vitesses de courant. A cette variabiiité lice au
milieu, s'ajoute une variabilit¢ méthodologique liée a la maniére de prélever. Clifford &
Casey (1992) ont par exemple montré des différences entre deux opérateurs qui réalisaient
avec le méme matériel des prélévements quantitatifs de macroinvertébrés sur les mémes
microhabitats.

La liste faunistique d'une station peut donc étre considérée comme une image
instantanée, et plus ou moins déformée, de la faune en place a une date donnée. La nature
des endroits qui ont été échantillonnés a treés probablement une influence sur le sujet
représenté par cette image, ainsi que sur sa netteté. A notre connaissance, lI'impact du choix
des microhabitats ¢chantillonnés sur le résultat faunistique de la station, semble ne jamais
avoir été testeé. La composition d'une liste faunistique varie-t-elle beaucoup en fonction des
endroits échantillonnés ? Les abondances relatives des différents taxons sont-elles
influencées par la nature des points prélevés ? Les variations des effectifs relatifs ont-ils
une influence significative sur des indices mesurant la structure d'un peuplement ?

Pour répondre a ces questions, nous avons utilis€ nos informations recueillies a
I'échelle du microhabitat. Il est nécessaire de préciser que notre protocole d'échantillonnage
n'a pas été réalisé pour estimer en particulier la variabilité¢ des observations biologiques liée
a la subjectivité¢ de l'échantillonnage (les contraintes de protocole que nous avions par
ailleurs sont exposées au chapitre II). Nous avons donc tenté de répondre & ces questions
avec les données dont nous disposions.

A partir des peuplements de microhabitats, nous avons simulé les résultats
faunistiques que nous aurions obtenus en choisissant tel microhabitat plutdt que tel autre.
Nous avons simultanément testé les différences entre des combinaisons de 6, 8 ou 10
prélévements parmi la totalit¢ de ceux de la station. Une idée sous-jacente était de tester si
l'échantillonnage a 6 microhabitats permet d'avoir une image faunistique fiable de nos
stations.

Plus précisément, il s'agit d'évaluer les conséquences du choix des microhabitats
¢chantillonnés sur une liste faunistique globale en termes (1) de structure taxonomique, (2)
de composition faunistique, (3) d'abondances relatives des taxons. Il s'agit d'une part,
d'évaluer si la variabilité observée est importante au point de susciter des interprétations
différentes et d'autre part, de fournir des recommandations pour l'interprétation d'une liste
d'invertébrés benthiques d'eaux courantes.

1.2. Procédures de simulation des listes faunistiques
1.2.1. Simulations des listes faunistiques

Nota bene : Nous appelons "liste faunistique globale"” une liste faunistique établie pour une
station, c'est-a-dire le résultat du cumul de n listes de microhabitats.

Les simulations ont été réalisées sur les 6 stations échantillonnées en 1993 avec 11
prélévements (au printemps, Bruche 1, Meuse a Bazoilles, Mortagne 2, Mouzon,
Netzenbach, et en automne le Mouzon). Selon notre stratégie d'échantillonnage, ces 11
prélévements représentent sur une station l'ensemble des microhabitats échantillonnables
en terme de surface.
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Sur ces données, nous avons simulé un échantillonnage aléatoire de 6, 8 ou 10
microhabitats parmi les 11 réellement disponibles sur la station et prélevés. Le nombre de
possibilités de tirer p listes faunistiques parmi les 7 est une combinaison :

n!

Cl=——
(n—p)!p!

Il y a respectivement pour 6, 8 et 10 prélevements parmi 11 : 462, 165 et 11
combinaisons, pour chacune des 6 stations étudiées.

1.2.2. Analyse des résultats de simulations

Les €léments (1) de structure de peuplement et (2) de composition, sont les plus
largement utilisés pour évaluer I'état biologique d'une riviére (Lenat, 1988).

Afin d'évaluer les différences entre listes faunistiques obtenues par simulation, nous
avons procédé en 3 temps :

©1. Les résultats du chapitre Il nous ont permis de montrer qu'il semblait
important de travailler simultanément sur plusieurs indices appartenant a des familles de
mesures différentes. Cinq indices ont donc ¢té retenus pour décrire la structure d'un
peuplement : 'abondance, la richesse taxonomique, pour la dominance l'indice de Simpson,
pour la diversité l'indice de Shannon, pour I'équitabilité l'indice de Hurlbert (Voir tableau
VI et paragraphe III). L'indice d'équitabilité de Hurlbert a été retenu car le rapport S/Q des
listes testées est quelquefois nettement supérieur & O (voir chapitre III). Ils ont été calculés
sur toutes les listes issues de simulations.

Ces indices n'ayant pas les mémes ordres de grandeur, ils ont été comparés sur la
base de coefficients de variation (notés CV) :

Moyenne

%2. La seconde méthode pour analyser les différences entre résultats de
combinaisons est basée sur une mesure de similarité entre listes faunistiques. Il nous est en
effet paru intéressant de comparer la composition des listes faunistiques qui constitue la
base d'une approche de type expert pour I'analyse écologique d'une station. La finalité est
de tenter de montrer s'il peut y avoir ou pas des écarts importants dans la nature des
communautés échantillonnées. La mesure de distance utilisée est celle de Jaccard, elle
permet de comparer le pourcentage de similarité entre deux listes faunistiques (Legendre &
Legendre, 1979) :

a
ljaccard (%)= ——*100
at+b+c
avec a:nombre de taxons communs aux listes 1 et 2
b : nombre de taxons uniquement présents dans la liste 1
¢ : nombre de taxons uniquement présents dans la liste 2

Dans le cas des 462 combinaisons de 6 prélévements parmi 11, il y aurait 106260
indices & comparer! Pour simplifier, nous avons comparé les 462 listes globales simulées a
la liste faunistique globale la plus exhaustive, celle qui cumule les 11 microhabitats
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Figure 39 : Distribution des indices de structure pour des combinaisons de 6, 8 ou
10 microhabitats tirés au hasard parmi 11. Exemple de la station Netzenbach.
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Dans ces conditions, l'indice de Jaccard devient :

, a S S
Ijaccard = —*100 = ———*100 = —*100
a+b+c S+0+(5'-S) S
avec  S=richesse taxonomique de la liste obtenue par simulation
S'=richesse taxonomique de la liste la plus exhaustive.

3. Nous avons également utilisé une classification des taxons basée sur leurs
abondances relatives et déja utilisée par Khalaf (1975) et Dolédec (1986). Les sauts de
classe pour un méme taxon entre plusieurs simulations permettent d'évaluer la variabilité
qu'il peut y avoir sur l'effectif d'un taxon (ainsi que la variabilité de l'interprétation qui peut
en résulter) en fonction des microhabitats considérés. Le principe est que les taxons sont
classés en 4 catégories en fonction de leurs abondances relatives (notée A):

A > 5% :Taxon dominant
2% < A < 5% :Taxon sub-dominant
1% < A < 2% :Taxonrésident

A < 1% :Taxon sub-résident

1.3. Résultats
1.3.1. Variabilité des indices de structure taxonomique

La figure 39 représente la distribution des valeurs d'un indice obtenue pour une série
de simulations avec 6, 8 ou 10 prélévements pris en compte, ainsi que la valeur obtenue
lorsque les 11 prélévements sont considérés. Les résultats obtenues pour la richesse et
I'abondance n'ont pas ét¢ pondérés par le nombre de prélévements qui a servi a les obtenir
et ce sont par conséquent des estimateurs biaisés des paramétres correspondants (ils les
sous-estiment). Les autres indices sont a priori non biaisés car la moyenne des estimations
obtenues est tres proche de la valeur vraie. La distribution des valeurs d'un indice de
structure est dans la plupart des cas normale (Figure 39). L'exemple présenté montre que
I'on peut aussi avoir une distribution bimodale pour lindice 'richesse taxonomique',
situation qui correspond au cas ou un microhabitat, qui est occupé par un nombre important
d'espéces que l'on ne trouve pas ailleurs, est présent ou non dans la combinaison de
microhabitats réalisée. On observe également que les écarts de valeurs semblent étre
importants dans certaines situations. Le cas de l'indice de Shannon pour 6 microhabitats
sé¢lectionnés parmi 11 est peut-&tre le plus évident. Les valeurs extrémes sont de 1,8 et 4.
Les nombres de listes simulées par intervalle de 0,2 bit, entre 2,2 et 3 bits sont trés
équilibrés. En réduisant le nombre d'échantillons ou en fonction de la nature des endroits
prélevés, les risques d'avoir une estimation éloignée des caractéristiques du peuplement
.global sont donc importants.

Pour ne pas nous limiter & un exemple particulier, nous avons calculé des CV par
indice pour l'ensemble des simulations de 6, 8 ou 10 prélévements parmi 11. Ils permettent
d'apprécier quel indice est le plus indépendant de la nature des microhabitats prélevés.
L'ordre moyen des CV par indice est le méme que ce soit pour 6, 8 ou 10 prélévements pris
en compte.

Pour 5 stations sur 6, l'indice qui a la dispersion la plus faible en fonction des
différentes combinaisons, est la richesse taxonomique (Figure 40). La diversité de
Shannon-Weaver et I'équitabilit¢ de Hurlbert sont ensuite les plus stables quasiment a
égalité (un test ANOVA montre qu'il n'y a pas, et de loin, de différences significatives entre
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obtenues par combinaison de 6, 8 ou 10 microhabitats parmi 11.

Richesse -
Figure 40 : Coefficients de variation des indices calculés sur les listes faunistiques
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Figure 41 : Indices de Jaccard calculés sur les listes faunistiques obtenues par combinaison de
6, 8 ou 10 microhabitats parmi 11. Les calculs sont réalisés entre une liste obtenue par
simulation et la liste faunistique totale de la station.
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les moyennes de ces indices pour 6, 8 ou 10 prélévements parmi 11, au mieux
F(1,10y70,008, p=93%). L'abondance numérique, et dans une moindre mesure l'indice de
dominance de Simpson sont ensuite les moins stables des indices. Les coefficients de
vanation de la richesse ont des valeurs trés comparables d'une station a lautre,
contrairement aux quatre autres indices considérés. On remarque également que l'ordre des
indices, en fonction de leurs coefficients de variation, n'est pas le méme d'une station a
l'autre. En terme de tendances, il semblerait que, quel que soit le nombre de microhabitats
pris en compte, un indice de structure taxonomique est plus stable s'il est plus sensible au
nombre d'unités taxonomiques qu'au nombre d'individus.

La pente des droites de régression calculées entre le coefficient de variation d'un
indice et le nombre de microhabitats pris en compte dans la simulation (les abscisses
possibles sont donc 6, 8 ou 10) nous indique quel indice est le plus indépendant du nombre
de microhabitats prélevés (Tableau XII). On retrouve le méme ordre d'indices que
précédemment : richesse, équitabilité, diversité, dominance, abondance.

Tableau XII : Equation des droites de régression entre les CV% d'un indice et le nombre de
microhabitats pris en compte pour obtenir une liste simulée (n=638

Richesse (S) 1,14 14,62 0,97
Equitabilité de Hurlbert (Eq) 1,91 23,88 0,60
Diversité de Shannon (H') 1,95 2441 0,61
Dominance de Simpson (I) 3,12 38,67 0,70
Abondance (Q) 4,37 53,53 0,85

1.3.2. Différences de composition raunistique

Les valeurs médianes respectives des coefficients de Jaccard (Figure 41), pour 6, 8
et 10 prélévements, sont de 82, 91 et 96 % (valeurs médianes les plus faibles obtenues sur
les 6 stations), ce qui parait peu important. La différence entre des listes obtenues par
cumul de » microhabitats et la liste globale de la station est trés logiquement d'autant plus
importante que le nombre de microhabitats pris en compte est faible. On observe cependant
que les valeurs minimales de coefficients de Jaccard pour 6 et 8 prélévements peuvent
atteindre 61 et 77 %, ce qui n'est pas négligeable.

Les taxons qui différencient les listes faunistiques globales obtenues par simulation
ont des effectifs modestes mais non négligeables (Figure 42, exemple de la station
Bruchel).

Sur l'exemple de la station Bruche 1 (Figure 42) on observe que pour 10
prélévements, il s'agit de taxons présents avec au maximum 10 individus, pour 8
prélévements, ils ont jusqu'a 30 individus, pour 6 prélévements, jusqu'a 70 individus, ce qui
représente un effectif important. Quand le nombre de prélévements augmente, il est de
moins en moins probable de manquer un taxon, ceux manqués ont globalement des
effectifs de plus en plus grands.

Le nombre de taxons considérés au moins une fois comme absents sur un lot de
simulations (effectif=0) double si I'on passe de 10 a 6 prélévements, il représente alors 68
% des taxons récoltés (1), et 4 8 prélévements il est encore de 61 %. La probabilité d'avoir
des listes faunistiques différentes est par conséquent énorme si I'on choisit de limiter
I'échantillonnage 6 prélévements (ce qui correspont alors a 6x0,05=0,30 m2).
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Importance des taxons échantillonnés dans peu de microhabitats :

Les 6 stations avec 11 microhabitats échantillonnés ont toutes au moins 24 % des
taxons qui n'ont été trouvés que dans 1 prélévement. De plus, pour nos 6 stations, le
nombre d'unités taxonomiques échantillonnées seulement dans i, Z ou 3 des 11
microhabitats prélevés est au moins de 46 % (Figure 43).

La figure 44 (exemple de la Bruche 1) illustre que pour n'importe quelle simulation,
c'est-a-dire pour n'importe quelle combinaison de microhabitats prélevés, les taxons
présents sur peu de microhabitats ont toujours les effectifs relatifs les plus faibles. Leur
absence ne va pas beaucoup intervenir sur l'abondance mais plutét sur la richesse
taxonomique. Ce résultat semble donc en contradiction avec l'analyse des indices de
diversité, qui montre que la richesse est statistiquement le paramétre le moins variable
(paragraphe V.1.3.1).

Fréquence d'apparition des taxons dans les listes obtenues par simulation

Dominant . ® ®
B
8 Sub-Dominant | . . . ® [ J
£
)
Z
:; Résident L . . ® ®
-
1=
3
723
G
=~ Sub-résident o ® o . ® e e . e .
>
3]
=
]
& Absent ® o O - °
=
O .
*« 1 fois
® 2.7 fois

o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 @ >Tfis

Nombre de microhabitats occupés par un taxon de Bruche 1

Figure 44 : Cette figure sert a illustrer la variabilité des abondances relatives des taxons de la station
Bruche 1 lorsque I'on considére les 462 listes faunstiques issues des simulations de 6 prélévements
parmi les 11 réalisés. 11 y a 44 taxons sur la station Bruche 1. Certains ont été échantillonnés sur un
seul microhabitat, d'autres sur 2,3 4, 5, ... 10 ou 11. Ce nombre défini I'abcsisse. En ordonnée, est

représentée la classe a laquelle appartient un taxon pour au moins une simulation (classification
utilisée par Khalaf, 1975, Dolédec, 1986 et basée sur les abondances relatives des taxons). La taille
des points est proportionnelle au nombre de fois ou des taxons ont été présents dans cette classe

pour au moins une des 462 combinaisons de 6 listes parmi 11. Seul le critére de présence-absence a

été retenu, c'est-a-dire que si un taxon est toujours considéré comme sub-résident ou au contraire une
seule fois sur les 462 simulations, le comptage est le méme. Le graphique représente en tout 97 cas
(classe o) x (» taxons présent pour au moins une simulation), le maximum possible (mais trés peu

probable) étant de (5 classes) x (44 taxons) = 220 cas.

Une hypothése serait que pour toute combinaison, il y aurait une sorte de
compensation des taxons absents dans un microhabitat par ceux présents dans d'autres.
Tous les microhabitats ont un cortege de taxons rares. La résuitante de la somme de »
microhabitats fournit une image différente sur le plan de la composition mais réguliére
pour ce qui concerne la richesse taxonomique.
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1.3.3. Vanabilité des abondances relatives

L'effectif médian d'un taxon sur I'ensemble des combinaisons de » microhabitats
sé€lectionnés parmi p relevés, est extrémement variable (Figure 42, exemple de la Bruche
1). Toutes simulations confondues, on observe quil est assez souvent d'un facteur 10.

Cette grande variabilit¢ peut étre illustrée par le calcul des rapports (effectif
maximum/effectif minimum) obtenus pour I'ensemble des simulations. Une division par 0
étant impossible, on ne tient pas compte des taxons dont 'effectif est 0 pour au moins une
simulation (ce qui revient a ne pas considérer les taxons présents dans moins de 6
microhabitats). On constate sur la station Bruche 1 que ces rapports [(effectif maximum
obtenu avec une combinaison)/(effectif minimum obtenu avec une combinaison)]
atteignent 127, 27 et 10 pour respectivement 6, 8 et 10 prélévements parmi 11, confirmant
la grande variabilité des abondances obtenues par simulation.

Une grande variabilité¢ des abondances brutes peut €tre compensée par le fait que
tous les taxons d'une communauté sont touchés de la méme maniére. Dans ce cas, les
abondances relatives resteraient les mémes, et, par conséquent, leurs interprétations ne
changeraient pas. Pour examiner la variabilité des abondances relatives, nous avons utilisé
les résultats de la classification des taxons déja utilisée. On constate au pire des sauts de 1
catégorie pour les combinaisons de 10 parmi 11. Par contre, pour des combinaisons de 6 et
8 parmi 11, il peut y avoir des sauts respectifs de 2, 3 et, moins fréquemment, 4 catégories
(Figure 45). Les abondances relatives des taxons peuvent donc varier de fagon importante
et entrainer des différences d'interprétation des listes faunistiques.

1.4. Discussion
1.4.1. Choix du nombre de prélevements

La finalité de cette partie était principalement de montrer si l'image restituée d'une -
communauté stationnelle établie aprés cumul de 6 prélévements de microhabitats est peu
variable (en terme de structure, de composition ou de d'abondances relatives des taxons) en
fonction de la nature des microhabitats prélevés.

Le nombre de prélévements choisis vise & maximiser la probabilit¢ de récolter
I'ensemble des taxons présents sur une station pour un minimum d'effort d'échantillonnage
et de tri. S'il est trop petit, les taxons & effectifs faibles risquent de ne pas €tre capturés, s'il
est trop grand, les contraintes matérielles sont plus importantes.

Pour Resh & McElravy (1993), la taille de l'unité¢ d'échantillonnage, 'ordre de
grandeur des estimations benthiques moyennes, le degré d'agrégation, et le désir de
précision sont autant de facteurs qui influencent le nombre de réplicats qui doit étre réalisé.
En pratique, le nombre de réplicats est généralement "déterminé par l'intuition ou
l'expérience et modifi€ par des considérations d'ordre financier" (Resh, 1979). Selon Stark
(1993), si l'on tient compte du coit relativement important de I'échantillonnage
(généralement entre 1 et 4 heures de tri par échantillon de Surber), il est préférable de
tenter de se limiter & un nombre minimal de relevés.

Nos résultats montrent qu'avec 10 prélévements, les abondances relatives sont
beaucoup moins variables qu'avec 6 ou 8, mais cela tient essenticllement au fait que notre
échantillonnage est de 11 prélévements, parce que, sur ces 6 stations/dates, nous avons
repéré 11 microhabitats distincts lors de nos campagnes hydrobiologiques. Il est logique
que dans ces conditions, sur le plan de la composition faunistique, 10 prélévements limitent
la probabilité de ne pas échantillonner certains taxons. Peut-€tre que si nous avions réalisé
14 prélévements, 10 d'entre eux nous aurait paru insuffisants, mais nous n'avons pas a
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posteriori les moyens de le savoir. Il est intéressant de noter que les taxons qui seraient
¢ventuellement manqués si 1'on ne considere que 10 de nos 11 prélévements, auraient des
effectifs de l'ordre de la dizaine d'individus.

Par ailleurs, d'aprés ie nombre important de taxons spatiallement trés localisés, les
fortes variations d'abondances relatives et de structure de peuplement que montrent nos
analyses, il ne nous semble pas raisonnable de limiter les prospections a 6 prélévements,
qui donnent une image du peuplement stationnel beaucoup trop variable en terme de
composition, de structure taxonomique et d'abondances relatives.

Ces résultats rejoignent les conclusions de Stark (1993), pour qui il est nécessaire

d'avoir entre 7 et 11 Surber pour estimer avec une précision acceptable (+ 20 a 50 %) les
densités de macroinvertébrés.

1.4.2. Variabilité des abondances relatives et de la structure
taxonomique

Les abondances relatives des taxons d'une liste faunistique sont souvent analysées
pour établir un diagnostic sur la qualité biologique d'un cours d'eau. Kerans et al., 1992, ont
par exemple montré que l'abondance relative de nombreux groupes trophiques reflete
souvent une perturbation anthropique.

Les abondances relatives sont extrémement liées a la structure de la liste faunistique
de 1a station. Celle-ci dépend de la structure des communautés de chacun des microhabitats
qui composent 'échantillon stationnel. La plupart des taxons étant répartis en agrégats
(Scrimgeour et al., 1993) et n'ayant pas tous la méme dynamique de populations ni les
mémes effectifs, cette structure de peuplement est extrémement variable. Le cumul de
milieux dominés par certains taxons (par exemple Simuliidac sur des hydrophytes,
Gammaridae dans des litiéres) fournit un panel de listes faunistiques pour la station avec
une variabilité de structure importante. Un nombre d'échantillons trés important serait
nécessaire pour obtenir une liste faunistique globale équilibrée en terme de structure
taxonomique alors qu'en terme de composition faunistique, avec 10 préleévements, il
semblerait que I'on ait échantillonné la majorité des taxons.

C'est donc la nature des microhabitats, par la structure de leurs communautés
autochtones, qui va intervenir sur la structure du peuplement global de la station.

1.4.3. Variabilité des indices de structure

Les indices décrivant la structure d'un peuplement sont couramment utilisés pour
décrire 'état d'une communauté d'inveriébrés benthiques.

Nos résultats montrent que la richesse est l'indice qui a la plus faible dispersion
quelque soit le nombre de prélévements pris en compte. Pourtant, les écarts de valeurs des
différentes combinaisons obtenues pour un nombre de prélevements peuvent sembler
importants mais sont a rapporter a l'ordre de grandeur de cet indice.

Lors d'une étude de la variabilité des peuplements échantillonnés sur des cailloux,
Downes ef al. (1993) ont montré que la richesse spécifique des pierres ne varie pas quelle
que soit I'échelle spatiale considérée (entre pierres, entre radiers, entre riviéres du méme
type). Ce serait un paramétre parmi les plus fiables pour des comparaisons inter-

stationnelles, sous réserve que la taille des échantillons soit égale (Ludwig & Reynolds,
1988).
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A l'inverse, 'abondance numérique est tres variable, car fortement influencée par la
nature des microhabitats prélevés. Ce parametre serait par conséquent le moins fiable des
cinq utilisés dans cette étude. Downes et al. (1993), ont montré qu'il était possible
dobserver des variations significatives de densités faunistiques sur de petites écheiles
d'observation, telles que celles représentées par des groupes de cailloux.

L'indice de Shannon-Weaver, tout comme 'équitabilité, sont les plus stables apres la
richesse taxonomique. L'indice de Shannon-Weaver a la réputation d'étre sensible aux
abondances relatives mais peu sensible au nombre d'especes car il donne un faible poids
aux especes peu abondantes (Hugues 1978; Camargo 1992).

L'indice de Simpson est fortement dépendant de I'abondance relative des especes
abondantes. 11 est de ce fait, comme I'abondance, sensible a4 la combinaison de
microhabitats qui fournit la liste faunistique stationnelle.

Selon Green (1979), les indices de diversité ne sont rien de plus que la mesure d'une
multivariate variance des individus entre les espéces. La variabilité des abondances
relatives étant importante, plus un indice mesure cette variance et plus il est sensible a des
variations dues au protocole d'échantillonnage.

Est-ce pour autant qu'il faut se limiter a des indices de richesse ? Nous pensons,
comme Haedrick (1975), Bournaud & Keck (1980), Boyle et al. (1990), et comme le
montrent nos résultats du chapitre III, qu'il est malgré tout nécessaire en écologie d'utiliser
plusieurs indices en méme temps, y compris des indices de diversité ou de dominance.
Cependant, la variabilité intra-stationnelle de chacun d'eux devrait étre prise en compte lors
de comparaisons inter-stationnelles.

1.4.4. Variabilité¢ de composition faunistique, le cas des especes rares

Il a ét¢ montré que la composition d'une liste faunistique pouvait sensiblement
varier en fonction des microhabitats retenus dans la combinaison des 8 retenus parmi les 11
possibles. Si 10 des 11 microhabitats sont échantillonnés, les taxons manqués ont des
effectifs de seulement 1 ou 2 individus. Pour des combinaisons de 8 et 6 échantillons, on
atteint des effectifs allant respectivement jusqu'a 10 et 80 individus pour les espeéces
présentes mais non retenues. Cela signifie qu'une abondance de l'ordre de la dizaine
(densités > 200 ind/m2) ne garantit pas qu'un taxon puisse étre échantillonné si l'on se
limite & 6 ou 8 microhabitats prélevés. Les différences de composition faunistique sont
essentiellement dues aux espéces a effectifs faibles ou a celles qui sont trés agrégées sur le
fond de la riviére. Nos résultats montrent qu'il s'agit des mémes animaux. Nous n'avons pas
rencontr¢ de taxons inféodés a un seul microhabitat et ayant un effectif important.

Les espéces rares sont, de fagon générale, mal échantillonnées. D'une part, elles
peuvent ne pas apparaitre dans l'échantillon : lindice de diversité est alors
systématiquement sous-estimé. D'autre part, leur estimation d'abondance est soumise a un
intervalle d'incertitude relatif plus important que celw des espéces abondantes (Frontier,

1983).

S'en tenir aux especes bien échantillonnées ne fait qu'accentuer le biais. Il faut donc
faire entrer en ligne de compte la totalité des espéces rencontrées, mais en ayant présent a
l'esprit que les espéces pour lesquelles l'estimation de la fréquence relative est la moins
bonne entrent pour une partie importante dans le calcul de l'indice, lui conférant une
variabilité aléatoire importante (Frontier, 1983).
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1.5. Conclusions. Avantages d'un échantillonnage indépendant des
microhabitats

En conclusion, nos résultats montrent que nous ne pouvons pas raisonnablement
nous limiter 4 6 prélévements lorsque potentieiiement ii y a 11 microhabitats distincts
¢chantillonnables. Les résultats sont alors trop dépendants de la nature des microhabitats
prélevés tant en terme de composition faunistique, d'abondance taxonomique que de
structure du peuplement. D'une mani¢re générale, pour obtenir le méme degré de précision,
il est nécessaire de prélever un plus grand nombre d'échantillons lorsqu'une population est
agrégée que lorsqu'elle ne 1'est pas (Lamberti & Resh, 1979).

L'interprétation la plus fiable est celle basée sur 10 des 11 prélévements. Les indices
de structure les moins variables sont ceux qui prennent le moins en compte les abondances
des taxons, trés variables en fonction de la nature des microhabitats prélevés : richesse
taxonomique et dans une moindre mesure diversité de Shannon-Weaver. Les mesures de
dominance seraient trés dépendantes de la combinaison de microhabitats choisie.

Les différences de composition faunistique entre les différentes combinaisons de p
listes parmi 7 sont essentiellement dues a des especes rencontrées dans un nombre limité de
microhabitats, et ce sont précisément celles qui ont des effectifs trés faibles. Le probléme
de I'échantillonnage des taxons rares, et surtout de l'intégration de ces animaux dans les
interprétations faunistiques serait a étudier. '

Nous pensons qu'une premicre étape serait de généraliser, dans la mesure du
possible, l'échantillonnage séparé des différents prélévements (i.e. microhabitats) qui
composent I'échantillon de la station. Ce serait une fagon de tenter de standardiser, ou tout
au moins de comparer sur des bases solides, des échantillons de macrofaune benthique,
aussi bien pour des €tudes a finalité écologique que dans le cadre de suivis de la qualité
d'un milieu. De plus, cette approche par microhabitat se préte bien & un échantillonnage
stratifi¢ de la mosaique de supports qui compose le lit de la riviére, ce qui est conseillé par
de nombreux auteurs, biologistes (Cummins, 1962) ou biomathématiciens (Green, 1979;
Scherrer, 1984).

Une fagon de contourner le probléme des variations intra-stationnelles consisterait a
limiter I'échantillonnage a certains habitats. Cette approche est envisageable dans le cadre
d'un suivi des invertébrés benthiques pour évaluer la qualité d'un cours d'eau. Elle est
devenue incroyablement populaire dans quelques pays de 1'hémisphére sud ou de
nombreuses recherches sont en cours sur l'utilisation des peuplements de cailloux pour
diagnostiquer l'état d'un écosystéme aquatique. Les avantages de cette méthode sont par
exemple au niveau de la technique d'échantillonnage (Doeg & Lake, 1981), de la facilité
des comparaisons inter-stationnelles (Stout & Vandermeer, 1975), des possibilités d'¢tudes
expérimentales (Fox, 1977) ou d'une minimisation des efforts de récolte des données
(Scrimgeour ef al., 1993). La principale limite est que les peuplements de cailloux, pour
continuer sur cet exemple, ne sont pas nécessairement les plus sensibles a une perturbation.

Avant d'envisager de telles perspectives, il est nécessaire d'étudier les communautés

de différents microhabitats. Une premicre étape est de déterminer les caractéristiques
structurales des peuplements de chaque type de microhabitat, ou au moins de tenter de
mettre en évidence l'influence globale de la nature de celui-ci sur la structure du
peuplement qu'il héberge. Il s'agit de déterminer si les qualités d'un micromilieu, c'est-a-
dire du microhabitat et de son environnement immédiat, correspondent & des types
d'organisation particuliers des peuplements d'invertébrés benthiques.
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2. Relations entre descripteurs des microhabitats et structure des peuplements
2.1. Présentation du probléme

Le but de ce chapitre est de définir dans quelle mesure les caracteristiques du
microhabitat, que sont par exemple la nature du substrat, la hauteur d'eau ou la vitesse du
courant, vont &tre associées 4 la structure de la communauté d'invertébrés hébergée décrite
par la richesse taxonomique, l'abondance, la diversité, la dominance ou I'€quitabilité. 11 est,
par exemple, généralement admis que l'abondance du benthos augmente avec la taille du
substrat jusqu'aux cailloux-galets puis décroit quand le substrat devient bloc ou roche mére
(Ward, 1975) mais qu'en est-il de la richesse taxonomique ou de I'¢quirépartition ? Clest ce
type de relations entre composantes mésologiques et faunistiques que nous avons essayé de
montrer dans les analyses présentées ci-aprés.

2.2. Données utilisées et procédure

Données traitées :

Les données utilisées sont celles récoltées durant I'année 1993. Sept indices de
structure faunistique ont été retenus : richesse taxonomique, abondance (exprimée en log,),
diversité de Shannon-Weaver, dominance de Simpson, équitabilité de Hurlbert, indice de
Margalef et indice de Menhinick A (formules fournies dans le Tableau VI).

Les données faunistiques ont été confrontées 4 7 descripteurs environnementaux
synthétisant l'information mésologique issue des observations de terrain ou de leur
résultante cartographique. La technique du codage flou (paragraphe I1.3.2.) a été utilisée
pour coder la nature du substrat. Les autres variables mésologiques sont codées en classes
dont les limites (Tableau XIII) ont été choisies (1) de fagon & étre €cologiquement
cohérente, et (2) pour que les nombres de relevés de chaque classe soient a peu pres
équilibrés.

Tableau XIII : Codages des variables (autres que la nature du substrat) décrivant le
microhabitat ou son environnement immédiat.

Modalité 1 | Modalité 2 | Modalité 3 | Modalité 4 | Modalité 5
Vitesse au fond cm/s <=5 15-20] 120-60] 160-90] >90
Profondeur en cm <=10 110-20] ]20-30] >30
Nombre de Froude <=0,4 10,4-1,6] 11,6-3,2] 13,2-6,4] >6,4
Diversité en patches <=0,5 10,5-1] 11-1,5] 11,5-2] >2
Richesse en substrats <=2 Joud >=3
Nature du substrat ou Nature du substrat ou
du substrat voisin Modalités du substrat voisin Modalités
Vase 1 Dalles ou Roche mére 9
Limon 2 Argile ou Terre 10
Sable 3 Débris organiques 11
Gravier 4 Algues 12
Cailloux 5 Hélophytes 13
Galets 6 Hydrophytes 14
Pierres 7 Bryophytes 15
Blocs 8 Racines 16
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Figure 46 : Procédure d'analyse des relations entre variables environnementales et
structure du microhabitat.
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Vitesse de courant au fond (cm.s!) et profondeur (cm) ont été mesurées sur le
terrain.

Les nombres de Froude donnent des informations sur les conditions hydrauliques au
niveau du substrat. iIs peuvent étre obtenus a partir de mesures réalisées sur le terrain a
l'aide d'hémispheres de forme identique mais de densités différentes qui sont exposées au
courant sur un plan horizontal (Statzner & Miiller, 1989). L'hémisphere de densité la plus
forte qui bouge sous 'action du courant indique les conditions hydrauliques au niveau du
substrat. Faute de mesures réalisées sur le terrain, une estimation des nombres de Froude
peut étre obtenue par la formule (Statzner & Miiller, 1989) :

Fr = U(gD)™
avec : U = vitesse de courant moyenne sur la hauteur d'eau considérée (cm.s'1)
g = constante de gravité (cm.s2)
D = profondeur moyenne considérée (cm)

Nous avons appliqué cette formule avec :

2=9,81

D = (profondeur entre la surface et le point échantillonné)/2

U = vitesse estimée a 60 % de la profondeur. Si plusieurs mesures ont été réalisées,

elle est obtenue aprés avoir établi une régression entre le logarithme de la

profondeur et la vitesse du courant. Si une scule mesure a €té réalisée (par exemple
lorsque la hauteur d'eau est trés faible), celle-ci a été conservée pour le calcul du
nombre de Froude.

Dans ces conditions, l'intérét des nombres de Froude est moins grand que lorsque
des mesures sont réalisées sur le terrain en méme temps que les prélévements
hydrobiologiques. Ces valeurs ont cependant été¢ conservées car elles ont l'avantage
d'intégrer a la fois la profondeur et la vitesse de courant, deux caractéristiques €cologiques
importantes pour la microdistribution des invertébrés.

La diversité en parches et la richesse en substrats ont été calculées sur des extraits
de cartes qui correspondent a une surface ronde d'un rayon de 2 métres autour d'un point de
prélévement. Il s'agit grossiérement de décrire si l'environnement immédiat autour d'un
point de prélévement, en terme de variété de substrats et de morcellement, a une influence
sur la structure du peuplement. Le détail du protocole pour obtenir ces descripteurs est
expliqué au paragraphe V.3.2., la partie V.3. étant enticrement consacré au thé¢me de
l'influence de l'environnement du point prélevé sur le peuplement qu'il héberge.

N.B. : Les tableaux de base ayant servis a I'analyse de Co-inertie sont fournis en annexe IV.

Méthode :

Dans un premier temps, chacun des deux tableaux est analys¢ individuellement
(Figure 46). Une Analyse en Composantes Principales normée (ACPn) appliquée au tableau
[189 relevés x 7 indices de structure] autorise une interprétation synthétique de la structure
faunistique des relevés. Parallélement, une description de la structure environnementale est
issue de l'application d'une extension de I'Analyse des Correspondances Multiples aux
données exprimées en codage flou (ACM), au tableau [189 relevés x 54 modalités de 7
variables environnementales), suivant la procédure décrite par Chevenet et al. (1994).

Puis, une analyse de co-inertie a permis de confronter l'information faunistique et
I'information mésologique, par couplage de 'ACP et de 'ACM réalisées précédemment.
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Figure 47 : Plan F1-F2 de ' ACPn du tableau (7 indices x 189 relevés).
La listes des abréviations utilisées est dans le tableau VI
A : Histogramme des valeurs propres. B : cercle des corrélations.
C : Plan factoriel des relevés.
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2.3. Résultats des analyses
2.3.1. ACPn du tableau des indices biocénotiques

Une Analyse en Composantes Principales normée a éié€ utilisée pour analyser le
tableau des 7 indices de structure taxonomique. L'histogramme des valeurs propres de
I'ACPn (Figure 47) montre une structure majeure dans l'organisation du tableau faunistique,
décrite par l'axe F1 (61,2 % de variance expliquée). Les deux premiers facteurs suffisent a
décrire I'essentiel de la structure des données (81,4 % de variance expliquée).

La répartition des relevés est homogene sur le plan factoriel principal ce qui montre
que le tableau analysé correspond & une gamme de structures faunistiques variées et
¢échantillonnée de maniere homogene (Figure 47), et ce qui permet de valider le protocole
d'étude.

Le cercle des corrélations (Figure 47) montre l'influence majeure de la diversité de
Shannon-Weaver et de I'équitabilité de Hurlbert, qui s'opposent selon F1 a l'indice de
Simpson. Tous ces indices ont des corrélations fortes avec l'axe F1 qui peut étre considéré
comme un axe de diversité/équirépartition, décrivant la répartition des individus en taxons.

L'axe F2 est plus particuliérement corrélé a l'abondance (logy(Q)), et dans une
moindre mesure, a la richesse taxonomique (S). Ces deux descripteurs sont corrélés car le
nombre d'unités taxonomiques augmente naturellement avec le nombre d'individus
¢chantillonnés (Frontier & Pichod-Viale, 1993; voir chapitre VI).

Ce premier plan factoriel sépare donc les deux grands concepts que la plupart des
indices biocénotiques tente de résumer en une simple valeur.

'2.3.2. ACM des descripteurs du microhabitat

Une analyse des correspondances muitiples étendue aux codages flous (Chevenet et
al., 1994) a été utilisée pour analyser le tableau environnemental. Compte tenu des valeurs
propres observées, les deux premiers facteurs sont importants pour décrire la structure
principale des données. Pour repérer parmi les variables mésologiques que nous avons
choisies celles qui sont signifiantes de celles qui sont plus secondaires (ou accessoires)
dans I'explication du premier plan factoriel, nous avons calculé les rapports de corrélation
qui sont des pourcentages de variance expliquée (variance des modalités/variance des
scores -Chevenet et al,, 1994). Le rapport de corrélation est fort si les modalités d'une
variable sont bien séparées sur un axe factoriel. Il est inscrit pour chacune des variables de
la figure 48, le long des axes factoriels F1 et F2.

Par leurs positions respectives sur les axes F1 et F2, les paramétres "vitesse de
courant”, "nombre de Froude" et "type de substrat" sont bien représentés sur le premier plan
factoriel. Les modalités des substrats minéraux (Figure 48) sont classées selon un gradient
de granulométrie, des vases (modalité¢ 1 & l'extrémité positive de l'axe F1) aux galets
(modalité 6 a I'extrémité négative de F1) qui correspond a un gradient de vitesse de courant
(Figure 48). Les débris organiques (modalité 11) sont placés au méme niveau que les
substrats & granulométrie fine (limon, sable). Les modalités des variables "nombre de
Froude" et "vitesse de courant" ont des positions similaires sur le plan F1-F2. Les trois
variables "nature du substrat”, "nombre de Froude" et "vitesse de courant" semblent donc
inter-corrélées et les positions observées refletent l'interdépendance de ces paramétres qui
sont fonctions des conditions hydrauliques. Il ne s'agit pas seulement de la vitesse du
courant en tant que facteur permettant de bien différencier les microhabitats. La force du
courant influe sur la granulométrie du substrat pour des granulométries plus fines que les
pierres (longueur > 25 cm). Par ailleurs, les modalités des paramétres "diversité en
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Figure 48 : Plan F1-F2 d'une analyse des correspondances
multiples étendue aux codages flous, réalisée sur le tableau (7
variables environnementales x 189 relevés). A : Histogramme des
valeurs propres. B : Organisation des modalités des 7 variables,

avec les rapports de corrélation de chacune indiqués sur chaque
axe. C : Distribution sur I'axe F1 des différentes granulométries
des substrats minéraux. La description des modalités représentées
est présentée dans le tablean XXITI.
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patches”, "richesse en substrat" et "profondeur” sont bien séparées par laxe F2.
L'hétérogenéite de l'environnement immédiat autour du microhabitat semble étre optimale
pour des profondeurs faibles et des valeurs modérées (modalités 2 et 3) de vitesse de
courant (Variable 1) et/ou de contraintes hydrauliques (Variable 3). Il est a noter que les
modalités de la variable "substrats voisins” (Variable 5) sont plus regroupées que les
modalités de la variable "nature du substrat”. Il peut en étre déduit que, dans la plupart des
cas, la mosaique de parches dans un rayon de 2 métres autour d'un prélévement ne montre
globalement que de faibles différences. Par conséquent, des différences de structure de
communautés entre microhabitats seraient plus imputables a des différences entre les
microhabitats proprement dit plutdt qua des différences entre les environnements
immédiats des microhabitats.

2.3.3. Co-inertie entre structure faunistique et caractéristiques du
microhabitat

La relation entre la structure faunistique et les descripteurs environnementaux a été
examinée par une analyse de co-inertie (Dolédec & Chessel, 1994). Beaucoup de méthodes
graphiques multivariées classiquement utilisées (ACP, co-inertie...) ne sont pas des tests
statistiques stricfo sensu. Par conséquent, l'interprétation des résultats fournis par ces
analyses contient toujours une part de subjectivité (Grossman er al., 1991; Chevenet ef al.,
1994). Aussi, afin de réduire la nature arbitraire des facteurs sélectionnés dans
l'interprétation de l'analyse de co-inertie, nous avons utilis¢ un test de permutation qui
permet d'examiner la signification de la corrélation entre les deux ensembles de
coordonnées projetées des taxons résultant de la co-inertie (Dolédec & Chessel, 1994). Ce
test compare la valeur observée du R? pour un axe de co-inertie 4 la distribution des R2
obtenus a partir de 200 analyses de co-inertie réalisées sur les tableaux de départ dont l'un
des 2 voit ses lignes permutées de fagon aléatoire.

L'histogramme des valeurs propres (Figure 49, partie A) montre l'importance des
deux premiers axes qui représentent, d'aprés le test de permutation, une co-structure (= une
relation) significative (p<0.005) entre les communautés benthiques et l'organisation
environnementale des microhabitats.

La projection des axes d'inertic des analyses séparées (structure faunistique et
organisation environnementale) sur les axes de co-inertic montre que le plan factoriel F1-
F2 de la co-inertie représente principalement le plan F1-F2 des paramétres de structure
faunistique (Figure 49, parties B) et les plans F1-F2 et F1-F3, de l'organisation des données
mésologiques (Figure 49, partie C).

Sur le plan F1-F2, (Figure 49, partie D), les indices de diversité, sensu lato, et plus
particuliérement la diversité de Shannon-Weaver, la dominance de Simpson, I'équitabilité
de Hurlbert sont les paramétres extraits par l'analyse de co-inertic qui sont les plus
fortement corrélés avec des descripteurs de microhabitats. L'axe F2 est corrélé a
I'abondance et a la richesse taxonomique.

La projection des modalités des variables environnementales sur le plan F1-F2 met
en ¢vidence l'importance prépondérante des variables "nature du substrat”, "nombre de
Froude", "vitesse de courant”, "profondeur" dans la structure commune aux informations
faunistiques et mésologiques (Figure 50). Au contraire, la "diversité en parches” et la
“richesse en substrats” ne semblent pas intéressantes pour expliquer la structure faunistique.
Ces variables ont €t¢ retenues pour tenter de montrer l'effet potentiel de phénomeénes de

contagion sur la structure des communautés d'invertébrés. Leurs positions sur le F1-F2 de la
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co-inertie suggerent, qu'a cette échelle d'analyse au moins, ces phénoménes biologiques
n'ont pas un impact significatif ou ne peuvent €tre efficacement mis en évidence.

Le premier plan factoriel montre les grandes tendances dans la position des
modalités des variables environnementales projetées en fonction de la position des 189
relevés selon leurs structures faunistiques. La premiere diagonale du plan correspond a un
gradient de hauteur d'eau (Figure 50). La seconde diagonale met en évidence un gradient de
vitesse de courant et de granulométrie allant des vases ou limons en faci¢s lentique aux
substrats plus grossiers en faciés lotique (Figure 50). Un gradient des nombres de Froude,
qui définissent les caractéristiques hydrauliques d'un parch a partir d'une combinaison de la
vitesse du courant et de la profondeur, est orienté le long de I'axe F1. La modalité 5 des
variables vitesse de courant et nombre de Froude, qui représente les conditions les plus
contraignantes pour la faune, est exclue de ce gradient. Par ailleurs, les supports organiques
(racines, végétaux, litiére), a I'extrémité négative de 1'axe F2, sont opposés aux substrats
compacts, dalle et terre.

Pour mettre en évidence de fagon efficace les relations entre la structure
biocénotique des peuplements d'invertébrés et la nature du support qui compose le
microhabitat, nous avons procédé a des projections orthogonales des modalités de la
variable "substrat" sur les axes de richesse taxonomique (Figure 51, partie B), d'abondance
numérique (Figure 51, partie C) et d'équitabilité (Figure 51, partie D). Les différents
supports peuvent alors étre regroupés et analysés en fonction de leur proximité sur chacun
de ces axes de structure faunistique. Pour vérifier la validité de cette méthode nous avons
procédé au calcul de la valeur moyenne prise par chaque indice sur chaque type de substrat.

- Ces moyennes sont en fait des moyennes pondérées de fagon a tenir compte du codage de
la variable substrat. Chaque type de substrat est présent dans un certain nombre de relevés
avec une importance (= fréquence relative) variable. A chaque relevé correspond un
peuplement faunistique décrit par un certain nombre d'indices de structure. Chaque valeur
d'indice de structure observée est pondérée par la fréquence relative du type de substrat
considéré dans le relevé analysé. La moyenne pondérée de ces différentes valeurs est
calculée pour chaque substrat. Des représentations en nuage de point des indices moyens
par type de substrat en fonction de leurs positions sur les axes de richesse, d'abondance et
de diversité du plan F1-F2 de la co-inertie ont ainsi pu étre réalisées (présentées en annexe
IV). Ils permettent de valider l'interprétation faite de la position des différents supports le
long d'un axe correspondant a un indice biocénotique.

2.4, Discussion
2.4.1. Réle de la nature du substrat

Le role majeur de la nature du substrat et de la vitesse du courant n'est plus a
démontrer en tant que facteur primaire de microrépartition des invertébrés aquatiques
(Hynes, 1970, Lavandier, 1979, Minshall, 1984). De nombreux auteurs ont confirmé que la
nature du substrat est utilisable pour prédire 1'abondance et quelques fois la diversité des
macroinvertébrés benthiques (Milner et @/, 1981; Minshall, 1984; Ormerod & Edwards,
1987; Jowett & Richardson, 1990).

Dans cette analyse, la nature du support apparait également comme un, sinon le,
facteur primaire dans la définition de la structure d'une communauté. Des relations peuvent
étre établies entre les caractéristiques des substrats et les parameétres de structure
taxonomique des communautés animales correspondantes (Figure 51).
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Figure 50 : Co-structure entre les indices biocénotiques et les variables
environnementales, établie par une analyse de co-inertie. A : Organisation des
variables environnementales sur le plan F1-F2 des relevés, positionnés en fonction
de la structure faunistique. Les rapports de corrélation de chaque variable sont
indiqués sur les axes. B : Détails des positions des modalités de la variable nature
du substrat sur F1-F2.
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Richesse taxonomique et complexité du microhabitat :

La richesse taxonomique semble correspondre & un gradient de complexité des
supports, répartis en 3 groupes (Figure 51, partie B).

Le premier groupe, correspondant aux substrats avec une faible hétérogénéité
spatiale a I'échelle du microhabitat, se trouve sur la partie négative de 1'axe de richesse (en
terme de coordonnées sur F1). Ce groupe de supports a de faibles potentialités d'accueil
pour les invertébrés benthiques. Ce sont soit des supports qui ne sont que des surfaces,
dalle ou terre (donc colonisables en deux dimensions, alors que les autres habitats le sont
suivant trois dimensions), soit des substrats meubles (vase, limon, sable) dont la compacité
est tres sélective pour les animaux. A l'opposé de ce groupe, sur la partie positive de l'axe
de richesse, on trouve un second groupe constitué des supports racines et bryophytes qui
ont la particularité d'étre fortement hétérogénes. Tous les autres supports constituent un
troisieme groupe qui se trouve dans une position intermédiaire entre les deux premiers. Par
conséquent, il semblerait que la densité des refuges spatiaux (c'est-d-dire le nombre de
niches écologiques permettant de limiter les interactions biotiques et favorisant la récolte
de nourriture, la mue et/ou la reproduction) procurée par I'hétérogénéité du support,
favorise l'obtention d'une richesse taxonomique élevée dans la communauté. Pour les
mémes raisons écologiques, le nombre danimaux (abondance) est également plus
important sur un habitat trés hétérogene.

La richesse taxonomique et le nombre total d'individus peuvent étre vus comme le
résultat d'un gradient de complexité de I'habitat. La complexité structurale de l'habitat
entraine une diversité biologique plus importante de la communauté car I'hétérogénéité
spatiale diminue les phénomenes de prédation et de compétition et facilite la coexistence,

en d'autres circonstances impossible, d'animaux en compétition (Holt, 1984, 1987; Comins
& Hassell, 1987).

Lors d'une importante étude de riviére de montagne, Cowie (1985) trouva que la
richesse taxonomique est plus importante 14 ou la structure du lit est plus hétérogéne, et
offre probablement une plus grande diversité d'habitats.

Cogérino (1989) définit la complexité d'un microhabitat comme étant & la fois (1)
son hétérogénéité spatiale, et (2) sa structure dans l'espace, c'est-a-dire le type de surface ou
de volume effectivement utilisable par les macroinvertébrés. Dans notre analyse, les
milieux les moins complexes sont les substrats sableux, limoneux, les dalles, la terre, qui
offrent un faible choix de niches écologiques ou de refuges. Les refuges physiques de taille
importante, et particuli¢rement ceux avec un écoulement d'eau, sont reconnus comme
influant sur une population ou sur la structure d'un peuplement (Lancaster & Hildrew,
1993). La pauvreté des fonds meubles, sables en particulier, est une constatation classique
dans l'étude des eaux courantes (Lavandier, 1979). La taille et la mobilit¢ de leurs
constituants limitent le peuplement aux formes capables de s'immiscer sans dommage dans
les interstices : larvules diverses mais surtout Oligochétes, Diptéres Chironomidae et
Empididae. Elles excluent les invertébrés non adaptés a la compacité du milieu, plus trapus
ou plus fragiles (Lavandier, 1979, Bournaud & Cogérino, 1986).

A l'opposé, les supports les plus complexes, tels que les bryophytes, peuvent offrir &
une petite échelle spatiale un grand nombre de refuges qui peuvent servir & certains
organismes de zones tampons contre des perturbations abiotiques. Ce sont de bons abris
contre les stress hydrauliques (Webster ef al., 1983), car la vitesse du courant y est réduite,
et ils contiennent des quantités importantes de matiére organique et de périphyton, ce qui
influence fortement la microdistribution des invertébrés (Suren, 1993). D'une fagon
générale, les microhabitats avec une grande hétérogénéité spatiale remplissent des
fonctions importantes (site d'oviposition, zones d'éclosion et de croissance pour les jeunes
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larves, abri pendant les crues etc), comme le décrit Suren (1991) pour des bryophytes. Dans
un travail sur les microhabitats de rive du Rhone, Bournaud & Cogérino (1986) observent
que les milieux de végétation apparaissent comme les plus riches. Ils constatent également
que la structure spatiale complexe des racines offre un bon nombre d'abris tout en étant
relativement bien exposée au courant, assurant ainsi un bon renouvellement de I'oxygene.

Des études expérimentales ont également permis de montrer que la taille et la forme
d'un support minéral influent sur la richesse spécifique de la communauté. Hart (1978) a
trouvé des richesses plus importantes sur des substrats de forme irréguli¢re, car leur
microhétérogénéité est alors plus grande. Bronmark et al. (1984) et Minshall (1984)
ajoutent’ qu'une augmentation de la taille du support favorise généralement la diversit¢ des
habitats. Plus récemment, O'Connor (1991) et Douglas & Lake (1994) ont montré que
I'addition de rayures (grooves) a la surface d'un substrat en conservant une aire constante
augmentait la richesse spécifique. Cependant, ces résultats contrastent avec ceux de
Downes & Jordan (1993), qui, sur des expériences similaires, ne trouvent pas de
différences significatives. Ils contrastent également avec ceux de Erman & Erman (1984)
qui observent des abondances plus importantes pour des pierres dont la surface est plus
hétérogéne (rugueuse) mais sans différence de richesse taxonomique. Erman & Erman
(1984) mettent en garde cependant contre toute extrapolation hétive de tels résultats car des
facteurs comme le temps d'immersion des substrats peuvent éventuellement influencer
fortement les résultats, et rendre les comparaisons avec un support naturel délicates. Dans
le méme ordre d'idée, Gawne & Lake (1995) ont suggéré que l'aspect temporel pouvait Etre
important pour expliquer les relations entre un peuplement et son habitat, notamment du
fait de la couverture biologique qui s'y développe.

Abondance et potentialités trophiques :

La limitation des ressources nutritives est souvent proposée comme un facteur
majeur contrdlant la dynamique des communautés (Richardson, 1991; Dobson & Hildrew,
1992).

Dans ce travail, I'abondance, nombre d'individus dans le microhabitat, semble liée
aux potentialités trophiques du support, c'est-d-dire a la quantité et la qualité de nourriture
offerte.

Les potentialités trophiques semblent augmenter le long de l'axe F2 (Figure 51,
partie C). Les supports se répartissent une nouvelle fois en trois groupes. Le premier
comprend les substrats dalle et terre, qui peuvent étre considérés comme ayant les plus
faibles potentialités trophiques. Ils ne peuvent retenir de deébris organiques et les
macroinvertébrés (4 l'exception des prédateurs) ne peuvent se nourrir que de la couverture
biologique qui s'y développe, essentiellement composée d'algues. Le second groupe réunit
les substrats minéraux qui ont la propriété de collecter et concentrer les débris organiques
(Rabeni & Minshall, 1977). De plus, les substrats minéraux les plus grossiers offrent aux
algues une stabilité et une surface de développement plus importantes ; caractéristiques qui
apparaissent comme cruciales pour la nutrition des racleurs et des brouteurs. Le troisi¢me
et dernier groupe est constitué de supports organiques (détritus et plantes) qui présentent
les mémes potentialités trophiques que les deux premiers groupes tout en constituant eux-
mémes une source de nourriture potentielle pour les invertébrés. Ce gradient trophique
illustrerait donc les relations entre les potentialités trophiques du support (sans prendre en
compte la communauté elle-méme) et le nombre d'invertébrés échantillonnés.

Les racines de rive, proches de la surface de l'eau, apparaissent comme ayant les
potentialités trophiques les plus importantes du fait de leur grande capacité a "filtrer" et
piéger les débris organiques. Lavandier (1979), Diehl (1993) observent que les zones les
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plus densément peuplées sont celles qui assurent & la faune un maximum d'abris accessibles
et des ressources nutritives suffisantes.

Egglishaw (1969), Crowder & Cooper (1982), Drake (1984), Gilinsky (1984),
Gregg & Rose (1985) et Wintcrbourn {1990) ont montré que l'abondance despéces
augmentait significativement avec la quantité¢ de débris organiques, la densité de la
couverture algale épilithique ou la biomasse de macrophytes. Au sein dun méme support la
quantité de nourriture potentiellement disponible influence les densités d'invertébrés (Suren
1991, 1993 sur des bryophytes). Les observations et résultats d'Egglishaw (1964), Fahy
(1975), Rabeni & Minshall (1977), Culp et al. (1983), Wallace & Gurtz (1986) et Dudgeon
(1988) démontrent que la quantité de débris organiques allochtones et/ou la quantité de
périphyton autochtone ont des rdles déterminants vis-3-vis de l'abondance totale de
macroinvertébrés des sédiments de riviére, méme si cela n'a pas été systématiquement
trouvé (Drake, 1984; Barmuta, 1986). Pour Dobson (1994), plus encore que l'aspect
quantitatif, c'est I'appétence de la ressource nutritive qui doit &tre prise en compte.

Comme dans une majorité d'écosystémes (Frontier & Pichod-Viale, 1993),
l'augmentation de I'abondance numérique du peuplement d'un microhabitat est paralléle a
une augmentation de sa richesse spécifique (ou taxonomique). Par conséquent, il semble
logique d'observer une augmentation simultanée de la richesse et de l'abondance en
fonction de la complexité de I'habitat. Dans une étude de supports de ponte de différentes
dimensions fractales, c'est-a-dire de différents niveaux de complexité, Jeffries (1993)
suggere que la complexité de I'habitat est un facteur important pour déterminer le nombre
d'individus sur les macrophytes d'eaux courantes. Selon lui, la complexité, en tant que
propriété de l'habitat, devrait étre appréhendée indépendamment de la surface habitable
pour les invertébrés, et étudiée comme un facteur a part entiére.

Nos résultats (voir les coordonnées sur l'axe F1 de la co-inertie, figures 50 et 51)
sont également en accord avec I'hypothése classique d'une augmentation de I'abondance en
invertébrés benthiques en fonction d'une augmentation de la granulométrie des substrats
minéraux jusqu'aux cailloux-galets, puis d'une diminution avec les substrats pierres et blocs
(Ward, 1975; Brusven 1984; Minshall, 1984; Jowett & Richardson, 1990; Quinn & Hickey,
1990).

Equitabilité et stabilité du support :

L'équitabilit¢ est fortement liée 4 I'axe F1 (Figure 51, partie D). Cet axe correspond
a un gradient de contraintes hydrauliques (jusqu'a 90 cm/s pour la vitesse du courant et 6,4
pour le nombre de Froude). On remarque encore une succession de trois groupes de
supports le long de cet axe : les substrats présentant une granulométrie fine, les substrats
organiques et les substrats minéraux de granulométrie plus importante.

Cette succession correspondrait & un gradient de stabilité de I'habitat, intégrant la
notion de pérennité dans le temps et de résistance face au courant ce que Cogérino (1989)
défini comme étant la fragilité du microhabitat.

Les substrats vase, sable et limon, (Figure 51, partie D) sont les habitats les plus
mobilisables lors de stress hydrauliques. Les plantes aquatiques évoluent dans le temps de
sorte que les microhabitats "végétaux", en fonction de leur stade de développement, ont des
caractéristiques différentes. Durant la campagne d'automne, quelques échantillons ont été
prélevés alors que les plantes étaient en phase de sénescence. Au contraire, les substrats
minéraux, des graviers aux dalles sont plus stables dans l'espace et dans le temps.
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De plus, la hauteur d'eau, qui augmente avec 1'équitabilité, contribue a la stabilité du
support en diminuant la probabilité d'avoir un assec au cours de l'année. La meilleure
contribution de cette variable sur le plan de la co-inertie par rapport au plan de 'ACM sur
variables environnementales (Figure 48), renforce l'observation d'un effet positif de la
hauteur d'eau sur I'équitabilité. Bournaud & Cogérino (1986) a pariir d'une étude des rives
du Rhone notent que les différences essentielles observées entre les microhabitats peuvent
s'interpréter en grande partie par des différences de stabilité, par exemple entre pierres et
végétaux ou entre racines et branches.

Sur un plan théorique, selon les modeles tels que 'The intermediate disturbance
hypothesis' (Connell, 1978; Ward & Stanford, 1983) et 'The dynamic equilibrium model
(Huston, 1979), l'équirépartition des individus en taxons est supposée maximale lorsque le
régime hydraulique est intermédiaire en termes de fréquence et de magnitude (détails au
paragraphe VIL2.2.). Dans ce cas (1) l'intervalle de temps entre deux perturbations est
suffisamment court pour réduire l'exclusion compétitive d'especes (celles qui sont les
moins aptes 4 la compétition) et (2) le niveau des perturbations est suffisamment important
pour dégager quelques niches écologiques qui pourront étre colonisées par de nouvelles
espéces ou de nouveaux individus. La résultante sur le plan faunistique est une
augmentation de la richesse taxonomique et de 1'équitabilité.

Diversité selon Shannon-Weaver :

La diversité, telle que définie par Shannon & Weaver, est fortement lice 4 I'axe F1
(Figure 51, partic A). Dans une position intermédiaire entre équitabilité et richesse
taxonomique, la diversité peut étre considérée comme un compromis entre la complexite et
la stabilité du microhabitat. La premiére propriété permet a un grand nombre d'invertébrés
de s'installer, la seconde autorise l'établissement d'un équilibre numérique entre les
différentes populations. Une forte diversité spécifique a déja été reliée a I'hétérogénéité
spatiale ou a la coexistence de prédateurs (Resh et al., 1988).

2.4.2. Hauteur d'eau et vitesse de courant

La hauteur d'eau et la vitesse du courant émergent comme des facteurs également
importants vis-a-vis de la structure des communautés de microhabitats. Une relation
parabolique significative entre la diversité des communautés d'invertébrés benthiques et la
profondeur ou la vitesse du courant a été démontrée par Orth & Maughan (1983) sur une
riviére de forét. Les modéles utilisés lors de leur étude fournissent des valeurs maximales
de diversité pour une profondeur de 34 cm et une vitesse de courant de 60 cm/s.

D'aprés nos résultats, la hauteur d'eau semble liée a I'équitabilité (positivement) et,
dans une moindre mesure, 4 'abondance (négativement) (Figures 49 et 50).

A notre connaissance, aucune étude ne fait état d'une relation entre hauteur d'eau et
équirépartition. La gamme de hauteurs d'eau sur laquelle nous travaillons, de 2 & 65 cm,
explique peut-étre en partic l'obtention de tels résultats. Une hypothése serait que la
relation positive entre hauteur d'eau et équitabilité proviendrait de l'augmentation de la
durée pendant laquelle I'habitat reste immergé. Il y a une augmentation de la probabilité
d'observer une longue durée dimmersion des habitats situés a des profondeurs plus
importantes ; constituant ainsi des milieux de plus grande stabilité¢ environnementale.
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Par ailleurs, une diminution de l'abondance avec la profondeur a déja été observée,
notamment par McAuliffe (1984) qui constate que l'abondance des invertébres sessiles peu
diminuer trés significativement lorsque la hauteur d'eau diminue. Jowett & Richardson
(1990), en étudiant la relation entre d'une part la hauteur d'eau et d'autre part 1'abondance
ou la densité des invertébrés benthiques, ont constaté que la densité¢ de la plupart des
invertébrés baisse avec la profondeur a partir d'une limite de 0,4 m & l'exception des
Dipteres.

La hauteur d'eau a par ailleurs une conséquence directe sur la lumiere qui parvient
au support et qui peut influencer la distribution de la faune benthique (Hugues, 1966;
Dudgeon, 1988; Sweeney, 1993). Un quelconque impact sur l'équirépartition du
peuplement n'a cependant jamais ét€¢ démontré.

La vitesse du courant est liée a la diversité (Degani ef al., 1993) et a la richesse
taxonomique. Beaucoup d'invertébrés ont besoin d'un certain flux d'eau mais ont aussi une
limite supérieure de tolérance (Hynes, 1970; Minshall, 1984). Une vitesse plus importante a
proximité de l'habitat entraine une diversité des conditions d'écoulement plus grande autour
et dans l'habitat. Ces variations locales de la force du courant au sein du substrat permettent
par conséquent & une plus grande variété de taxons de pouvoir s'installer sur ou dans ce
support (Jowett & Richardson, 1990), et ce, d'autant plus que le support & une structure
spatiale complexe.

La vitesse du courant peut en outre déposer ou transporter du limon, transporter ou
fragmenter des débris organiques (Rabeni & Minshall, 1977). Lorsque le courant est faible,
le flux d'eau est moins efficace pour transporter du sédiment. Le lit de la riviére est alors
recouvert d'une fine couche de dépdts, ce qui va dans le sens d'une simplification
(homogénéisation) de la structure de l'habitat et d'une modification des potentialités
environnementales pour les invertébrés en termes de nourriture et d'espaces habitables. Les
points de vue sont partagés sur l'effet de cet apport de sédiment fin, sur la structure des
communautés. La plupart des recherches rapporte que la densité en invertébrés benthiques
est alors séricusement réduite (Nutall & Bielby, 1973; Lenat et al., 1981; Rutherfold &
Mackay, 1986. Cobb & Flannagan, 1990). D'autres travaux ont montré que cette
modification de l'habitat a de faibles effets sur les densités totales (Hamilton, 1961,
Chutter, 1969b; Barton, 1977). Un changement dans la composition de la communauté n'a
dailleurs pas toujours été montré (Lenat ef al., 1981). Ces oppositions illustrent peut &tre
les effets variables d'une réduction de la force du courant en fonction de I'appartenance des
espéces considérées a des groupes trophiques déterminés. Une réduction de la force du
courant peut étre pour une part responsable d'une augmentation des quantités de matiére
organique déposée (débris...) qui constituent une potentialité trophique supplémentaire
pour certains invertébrés (Peckarsky & Penton, 1990).

11 est nécessaire de préciser que la vitesse du courant mesurée 5 cm au-dessus d'un
support a l'aide d'un micromoulinet de type OTT ne représente qu'une estimation globale de
l'environnement hydraulique du parch et masque la subtilité de la microrépartition des
contraintes hydrauliques. Dans ces conditions, les relations entre la vitesse du courant et la
structure des communautés d'invertébrés semblent difficiles & évaluer avec précision sans
avoir recours a des méthodes sophistiquées d'estimation du flux d'eau a une petite échelle
du type anémometre a laser Doppler.
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243. Les variables décrivant lenvironnement autour d'un
prélevement

Minshall (1988), Resh ez al. (1988) suggérent que les mécanismes qui controlent la
dynamique de colonisation des invertébrés en milieu lotique sont importants pour expliquer
la structure des communautés benthiques. Les facteurs abiotiques sont les plus importants
au début du développement de la communauté tandis que les facteurs biotiques
interviennent plus tardivement (Robinson et al., 1990). Dans notre étude, la diversité en
patches et la richesse en substrats n'émergent pas comme des facteurs structurant de fagon
significative l'organisation des communautés de microhabitats. Nous pensons que sur les
rivieres échantillonnées, les microhabitats ont quasiment toujours le méme cortége de
microhabitats voisins dans leur environnement immédiat (c'est-d-dire dans un rayon de 2
métres autour d'un prélévement) ce qui rendrait approximativement égale l'importance
relative de la nature et/ou de l'intensité des sources de contaminations potentielles des
microhabitats.

Les caractéristiques abiotiques (la composition du substrat, les conditions
hydrauliques, les potentialités trophiques) ou biotiques (densités, richesse et composition
des assemblages d'invertébrés a une date donnée) de chaque parch ont un réle majeur dans
le résultat des processus de colonisation et par conséquent ont un réle important vis-a-vis
de la structure des communautés de microhabitats. Kohler (1985) a observé que les
proportions d'émigration de Baetis tricaudatus différent selon que les substrats ont de
faibles ou de fortes potentialités trophiques, les migrations étant minimales a partir des
substrats & fort potentiel trophique. Richards & Minshall (1988) ont montré que le temps
passé par Baetis tricaudatus sur des cailloux est positivement corrélé a l'abondance de
périphyton.

2.5. Conclusions

Les résultats présentés montrent, au moyen d'une analyse de co-inertie, des relations|
nettes entre des indices descripteurs de la structure des peuplements d'invertébrés et des
facteurs environnementaux. La richesse taxonomique augmente avec l'hétérogénéité de
I'habitat, I'abondance totale avec les potentialités trophiques du patch, I'équitabilité et la
diversité avec un gradient de stabilité du support. La vitesse du courant favoriserait la
diversité faunistique alors que la hauteur d'eau, en limitant la probabilité qu'il y ait un assec
au cours de l'année, permet aux populations qui composent le peuplement de mieux
s'équilibrer numériquement.

D'une maniére plus générale, ils mettent en évidence l'importance des aspects
spatiaux, de I'hétérogénéité et de la stabilité du substrat dans les études d'invertébrés
benthiques. Les prédictions de communautés & partir de caractéristiques de I'habitat sont
généralement supportees.

3. Influence de l'environnement immédiat du microhabitat sur la structure de son
peuplement.

3.1. Présentation du probléme

Lors d'une analyse globale des relations entre descripteurs mésologiques du
microhabitat et structure de son peuplement d'invertébrés, certains facteurs de
microrépartition ressortent de fagon prépondérante : nature du substrat, vitesse du courant,
hauteur d'eau. Il est possible que ces facteurs dont le rdle est majeur masquent l'influence
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plus discréte d'autres paramétres environnementaux. Les analyses présentées ci-apres, ne
tiennent pas compte ni de la nature du substrat, ni de la vitesse du courant, ni de la hauteur
d'eau, afin de mettre en évidence une éventuelle relation entre le peuplement et des
variables qui décrivent I'environnement immeédiat autour du microhabitat.

Nous avons choisi de travailler sur ['environnement immédiat du microhabiiat
échantillonné en ne considérant qu'une surface ronde de la mosaique d'un rayon de 2 metres
autour des points prélevés (Figure 52).

Plusieurs études ont montré que la colonisation de substrats vierges se faisait
essentiellement par la faune des habitats voisins. Oertli (1992) a par exemple observe sur
un étang que la colonisation de nouveaux substrats (feuilles immergées en automne et
nouvelles tiges de végétaux 7ypha au printemps) est réalisée en grande partie a partir des
substrats voisins, et entraine donc des mouvements migratoires chez les macroinvertébres.
Waters (1964 in Khalaf, 1975) a montré que la recolonisation de surfaces dénudées par les
crustacés Gammarus et les éphéméroptéres Baetis provient a la fois de la dérive et des
déplacements limités a partir des surfaces avoisinantes, ces deux sources de colonisation
étant aussi importantes l'une que l'autre. Dans le méme ordre d'idée, Doeg ef al. (1989b) ont
récemment démontré que 75 % de la faune qui colonise des substrats artificiels a base de
cailloux vient des supports voisins immédiats.

Pour définir une aire autour du point de prélévement qui correspond a la zone
potentielle d'influence des substrats voisins, il nous a paru logique de choisir une surface
ronde. Nous n'avions pas de raisons objectives de privilégier un apport venant de substrats
situés a l'amont plutdt que de ceux situés a cotés ou a I'aval du point prélevé, méme s'il est
probable que les apports liés a la dérive (donc le plus souvent venant de l'amont) sont
numériquement plus importants. La surface ronde, avec comme centre le point de
prélévement, permet de considérer toutes les directions comme des sources de
contamination faunistique potentiellement équivalentes. Le choix du rayon de cette surface
ne peut pas tenir compte de I'écologic de tous les stades de toutes les especes de
macroinvertébrés rencontrés. Nous avons choisi un rayon de 2 métres car cette distance
nous semble étre parcourable par la plupart des macroinvertébrés soit par dérive active, soit
par reptation, soit par nage.

3.2. Données traitées et procédure
Données traitées :

Les listes faunistiques utilisées sont celles récoltées durant 'année 1993.

Les descripteurs environnementaux sont principalement issues d'une analyse des
cartographies réalisées sur le terrain. Nous avons distingué 2 types de constituants de la
mosaique benthique :

- les substrats (définis en annexe III, les substrats végétaux étant séparés en 4
catégories : algues filamenteuses, bryophytes, hélophytes et hydrophytes). A lintérieur
d'une aire déterminée, ils regroupent les surfaces de méme nature.

- les patches, un substrat pouvant étre morcelé en plusieurs surfaces indépendantes
(=patches, voir 11.2.2.) (Figure 52).

Au total, 14 variables ont été retenues :
(1), (2) > surface du patch sur lequel le prélévement est réalisé, en m2 ou en
pourcentage (la surface est alors rapportée a l'aire totale de la station),
3) = distance minimale a la berge ou & un atterrissement,
4) = distance minimale a un substrat voisin différent,
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Microhabitat numéro 5 :

P IaN
SRR
QSRR

R
SRR

5
Cartographie d'une station : AR

%

Nombre de - (%
patches pi(%)

Galets sur sable 1 10,7

Vase 1 1,7

Sable pur 2 7 et 40,5

Sable mélangé 1 19,8

Graviers 2 54et]d9
¥

Exemple d'indice utilisé pour
évaluer la diversité en
patches ou en substrats

Pi Pi
H=2-—Log,
Q Q
avec : p; = surface du "patche" ou

du substrat (%)
Q=100 %.

Pour le microhabitat n°® 5

o T

H'patches=2’34 H gusbirars=1,88

Figure 52 : Protocole pour déterminer la diversité en patches ou en substrats
dans un rayon de 2 metres autour d'un prélévement. Une grille d'un rayon de
2 metres est placée sur la carte du fond de la riviere au niveau d'un point de
prélevement (microhabitat). Il s'agit d'évaluer, 2 l'intérieur de ce cercle, les
surfaces relatives des différents supports et/ou des différents patches par le
nombre de carrés qu'ils recouvrent. Des indices biocénotiques tels que
I'indice de diversité de Shannon-Weaver sont ensuite calculés sur les
surfaces relatives obtenues.
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Certaines prennent en compte spécifiquement la distribution des
patches (dans un rayon de 2 metres autour d'un point de

prélevement) :

(5) = richesse en patches,

6) = diversité en paiches,

) = équitabilité des surfaces calculée selon la formule de Hurlbert,
8) = ¢équitabilité des surfaces calculée selon la formule de Pielou,
9) = dominance des surfaces calculée selon la formule de Simpson,

Certaines prennent en compte spécifiquement la distribution des
substrats de nature différente (dans un rayon de 2 métres autour
d'un point de prélévement) :

(10) = richesse en substrats différents,

(11) = diversité des substrats,

(12) = équitabilité des surfaces calculée selon la formule de Hurlbert,

(13) = équitabilité des surfaces calculée selon la formule de Pielou,

(14) = dominance des surfaces calculée selon la formule de Simpson.

La figure 52 illustre comment les variables 5 & 14 ont été calculées. Pour les 189
microhabitats de 1993, des extraits des cartes ont permis de calculer le pourcentage relatif
de chaque support et/ou de chaque patch dans un rayon de 2 meétres autour d'un point de
prélévement. Ces observations ont été réalisées avec un logiciel graphique (Mac Draw Pro)
aprés quune trame ait été posée sur la surface étudiée. Lorsque deux supports sont
superposés (par exemple litiére sur sable, tronc sur galets, végétaux sur support minéral),
ils ont été considérés comme distincts et ont fait I'objet de comptages séparés, le 100 %
représentant alors la somme de toutes les surfaces des deux strates.

Le résultat de ces observations est une liste de pourcentages représentant les
surfaces des patches ou des supports, un type de support pouvant étre trés morcelé et donc
représenté par plusieurs patches (voir sable pur ou graviers sur figure 52). Les indices de
structure ont ét¢ calculés sur ces données de la méme fagon que pour les listes faunistiques.
Cinq indices ont été retenus : richesse taxonomique, abondance, équitabilité de Hurlbert,
diversité de Shannon-Weaver et dominance de Simpson (voir Tableau VI).

Remarque : Les indices de Shannon-Weaver et Simpson intégrent dans leur calcul les
fréquences relatives (pi/Q) des différents éléments. Dans notre situation ces fréquences sont
les surfaces relatives de chaque substrat ou chaque patch.

Exploitation des données :

Il s'agit de mettre en évidence les relations entre structure faunistique du
peuplement de microhabitat €t descripteurs de l'environnement immédiat autour du
microhabitat. La démarche est simple ; elle consiste & calculer des coefficients de
corrélation de rang (Spearman) entre : .

- les indices de structure faunistique calculés sur les listes brutes des 189 relevés de
printemps et automne 1993 (richesse taxonomique, abondance numérique, diversité de
Shannon, équitabilité de Hurlbert, dominance de Simpson),

- les 14 descripteurs de I'environnement immédiat autour d'un point de prélévement
précédemment définis.

Les phénomeénes écologiques étudiés étant relativement discrets le risque de
premiére espéce le moins sévére (a) qui ait été choisi est de 10 %.
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3.3. Résultats et discussion

Le tableau XIV synthétise les coefficients de corrélation de Spearman significatifs
obtenus pour un risque o de 5 % (fond tramé) ou de 10 % (fond blanc).

Discussion :

A la lecture du tableau XIV, on remarque que 2 variables ne sont jamais en relation
avec les indices de structure : la distance minimale & un substrat voisin et la diversité en
patches.

Dans une moindre mesure, la distance a la rive, la dominance en parches et la
richesse en substrats sont assez mal corrélées aux indices biocénotiques (5 % < a < 10 %).

L'absence de corrélation forte avec la distance a la rive peut provenir du fait que
nous travaillons sur des cours d'eau de petite taille. IIs ont une certaine hétérogénéité
spatiale que n'auraient pas des milieux aquatiques de taille plus importante, pour lesquels il
a ét¢ montré que la proximité des rives est un facteur écologique prépondérant dans la
microrépartition des invertébrés (Cellot, 1982, Gaschignard-Fossati, 1986).

Tableau XIV : Résultat des calculs de coefficients de corrélation de rang (Spearman) visant
a ¢tablir des relations entre structure faunistique des peuplements de microhabitats et
variables qui décrivent I'environnement autour du microhabitat. La relation entre un
descripteur environnemental et la dominance ou l'équitabilité faunistique est quasiment la
méme au signe prés. Seules les corrélations significatives avec un risque o < 10 % sont

présentées.
Indices calculés sur les listes faunistiques
Richesse Abondance | Dominance Diversité
(Equitabilité)

Surface en m2 0,14
Surface en % 0,12 -,
Distance a la rive 0,13
Dist. 4 un substrat voisin
Patches  Richesse 0,12

Diversité

EquitabilitéH

Dominance
Supports  Richesse 0,14

Diversité 0,12

EquitabilitéH -0,13

Dominance :

Légende : Corrélation significative au seuil o= 10 %

\Corrélation significative au seuil o= 5 %

Aucune des variables testées n'est en relation étroite avec 1'abondance. Les faibles
corrélations observées montrent que la richesse en patches et en substrats ainsi que la
diversité des patches auraient une faible influence positive sur I'abondance. Le nombre
d'animaux sur un microhabitat serait donc peu dépendant de la composition de
l'environnement de ce microhabitat.
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Les variables corrélées a la richesse taxonomique sont :

- I'équitabilité des surfaces de parches autour du microhabitat (et dans une moindre

mesure 1'équitabilité des surfaces des substrats),

- la richesse en patches autour du microhabitat,

- dans une moindre mesure, la surface relative du patch prélevé (%).

Ces résultats vont a l'encontre de certaines idées regues. Il apparait en effet que le
nombre de taxons augmente lorsque l'équitabilité des patches diminue et que la surface
relative du patch échantillonné augmente. De plus, un nombre de patches important
favoriserait également la richesse taxonomique. Par contre, selon nos observations, le
nombre de substrats différents n'interviendrait pas.

Les variables corrélées a 'équitabilité, a la dominance et 4 la diversité faunistique
sont:

- 1a surface relative du patch échantillonné (corrélations parmi les plus fortes),

- la dominance, l'équitabilité (et par voie de conséquence la diversité) des surfaces

de supports.
-1'équitabilité et la dominance des surfaces de patches.

Le nombre élevé de corrélations significatives montre que l'environnement autour
du microhabitat a une influence trés forte sur l'équitabilité de son peuplement. Il s'agit
principalement de descripteurs du morcellement de la mosaique autour du microhabitat.

Deux caractéristiques de l'environnement auraient une relation positive sur
l'organisation du peuplement d'un microhabitat : le nombre de patches doit étre important
mais les surfaces respectives des patches ou des supports ne doivent pas étre égales. Au
contraire, si un ou plusieurs des supports ou des patches dominent leur environnement la
richesse taxonomique et 1'équitabilité faunistique seraient favorisées. Les corrélations
positives fortes entre surface du patch échantillonné et équitabilité, dominance ou diversité
faunistique, et la corrélation plus faible avec la richesse taxonomique, montrent que c'est
un des patches qui domine son environnement en terme de surface qui a le peuplement le
plus équilibré et le plus riche.

Pour résumer, I'environnement idéal pour des invertébrés benthiques serait (1) une
mosaique morcelée, (2) composée de beaucoup de morceaux mais (3) pas tous de la méme
taille. La surface considérée étant toujours la méme, ces 3 caractéristiques peuvent paraitre
contradictoires ou irréalistes lorsque I'on considére des valeurs extrémes.

Ces résultats nous laissent supposer qu'il existerait un environnement optimal
optimal pour la faune (en terme de richesse taxonomique et d'équirépartition) entre le
nombre de patches et le morcellement de 1a mosaique que ces patches constituent.

Pourquoi l'équitabilité et la diversité sont-elles plus grandes sur un patch de grande taille?

Sur un plan biologique, il est probable qu'une communauté installée sur un parch de
grande taille va étre favorisée pour atteindre une équitabilité forte. Il y a a cela plusieurs
hypothéses explicatives possibles :

a/ 1l est probable que la zone périphérique des patches, qui est une zone de
transition, soit plus instable que la zone centrale d'un patch. La transition entre deux classes
de granulométrie est par exemple en partie dépendante des conditions hydrauliques ; la
variabilit¢ de celles-ci au niveau de ces zones (période et magnitude des fluctuations) est
donc tres certainement plus importante et par voie de conséquence l'instabilité également.
Un patch de grande taille peut permettre a la faune d'éviter ces zones instables.
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b/ Dans le méme ordre d'idée que pour la premiére hypothése, un parch de
petite taille est synonyme d'instabilité. Il est en place parce qu'une conjonction de
conditions environnementales 1'a ponctuellement créé dans une aire limitée, mais sa
fragilité est proportionnelle au risque de modification de ces conditions. Sur une surface
plus importante, c'est-a-dire si le patch a une airc plus grande, cela signifie que les
conditions environnementales sont plus homogeénes, et donc moins sujettes a des variations
importantes que pour les petits parches.

Selon un schéma classique (Hildrew & Townsend, 1994), l'instabilité du support va
favoriser l'installation d'animaux adaptés, qui représentent peu de taxons, et vont étre
numeriquement dominants par rapport aux autres invertébrés. La stabilité va au contraire
permettre un €quilibre numérique des populations qui constituent le peuplement.

Pourquoi, si la surface du patch doit étre importante pour favoriser l'équitabilité, un
environnement avec beaucoup de patches favorise-t-il la diversité ?

La diversit¢ faunistique calculée selon Shannon-Weaver intégre le nombre de
taxons et I'€quitabilité. Or, d'apres nos résultats, le nombre de patches favorise la richesse
taxonomique. Une hypothése serait que le nombre de niches écologiques offertes aux
invertébrés est alors plus grand. Les conditions environnementales couvriraient un panel de
situations plus vaste, plus propice a l'installation d'un grand nombre d'espéces qui sont
autant de taxons potentiellement colonisateurs de I'habitat préleve.

De plus, d'aprés bon nombre de contributions théoriques, la subdivision d'une
surface de substrat en patches, et la dispertion des invertébrés entre ces patches pourraient
permettre la coexistence d'animaux en compétition et stabiliserait les interactions entre
proies et prédateurs (voir Englund, 1991).

En conclusion, une hypothése serait que le compromis montré par nos analyses
entre le morcellement des supports et leur nombre traduit en réalité un compromis optimal
pour la faune entre la stabilit¢ du milieu et l'importance quantitative des sources de
colonisations potentielles.

Dans ces conditions, pourquoi la variable richesse en supports n'est-elle lide @ aucun
descripteur de la structure du peuplement ?

Pourquoi cette richesse en supports ne favorise-t-elle pas la richesse taxonomique ?

La notion de richesse en substrats est peut-étre mal abordée. En effet, pour qu'un
substrat apporte une faune nouvelle a un substrat voisin de nature différente, la premiére
condition est quiils aient des peuplements différents. Or, cette notion n'est pas prise en
compte lorsque, comme nous l'avons fait, on additionne le nombre de substrats différents
autour d'un point de prélévement. Dans des cas extrémes, il peut y avoir 2 types de supports
avec des peuplements trés différents, ou av contraire 6 types de supports mais trés proches
sur un plan faunistique. Il ne faudrait donc pas tenir compte des supports différents, mais
plutét des supports ayant une faune différente. La démarche imaginée pour cela, et les
résultats obtenus sont présentés dans le paragraphe 3.4.
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Figure 53 : Schéma décrivant la procédure pour évaluer l'influence de la faune
qui se trouve dans l'environnement d'un microhabitat prélevé sur la structure du

peuplement en place.
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3.4. Analyse complémentaire : influence de la nature des microhabitats
voisins sur la structure du peuplement en place

La nature des substrats qui se trouvent dans I'environnement d'un point de
prélévement a potentiellement une influence sur la structure du peuplement échantillonné.
I1 est probable que I'influence d'un type de support est d'autant plus importante que la faune
abritée par ce support est différente de la faune du point prélevé. Nous avons imaginé une
procédure en 3 étapes pour vérifier cette hypothése.

Méthode :

Etape 1 : Une analyse factorielle des correspondances inter-substrats permet de
comparer les différents types de substrats sur la base de leurs différences faunistiques.

Etape 2 : Si l'on considére la composition de la mosaique autour d'un point de
prélévement, on peut établir pour chacun une liste de supports de différentes natures. Ces
supports ont des positions définies sur les axes factoriels de 'AFC inter-substrats. Si les
positions respectives de tous les supports qui entourent un point de prélévement sont
identiques, cela signifie que la faune de ces supports est peu variée. Pour quantifier cela, il
est possible de calculer une moyenne et une variance des coordonnées factorielles des types
de support qui entourent un point de prélévement (Figure 53).

L'occupation de l'espace par les supports pouvant étre trés inégale, nous avons
pondéré le poids des coordonnées factorielles par les surfaces relatives occupées par les
différents substrats.

Etape 3 : Les moyennes et variances pondérées calculées sur les coordonnées
factorielles sont ensuite comparées aux indices de structure qui décrivent l'organisation du
peuplement de macroinvertébrés échantillonné. Plus la variance pondérée et/ou la moyenne
pondérée sont importante et plus la faune est respectivement variée et riche dans
l'environnement du point prélevé.

Comme pour la partie précédente (paragraphe 3.3), des coefficients de corrélation
de rang de Spearman ont été calculés entre d'une part les descripteurs environnementaux et
d'autre part les indices de structure. Si une corrélation significative est observée, cela peut
signifier que la diversité (ou simplement la richesse) des peuplements qui environnent un
microhabitat a une influence sur le peuplement en place.

L'ensemble de cette procédure a été testé sur les 189 relevés de 1993. L'AFC inter-
substrats a été réalisé sur un tableau [69 taxons x 189 relevés], les supports étant subdivisés
en 11 groupes (vase, sable-limon, graviers, cailloux-galets, blocs-pierres, dalle-roche mere,
hélophytes, liticres, hydrophytes, bryophytes, racines). La méme classification des supports
(avec une catégorie algues filamenteuses en plus) est utilisée au chapitre VI.

Les résultats de I'AFC inter-substrats sont présentés en annexe V.

Résultats :

Il est & noter que nous avons calculé les moyennes et variances pondérées des
coordonnées factoriclles sur les 2 premiers axes de I'AFC inter-substrats car les
pourcentages de variance expliquée sur F1 et F2 sont quasiment égaux (respectivement
27,8 et 25 %, résultats présentés en annexe V).
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Les coefficients de corrélation de rang significatifs pour oo < 5 % sont présentes
dans le tableau XV.

Tableau XV : Résultat des calculs de coefficients de corrélation de rang (Spearman) visant
a établir des relations entre structure faunistique des peuplements de microhabitats et
variables qui décrivent l'environnement autour du microhabitat. Seules les corrélations avec
un risque de premiére espéce inférieur 4 5 % sont présentées (n=189).

Coordonnées factorielles des différents substrats
sur les axes de I'AFC inter-substrats
Axe F1 Axe F1 Axe F2 Axe F2
Moyenne Variance Moyenne Variance
pondérée pondérée pondérée pondérée
Richesse 0,20%*
Abondance Q (ou log(Q))
Diversité (Shannon) 0,28%* 0,17*
Equitabilité (Hurlbert) 0,26** -0,15* 0,20%*
Dominance (Simpson) -0,28%%* -0,18*
Corrélation significative au seuil o= 35 %
** \Corrélation significative au seuil o= 1%

On observe qu'il n'y a quasiment aucune corrélation significative entre la variance
des coordonnées des supports et un indice de structure faunistique. Par contre, pour les
deus axes factoriels il y a des corrélations significatives entre la moyenne pondérée des
coordonnées factorielles et un indice biocénotique.

Aucun coefficient de corrélation n'est significatif entre d'une part un des
descripteurs environnementaux considérés et d'autre part I'abondance totale du peuplement
ou le logarithme de cette abondance.

Discussion :

L'obtention de corrélations significatives entre la moyenne pondérée des
coordonnées de supports et un descripteur biocénotique est assez logique. II est nécessaire
de se reporter au plan factoriel de I'AFC inter-substrats pour expliquer les corr¢lations
obtenues.

Sur le premier axe factoriel, on observe par exemple que la partie négative de l'axe
correspond aux substrats vase, sable-limon et gravier, c'est-d-dire des supports relativement
pauvres. Par contre, & l'extrémité positive de F1 on trouve les supports végétaux et les
racines qui abritent habituellement une faune assez riche. Il semble donc logique que plus
la moyenne qui caractérise un morceau de la mosaique est élevée et plus l'environnement
est riche. Une corrélation significative entre la richesse taxonomique et la moyenne des
coordonnées des substrats sur F1 s'explique (1) parce que le support prélevé (qui intervient
aussi dans le calcul de la moyenne) fait alors potentiellement partie des plus riches et (2)
parce que les phénoménes de contamination entre microhabitats voisins sont plus probables
si les substrats cote a cote sont riches.
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Les corrélations entre la moyennes des coordonnées des substrats sur F1 ou F2 et les
indices qui mesurent I'équitabilité, la diversité, la dominance sont moins facilement
explicables. Une hypothése est que les substrats les moins stables (vase, sable-limon et
graviers si I'on ne considére que F1) sont, pour une part, a l'origine de ce résultat. L'idée
maitresse est que plus l'environnement est stable et plus 'équirépartition des individus en
taxons sera forte, les phénomenes biotiques régissant alors principalement l'organisation de
la communauté du microhabitat. Sur F1 par exemple, plus la moyenne est faible et plus
I'environnement du point de prélévement est composé de substrats instables. Au contraire,
plus la moyenne est élevée et plus l'environnement est composé de substrats a
granulométrie assez grossiere; qui sont relativement stables. La position sur F1 des
substrats végétaux hélophytes et hydrophytes, considérés comme moyennement stables, au
méme niveau que des substrats stables complique cependant cette interprétation. Sur F2, la
partie positive de l'axe correspond & des supports plus stables que la partie négative
(végétaux, vase, sable-limon). L'interprétation serait la méme que pour le premier axe
factoriel.

Une différence importante entre F1 et F2 est le poids des surfaces de cailloux-galets
dans les calculs de moyennes et variances. Sur F1 la position du centre de gravité cailloux-
galets est proche de 0 et par conséquent les surfaces de ce type de support interviennent peu
dans les calculs. Sur F2 la coordonnée est positive et intervient trés probablement pour une
part importante dans les calculs de moyennes et variances. Dés que l'environnement d'un
point de prélevement est composé¢ de cailloux-galets, la moyenne pondérée des
coordonnées sur F2 est plus grande.

La quasi-absence de corrélations significatives entre la variance pondérées des
coordonnées factorielles et un descripteur de la composition de la mosaique peut étre due a
l'organisation des modalités de la variable "nature du support” sur le premier plan factoriel
de I'AFC. Les types de support susceptibles d'avoir une influence sur la structure des
peuplements sont relativement groupés sur le plan factoriel. Leurs projections sur les axes
correspondent a de faibles fourchettes de coordonnées et par conséquent la gamme des
variances est elle aussi relativement faible.

La seule corrélarion observée (diversité¢ de Shannon et variance sur F1) est tout juste
significative (p=4,4%, n = 189). 1l est probable que s'il existait une relation de cause a effet
entre ces deux variables, on observerait en méme temps une corrélation significative avec
la richesse et/ou l'équitabilité qui sont les deux composantes de la diversité (c'est par
exemple le cas pour les relations entre moyennes sur F1 ou F2 et indices de structure).
Comme ce n'est pas le cas, il est fort possible que cette observation ne soit due qu'au hasard
et n'ait pas d'explication écologique.

Conclusions :

Ces premiers résultats semblent montrer que la composition de la mosaique de
supports dans l'environnement immédiat d'un microhabitat a une influence sur la structure
du peuplement en place (richesse et équitabilité).

11 serait cependant hatif de tirer des conclusions définitives sur la base des résultats
présentés ci-dessus car la démarche utilisée est potentiellement perfectible. Les résultats
obtenus sont par exemple extrémement dépendants de l'organisation des modalités de la
variable "nature du substrat" sur le premier plan factoriel de I'AFC inter-substrats, celle-ci
dépendant directement de la nature des données traitées. Un point important consisterait a
améliorer 'AFC inter-substrats en supprimant la variabilit¢é due au mélange de données
provenant de plusieurs bassins hydrologiques et en équilibrant le nombre de relevés
(prélevements) appartenant a chaque type de support. Un plan factoriel plus facilement
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Figure 54 : Schéma résumant I'influence d'une part de la richesse en patches, et
d'autre part de la taille du patch, sur la structure du peuplement de macroinvertébrés.

Le cercle a un rayon de 2 métres.
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interprétable améliorerait sans doute la compréhension de ces phénomenes. Des analyses
complémentaires sur un nombre de relevés plus équilibré entre les différents types de
support et n‘appartenant qu'a un seul bassin-versant sont actuellement entamées.

3.5. Conclusions

L'organisation du peuplement d'un microhabitat est potentiellement influencée par
la nature ou la complexité de son environnement immédiat. Les phénoménes de
contamination entre habitat voisins peuvent étre évoqués et seraient pour une part
responsables de l'organisation des communautés d'invertébres.

L'hétérogénéité de la mosaique de support semble avoir une influence sur la
communauté d'un microhabitat.

La richesse faunistique est plus importante lorsqu'il y a un grand nombre de patches
dans l'environnement immédiat du point de prélévement (Figure 54). Dans de telles
conditions, le nombre de niches écologiques offertes aux invertébrés est probablement plus
grand et par conséquent l'environnement du microhabitat est plus riche en taxons
potentiellement colonisateurs.

L'équitabilité d'un peuplement serait 1ié 4 la stabilité de I'environnement. Celle-ci est
moins grande si le patch échantillonné est petit car on se trouve alors forcément proche
d'une zone de transition entre deux types de conditions environnementales. Par conséquent,
un patch de taille relative importante correspond aux conditions les plus favorables pour
l'équitabilité faumstique.

En résumé, il existerait un compromis optimal entre la stabilit¢ du milieu (qui serait
selon notre hypothése une fonction du morcellement et qui favoriserait I'équitabilite
faunistique) et les sources de colonisation potentielles autour du microhabitat (qui auraient
une action positive sur la richesse taxonomique).

L'abondance serait peu influencée par l'environnement immédiat du point de
prélévement bien que corrélée a la richesse en patches et en substrats.

La nature des substrats voisins, par la faune qu'ils hébergent, aurait également une
influence sur l'organisation de la communaut¢ dun microhabitat. Des analyses
complémentaires seraient cependant nécessaires pour détailler la nature de ces
phénomenes.

Nos résultats montrent donc que la mosaique autour d'un microhabitat 3 une
influence sur la structure de la communauté en place. Des travaux sont en cours pour tenter
d'améliorer notre connaissance de ces phénomenes.

Si les déplacements entre microhabitats voisins peuvent étre évoqueés et expliquent
une partie des résultats obtenus, il ne faut pas négliger le role important de la dérive dans
l'organisation des communautés d'invertébrés. L'importance relative des deux phénomenes,
dérive et déplacements de microhabitats limitrophes, serait intéressante 4 évaluer. Cette
problématique a déja fait I'objet d'études notamment pour ce qui concerne la colonisation
de substrats artificiels (voir Khalaf, 1975) mais le type de riviére est alors tres différent. Sur
des trongons de cours d'eau a faible profondeur, peu larges et avec une mosaique de
substrats complexe et variée, I'approfondissement de nos connaissances sur ce domaine
serait nécessaire. \
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4. Conclusions - Relations entre microhabitats et structure de peuplements

La nature du microhabitat a une influence trés forte sur la structure de son

uplement d'invertébreés.

Le parametre qui parait étre primordial est la nature du substrat, qui intégre dans
une certaine mesure d'autres caractéristiques du microhabitat comme par exemple
l'ambiance hydraulique autour de celui-ci. Cette variable peut étre décomposée selon trois
de ses qualites : sa complexité spatiale, ses potentialités trophiques, sa stabilité (c'est-a-dire
sa fragilit¢ face au courant mais aussi sa pérennité dans le temps) qui favoriseraient
respectivement la richesse taxonomique, I'abondance et I'équirépartition des individus en
taxons (Tableau X VI).

Jusqu'a une certaine limite, qui se situe autour de 90 cm/s, la vitesse du courant, tout
comme les conditions hydrauliques mesurées par le nombre de Froude, augmentent en
méme temps que la complexité du microhabitat, ce qui a par conséquent une influence
positive sur la diversité faunistique. Au-dela de cette limite, la vitesse du courant est plus
sélective pour la faune et aurait alors un effet négatif sur la diversité d'un peuplement.

L'augmentation de la hauteur d'eau, dans la gamme de 3 2 65 cm correspondant &
nos donnges, aurait un effet positif sur I'équitabilité par une augmentation de la stabilité du
support, dans la mesure ot une hauteur d'eau plus importante diminue la probabilité d'avoir
un assec en période de basses eaux.

Tableau XVI : Tableau récapitulatif des relations observées entre les caractéristiques mésologiques
potentielles des 189 microhabitats échantillonnés en 1993 et la structure de leurs peuplements
d'invertébrés respectifs. (+++ : influence forte ; + : influence indirecte ou secondaire). La variable
nature du substrat est selon notre hypothése d'interprétation décomposée en trois composantes : la
complexité, les potentialités trophiques et la stabilité.

Structure du peuplement d'invertébrés benthiques
Microhabitat Richesse { Abondance |Dominance| Equitabilité | Diversité

Type de substrat

Complexité +++ + +

Potentialités trophiques + +++

Stabilité +++ +++ +++
Vitesse du courant + 4+
Hauteur d'eau +++ +++
Environnement immédiat

Nombre de patches +

Morcellement + + +

(par exemple surface en %)

Les autres paramétres pris en compte décrivent plus particuliérement
l'environnement autour du point de prélévement. Il a clairement été¢ montré que leur effet
sur la structure du peuplement était plus secondaire mais réel. Ce ne sont cependant que
des tendances globales qui ont pu étre mises en évidence.

L'augmentation du nombre de patches dans l'environnement immédiat d'un
microhabitat induit une diversification de la mosaique des supports qui a un effet positif sur
la richesse taxonomique. Il est probable que dans de telles conditions, le nombre de niches
écologiques offertes aux invertébrés est plus important et que par conséquent un plus grand
nombre de taxons différents peut s'installer dans l'environnement du microhabitat. Les
potentialités en taxons colonisateurs, les phénoménes de contamination, seraient alors plus
importants et auraient un effet positif sur la richesse taxonomique.
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L'augmentation de la taille du patch qui est échantillonné ainsi qu'une diminution de
l'équitabilité des surfaces de patches, qui sont autant de mesures du morcellement de
l'environnement autour d'un microhabitat, ont un effet positif sur 1'équitabilité¢ du
peuplement faunistique. Une taille importante serait une garantie de stabilité, tout comme
la position du point de prélévement dans une zone qui n'est pas limitrophe avec d'autres
patches. 1l est en effet probable que les conditions hydrauliques sont plus stables sur des
patches de grande taille que dans les zones fronti¢res entre deux types de substrats.

Il peut paraitre contradictoire qu'un taille relative importante de partch favorise
I'équitabilité du peuplement alors que le morcellement a un effet positif sur la richesse. Il
semblerait en fait que ces deux constatations soient indépendantes mais que la réunion des
deux (qui est possible si au sein d'une mosaique diversifiée on échantillonne un substrat
dominant) corresponde aux structures faunistiques les plus riches et les plus diversifiées.

Si I'on émet 1'hypothése qu'un environnement avec de nombreux patches est plus
instable (voir discussion ci-avant), nos résultats traduiraient en fait l'existence d'un
compromis optimal pour la faune entre la stabilité de l'environnement et la diversité des
sources de colonisation potentielles.

Par ailleurs la nature des supports autour d'un microhabitat semble également avoir
une influence sur la structure du peuplement d'invertébrés en place mais des analyses
complémentaires sont nécessaires pour confirmer ce résultat. Nous avons souligné le fait
qu'il serait également intéressant d'évaluer l'action de la dérive sur la structure d'une
communauté de microhabitats conjointement & 1'étude de l'effet de phénomenes de
contamination par des habitats voisins.

D'autres facteurs sont susceptibles d'avoir une influence sur la structure des
peuplements mais n'ont pas été étudiés. Parmi ceux-ci, certains sont trés difficilement
évaluables en milieu naturel comme les phénomeénes de compétition ou de prédation avec
des populations d'invertébrés (Malmqvist & Sjostréom, 1984; Peckarsky, 1991) ou de
poissons (Culp et al., 1991; Diehl, 1992; Bechara et al., 1993). L'é¢tude plus précise de la
microrépartition des invertébrés entre les différents microhabitats d'une station, traitée au
chapitre suivant, est un premier pas vers la compréhension de ces phénomenes.
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Chapitre VI : Microrépartition des invertébrés benthiques

1. Protocoles d'étude
- Etude de la microrépartition par analyse multivariée
- Affinités des invertébrés pour un substrat, une gamme de vitesse de
courant, ou de hauteur d'eau

2. AFC intra-stations/dates [70 taxons x 350 microhabitats]
3. Relation entre I'abondance d'un taxon et le nombre de supports qu'il occupe

4. Répartition par saison des groupes faunistiques dans les microhabitats
4.1 Affinités pour le substrat
4.2 Affinités pour la vitesse de courant
4.3 Affinités pour la hauteur d'eau

5. Essai de hiérarchisation des microhabitats
5.1. Classement en fonction du nombre de taxons caractéristiques des
milieux considérés isolément

5.2. Classement en fonction des supports considérés simultanément

6. Synthése sur les particularités écologiques des différents types de support



Chapitre VI : Microrépartition des invertébrés benthiques

Les invertébrés benthiques sont distribués plus ou moins spécifiquement entre les
différents supports, les classes de vitesse de courant ou de profondeur (paragraphe V1.2).

Une analyse préliminaire (paragraphe V1.3) a permis de montrer que plus l'effectif
d'un taxon était important et plus cet animal est échantillonné sur un nombre important de
microhabitats. Le simple critére de présence-absence ne peut donc suffire a définir
l'affinit¢ d'un taxon pour un milieu, il faut se baser sur son effectif relatif. L'abondance
moyenne d'un taxon dans un type de microhabitat est comparée a I'abondance moyenne de
ce taxon dans I'ensemble des relevés. Clest ce que nous avons fait au moyen de valeurs
tests en partant du principe que l'effectif moyen d'un taxon dans un type d'habitat est
proportionnel & son affinit¢ pour ce milieu. Le but de nos analyses inter-milieux
(paragraphe V1.4) et de montrer quelles sont les caractéristiques faunistiques de chacun
d'eux.

11 s'agit d'étudier pour chaque taxon, les endroits ou il a été é€chantillonné, en
insistant sur ceux ot il a été trouve avec des effectifs importants. Notre objectif n'est pas
de faire une étude précise de l'autécologie des invertébrés, mais de dégager des tendances
qui nous permettront d'essayer de hiérarchiser 1'importance biologique des habitats qui
constituent le lit d'une riviére (paragraphe VL5).

1. Protocoles d'étude
Etude de la microrépartition par analyse multivariéé

Une AFC intra stations/dates a été réalisée sur le tableau [70 taxons x 350 relevés],
c'est-a~dire le méme tableau que celui utilisé pour 'AFC du paragraphe IV.2.3 4.

Les stations/dates sont au nombre de 36 ; il s'agit de toutes les stations pour toutes
les campagnes. L'objectif d'une analyse intra stations/dates est de supprimer a la fois les
variations de composition faunistique dues a la station et celles dues a la saison, pour ne
structurer les relevés que sur leur variabilité résiduelle, essentiellement liée a la nature du
microhabitat échantillonné. 1l est alors possible de visualiser (1) les taxons qui ont des
exigences trés particuli€res vis-a-vis de leur habitat (périphérie du plan factoriel), (2) les
microhabitats qui se ressemblent du point de vue faunistique (superposition de leurs
centres de gravité).

Affinité des invertébrés pour un substrat, une gamme de vitesse de courant, ou de
hauteur d'eau

La démarche consiste & définir les preferendums d'invertébrés a l'aide de valeurs
tests (méthode décrite au paragraphe 11.3.2.).

G Valeurs tests calculées sur les taxons

Elles sont positives si un taxon a des effectifs moyens significativement plus
importants dans un type de milieu que sur I'ensemble des relevés. Elles sont négatives si
un taxon 3 des effectifs moyens significativement moins importants dans un type de
micromilieu que sur I'ensemble des relevés.
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11 est nécessaire de rappeler comment s'interprétent ces valeurs tests. Si la réponse
est positive, une erreur dinterprétation consiste a considérer que ce milieu est
exclusivement celui du taxon. 1l est tout a fait possible de retrouver ce taxon ailleurs,
quelquefois méme avec des abondances significativement plus élevées. Dans un tel cas,
l'interprétation sera que le taxon est plus particuliérement agrégé dans deux types de
milieu. Par ailleurs, si un milieu n'est pas caractérisé par des taxons, cela ne signifie pas
qu'il n'abrite pas d'animaux, mais simplement que ceux-ci sont également trouvés ailleurs
¢t grossiérement dans les mémes proportions.

La pertinence des résultats de ce type d'analyse dépend essenticllement de la
pertinence du découpage en classes des variables et des niveaux de détermination
systématique. Les résultats précédents (chapitre V) valident la nature des variables que
nous avons retenues. Les niveaux de détermination présentés sont inégaux et quelquefois
relativement élevés. Cependant ils conviennent aux objectifs que nous nous sommes fixés,
qui ne sont pas de faire une étude précise de la microrépartition d'especes mais de dégager
des tendances pour un type de support, de vitesse d'écoulement, de profondeur ou encore
pour un taxon.

& Valeurs tests calculées sur les variable de milieux
(= aide 2 I'interprétation des valeurs tests calculées sur les invertébrés)

La caractérisation d'un micromilieu par les autres micromilieux est également
possible par les valeurs tests. Il 'a par exemple été montré que les vases étaient prélevées
avec des distances a la rive faibles. Dans ce cas, la valeur test indique que la fréquence
d'échantillonnage du substrat "vase" avec la modalit¢ "Distance a la rive petite" est
significativement plus importante que pour les autres types de support.

Ces informations ont été. utilisées comme aide a l'interprétation des résultats
obtenus sur les invertébrés, pour rappeler certains liens forts entre critéres mésologiques.

Cette analyse est réalisée a l'aide du logiciel SPAD-N 2.0 (CISIA, 1992). Les 350
relevés de 1993 et 1994 sont traités.

2. AFC intra-stations/dates [70 taxons x 350 microhabitats]

Sur un plan théorique, l'inertie totale de 'AFC d'un tableau de données est, pour un
type d'effet (qui revient & subdiviser l'ensemble des lignes du tableau en classes), 'inertie
de 'AFC inter-classes plus l'inertie de 'AFC intra-classes (Dolédec & Chessel, 1989). Par
conséquent, la comparaison des inerties obtenues par différentes analyses peut permettre
d'apprécier l'importance relative de phénomenes spatio-temporels.

Nous avons réalisé I'AFC simple du tableau [70 taxons x 350 mlcrohabltats] ainsi
que 5 AFC inter-classes de ce méme tableau en considérant successivement différentes
sources de variabilité spatio-temporelle (année, saison, saison + année ="campagne",
“station, station + campagne). Seuls les pourcentages d'inertie totale expliquée par les AFC
. ont été conseryés (Figure 55).

On observe que l'effet temporel considéré isolément est beaucoup plus faible que
l'effet spatial. L'effet saison est une source plus grande de variations faunistiques que
I'effet année. L'effet campagne (saison+année) est I'effet temporel le plus important avec
_cependant seulement 4,8 % d'inertie expliquée. Au niveau spatial, I'effet station explique
au total 28,5 % d'inertie du tableau faunistique. Ce résultat est dii 4 la grande variété de
situations mésologiques que nous avons volontairement choisies pour ne pas étre cantonné
A un type précis de milieu aquatique. Ces observations complétent et confirment tout a fait
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Figure 57 : AFC intra Stations/Saisons.

Projection illustrative des modalités des variables "Diversité en patches",
"Vitesse de courant", "Surface en m2", "Surface en %", "Distance i la rive"
et "Distance minimale au voisin le plus proche" sur le plan F1 x F2 (détails

des modalités dans le tableau XTII).
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les résultats obtenus au paragraphe IV.2.3.4. avec comme ordre d'importance croissant des
sources de variations faunistiques, les effets année, saison puis station.

L'interaction des effets station et campagne, lorsque 1'on subdivise nos 350 relevés
en 36 stations/dates, est de 42,8 %, ce qui est assez élevé. Le reste de l'inertie totale du
tableau de base, soit 57,2 %, est di 4 la variabilité entre microhabitats (du méme type ou
de types différents) ainsi qu'a la variabilité résiduelle. Ce sont ces 57,2 % d'inertie du
tableau de base que représente I'AFC intra-stations/dates qui est exploitée ci-aprés.

N

W = W N L W
Inertie en %

Inertie du tableau [70
taxons x 350 relevés]
.O sy

<o

Totale Inter- Inter- Inter- Inter-  Inter
années saisons (saisonst stations (stations+
années) saisons)

Figure 55 : Inertie du tableau faunistique [70 taxons x 350 relevés] expliquée par
différentes sources de variations spatiales ou temporelles.

L'histogramme des valeurs propres de 'AFC intra stations/dates montre trés bien
que l'inertie du tableau analysé est répartie sur un grand nombre d'axes factoriels (Figure
56). Les deux premiers représentent respectivement 7,5 et 6,8 % de variance expliquée,
soit 14,3 % seulement pour le premier plan factoriel.

Le premier axe de I'AFC intra-stations/dates, au moins dans sa partie négative,
correspond a un gradient de vitesse de courant et a des conditions hydrauliques de plus en
plus sélectives. C'est aussi un gradient de granulométrie des substrats allant des vases aux
cailloux-galets, ainsi qu'un gradient de distance a la rive. L'axe F2 n'est pas lié aussi
précisément & une variable mésologique. Sur sa partic négative, on trouve les
microhabitats avec une faible hauteur d'eau et une distance minimale a un substrat voisin
petite (Figure 57). Sur sa partie positive, les relevés sont entourés d'une faible diversité et
d'une faible richesse en patches, la taille du patch échantillonné étant importante.

Les taxons qui sont a I'extrémité négative de 1'axe F1 sont majoritairement inféodés
aux substrats minéraux fins (Sialis -Dethier & Haenni, 1986- Ephemera danica -type
fouisseur selon Studemann ef al., 1992- Sphaeriidae). On retrouve également dans cette
zone l'odonate Platycnemis pennipes. A lautre extrémité de l'axe, on trouve les
Rhyacophila, les Simuliidae, les Hydraena, les Hydropsychidae, c'est-a-dire des animaux
a tendance rhéophile qui ont une certaine préférence pour des substrats minéraux
grossiers.

On remarque que la présence du prédateur Rhyacophila correspond a celle de
Simuliidae, qui constituent une proie classique de ces trichoptéres. Muotka & Penttinen
(1994) ont montré que des relations prédateur-proie (Rhyacophila obliterata-Simuliidae)
peuvent avoir une influence nette sur la distribution des invertébrés sur une petite échelle.
IIs observent notamment qu'aprés 'émergence des Simuliidae, début juillet, la distribution
des Rhyacophilidae devient aléatoire, alors qu'elle était agrégative auparavant (lorsque la
distribution des Simuliidae, avant émergence, était elle-méme agrégative).
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Figure 58 : Relations entre la dispertion d'un taxon et son abondance. L'abscisse représente la
fréquence relative d'échantillonnage. L'ordonnée est 'abondance ou le logarithme de 1'abondance du taxon.
Avec la procédure utilisée, aucun point ne peut se trouver dans la surface hachurée.
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Trois taxons se distinguent nettement des autres sur la partie négative de l'axe F2 :
les trichoptéres Brachycentridae et Lepidostomatidae, les plécoptéres Nemouridae. Ils sont
opposés aux invertébrés situés sur la partie positive : Goeridae, Heptageniidae,
Chloroperlidae, Glossosomatidae, et Limoniidae. Tous sont répartis sur le fond de nos
cours d'zau selen des critéres précis que nous allons détailler au paragraphe VI.4.

3. Relation entre I'abondance d'un taxon et le nombre de supports qu'il
occupe

Objectif :

Les invertébrés benthiques ont des préférences plus ou moins strictes vis-a-vis des
caractéristiques meésologiques de leur habitat. Nous avons essay¢ d'évaluer le caractere
plus ou moins sélectif de leurs microrépartitions. Pour cela, nous avons recherché, pour
chaque taxon, l'existence d'une relation entre l'abondance totale d'un taxon (ou le
logarithme de son abondance) et le nombre de microhabitats qu'il occupe sur une station.
Si ce type de relation n'existe pas, c'est probablement parce que la microrépartition de la
faune est trés spécifique, que le taxon en question est inféodé a un type précis de
microhabitat.

Méthode :

Lorsque nous avons réalisé nos échantillonnages, nous avons pris soin d'essayer de
prélever le plus grand nombre possible de microhabitats (= de couples nature du substrat-
vitesse du courant différents). Au sein d'une station, la grande majorité des taxons ne sont
pas présents partout. La premiére étape de notre analyse est de compter le nombre de
microhabitats ol un taxon a été prélevé. Le nombre total de microhabitats par station
n'étant pas toujours le méme, nous avons transformé ces fréquences d'échantillonnage
absolues en fréquences relatives.

Au mieux, un taxon a été échantillonné sur l'ensemble des 36 stations/dates, ce qui
permet de rechercher avec une certaine fiabilité une éventuelle relation entre 'abondance
et la fréquence relative d'échantillonnage.

Résultat-discussion :

La figure 58 représente les nuages de points des relations abondance-dispersion
pour quelques taxons.

Il existe des relations entre I'abondance et la fréquence de capture exprimée en
terme de microhabitats colonisés, pour la totalité des taxons étudiés. Dans la plupart des
cas, la relation est linéaire si I'échelle des abondances est logarithmique. La corrélation est
quelquefois trés forte, particuliérement pour des taxons considérés comme n'ayant pas de
préférences strictes vis-a-vis de leur habitat (Leuctridae, Gammaridae).

Il est probable que cette augmentation de la dispersion spatiale avec I'abondance
numérique soit due a plusieurs facteurs :

Une premiére hypothése est quune plus grande dispersion résulte de compétitions
intra-spécifiques. A partir d'une certaine densité, les invertébrés sont probablement trop
nombreux sur un habitat. Il y a une sorte d'effet de masse (principe d'Allec) dii a la

Chapitre VI - Microrépartition des invertébrés - page 160



oot o) =5

promiscuité¢ dans un petit espace d'individus ayant les mé&mes besoins. Certains partent
vers d'autres supports, principalement pour tenter de trouver des ressources trophiques
suffisantes. La dérive dite "active" d'invertébrés qui changent de support pour trouver de la
nourriture (cas des Rhyacophila) fait partie de cette stratégie.

Ensuite, les invertébrés ont une certaine tolérance vis-a-vis de conditions qui ne
sont pas optimales, il est donc normal de les trouver sur différents microhabitats d'une
station.

Les besoins de la plupart des invertébrés changent au cours de leur vie et il est
probable quils s'adaptent en changeant de milieu. Seul un travail a I'espéce, en séparant
les classes de tailles permettrait de préciser si les différents micromilieux correspondent a
autant de stades différents des animaux.

Enfin, il faut préciser que certains des invertébrés échantillonnés sont
probablement en transit. Un individu observé a un instant t sur un milieu donné n'y est pas
forcément installé de maniére durable.

Il faut préciser que ces résultats ne tiennent pas compte des abondances des taxons
au sein du microhabitat. Dés qu'il y a 1 individu, le taxon est considéré comme présent.
Cependant, méme lorsque I'abondance d'un invertébré est trés faible (< 10 individus sur la
station pour 10 prélévements), il arrive fréquemment que les individus soient répartis
entre plusieurs habitats.

Ces résultats montrent la difficulté des recherches sur les preferendums des
invertébrés a partir de données recueillies en milieu naturel. Il ne suffit pas de rechercher
les habitats oi un taxon se trouve mais plutdt ceux ou ses densités sont les plus
importantes.

Selon Pierrot (1984), chaque espece est capable de vivre dans une amplitude
d'habitat plus ou moins large, ce qu'il faut déterminer c'est le preferendum de la larve dans
cette gamme. Le crit¢re de sélection peut étre spécifique aux invertébrés étudiés, par
exemple le nombre de filets réguliers réalisés par la totalité des larves observées pour des
trichoptéres Hydropsychidae (Edington, 1968), ou plus généralement, et c'est ce que nous
avons retenu, la densité maximale de l'espéce.

4. Répartition des groupes faunistiques dans les microhabitats

Les valeurs tests permettent de connaitre d'une part les relations entre variables
mésologiques, et d'autre part, entre variables mésologiques et invertébrés. Le tableau XVII
ne fournit que les résultats sur les invertébrés.

Les analyses ont d'abord été réalisées par saison, puis une analyse globale a permis
de vérifier la validité et la robustesse des résultats. Pour chaque type de micromilieu, les
affinités sont présentées en trois groupes :

- taxons caractéristiques d'un milieu quelle que soit la saison,

- taxons plutdt caractéristiques d'un micromilieu au printemps,

- taxons plut6t caractéristiques d'un micromilicu en automne.

Au sein d'un de ces groupes, les taxons sont énumérés du lien le plus net (valeur
test grande) au lien le plus faible (valeur test petite).

Il peut y avoir trois raisons principales & un changement d'affinité pour un
micromilieu entre printemps et automne. Dans un premier cas, cela peut correspondre 3
une évolution de ses caractéristiques morphologiques ou éthologiques au cours de son
cycle biologique ainsi que des besoins qui en découlent. Dans un second cas, il peut s'agir
simplement de l'abondance plus importante 4 une saison particuliére des larves de taille

Chapitre VI - Microrépartition des invertébrés - page 161



Tableau X VII : Caractérisation des microhabitats par les taxons (méthode des valeurs tests).
A= Adultes, L = Larves, N = Nymphes, S = tous stades confondus
Pour chaque support : colonne de gauche = printemps, colonne de droite = automne.

Vasa

Limon-sable

Cailloux-galets

Graviers

Blocs-pigrres

Nature du substrat

Dalle, terre, roche ma

Litisre

Racines

Hélophytas

Bryophytes

Pt-Chioraperidas
PL Leuctridaa

PL Namouridas
PL Ne Amphi

27

bl
~

g Hydrophytes

279

276

64

PL Ne Nemoura
PL Ne Proto

7%

Pi. Perlodidas

PL Pd Isoperla

PL Taeniopterygidas
TR Brachycentridae L
TR EcEcnomus L

TR Glossosomatidas S
TR Glossast i

4237

252

F53

TR Glossosomatidas N
TR Goerides S

TR Goeridas L

TR Goarides N

TR Hydropsychidas S
TR Hydropsychidas L
TR Hydropsychidasa N
TR Hydroptilidas S

TR Hydroptiidag L

TR Hydroptilidas N

TR Lepidostomatidae 5
TR Lepidostometidas L
TRLlal basalisl
TRLepidastoma hitum
TR Laptoceridas S

TR ieptoceridas L

TR Leptoceridas N

TR Limngphilidas S
TR Limnephilidas L

TR Limnephilidas N
TRO. albicome S
TRO. albicome L
TRO. albicoms N

TR Polycertropodidas L.

TR Psychomyiides §
TR Psychamyiidae L

TR Paychomyiidas N
TR Rh Rhyacophila S
TR Rh Rhyacophila L
TR Rh Rhyacophila N
TR Seritost idh

77

436

A

2721 2

38§

7%

335 |

4

2867

oA

412

255

JIE

.47

287

269

ABi 672

3.39

287

287 69

A2; 678

269

%

460

413

IO

=237

257

294

=250

29

3.09;

6.44; 248

2.35:

6.47; 2827

281

127

L7

2.46

343

F

340

337

-287

284

295

473

237

287

2.85

481

264

2.38

334 307

s
TR Sericostometidas L

2.63

3.47: J04

TR Sericostc i N

EP Bastides
EP Ca Caenis
EP Eph it

2251

217

239

356

#

268

-2.83

25

744

EPEp Ephemera danica

EPH

288

i

EP Leptc

EP Le Habrolaptoides

EP Le Habrophlebie

CO Dryopidas Dryops

CO Dytiscidas §

CO Dytiscidas A

CO Dvtiscidas L.

CoElmidas S

CoEimidas A

Co Elmidas L

CO Gyrinidas L
Haliplides S

£29

557

334

297

240

3381 257

b8! 774

-2.84

30

757

246

=283

277

Al il
1
i

ke
S

501 740

235§ 297

-2.63

.79

77 384

157

264

=313

2562

279

2.59

CO Haliplidas L
CO Helodides L.
CO Hy Hydresna A
CO Hydrophilidas L

268

2.49

514: A58

283
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Tableau XVTI (suite)

Vase

Limon-sabls

Graviers

Cailloux-galets

Blocs-pienes

Nature du substrat
SIS cu sunstral

mé

Dalle, terrs, roche

Racines

Hélophytas

Hydrophytes

Bryophytes

Dl Anthomyidae S

260

Dl Anthomyidae L

(i

.24

Dt Athericidae

29

DI At Atherix

227

DI At Arichops

299

DI Bl Liponeura 8

DiBlLiponeura L.

372

DI Ceratopogonidae S

2.36

DI Coratopoqonidag 1.

2.86

DI Ceratopogonidas N

443

DI Chironomidae S

2237

3247

2244; 275

DI Chironomidae L

-2.54

403

241 287

Di Chironomidae N

.22

Di Empididae

275

Di Limoniidae S

304

5.1t

920

Dl Limontidae L

304

518

477

DI Limoniidas N

Dl Psychadidae S

954

Dl Psychodidas L

DI Psychodidas N

2.73

5.35| 465

Di Simuliidae S

=373

257

=247

2/

Di Simuliidee L

371

LA

-2.45

605

Di Simuliides N

RN
NER

Dl Straiomyidas

296

DI Tabanidas

J87

DI Tipulidas

250

HE Aphelochsirus aastvatie
ME Sialidae Sialis
00 Ca Agrion

298

.72

23

KL/

E271

0D Coenanrionidae

262

P

2

0D Cordul -

37

0D Gomphidae

279

OD Lestidas

QD PP

453

£

CR Asellus aquaticus
CRG i

268

260] 25

MO Ancylidae

2.22

s
S

MO An Ancyus fluviatilis

262

5

MO Bi Bititynia

2.49

424

MO Hydrokiideo

MOL id

255

251

2862

MO Nerttidas Theodoxus fl.

MO Ph Physa

i

275

MO Pienorkidas

278

282

MO Spheeriidae
MO Sp Pisidium
MO Unionides

241

MO Un Anadonte
MO Un Unio

459

2L

MO VA Valvata
TD Du Duqgesia
TD P! Potycslis
AC Emobdslii

I3

19

Z7]

491

275

AC Glossiphoniides
AC Gl Glassiphonia
AC Gl Helobdella i

W4

.37

AC Pi Piscicola geomstra

467

L 29

—

258 322

777

| 296

287

484

75

JI7

EFY)

284 537
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supéricure 4 0,5 mm qui est 4 la base des différences observées entre printemps et
automne. Enfin, une troisiéme hypothése est que c'est un changement des caractéristiques
de I'habitat qui fait qu'il devient moins favorable a l'espéce considérée. Il peut par exemple
s'agir d'un végétal en phase de sénescence ou d'un substrat minéral

4.1 Affinité pour le substrat

Les substrats que nous avons échantillonnés peuvent &tre subdivisés en 12
catégories. Lorsqu'un substrat est mixte, nous avons sélectionné le support dominant. Les
résultats des algues filamenteuses, prélevées deux fois sur 350 relevés, ne sont pas
présentés.

Résultats - Discussion :

Vases :

Les supports vases (n=16) sont caractérisés par une trés faible vitesse de courant et
la proximité de la rive (valeurs tests significatives et figures 25 et 28).

Les taxons caractéristiques au printemps et en automne sont des odonates
Platycnemis pennipes, des mollusques Sphaeridac (Sphaerium et Pisidium) et des
Oligochetes. , _

Au printemps, nous y avons échantillonné plus particuliérement des mégalopteres
du genre Sialis. Les larvules de ce taxon se nourrissent généralement de microorganismes
et de détritus tandis que les larves sont carnassi¢res et trés voraces (Dethier & Haenni,
1986). Elles trouvent probablement dans les vases limoneuses un bon compromis entre
habitat physique (sédiment fin) et potentialités trophiques.

En automne, nous avons trouvé dans les vases des quantités importantes de
dipteres Atrichops, de Coenagrionidae, de mollusques du genre Valvata, de diptéres
Ceratopogonidae et d'odonates Gomphidae.

Tous ces taxons sont habituellement considérés comme fouisseurs. Les odonates P.

pennipes et Coenagrionidae sont des invertébrés que l'on trouve généralement sur les
- végétaux et plus particulicrement rivulaires (Tachet ef al., 1980). Des phénomenes de
contagion entre végétaux de rive et vases, ces deux habitats étant proches I'un de l'autre
(les vases sont proches de la rive), sont peut étre 4 l'origine de leur présence abondante sur
les végétaux. :

Sables-Limons :

Dans les sables-limons (n=33), la distance a la rive est également trés faible
(valeur test significative et figure 28). Au printemps la vitesse du courant y était toujours
inférieure a 5 cm/s (valeur test significative et figure 25).

Il y a peu de taxons caractéristiques. Aux deux saisons, nous y avons trouvé

' beaucoup d'odonates Cordulegasteridae.

Au. printemps, ce sont des densités relatives plus importantes de coléoptéres
Haliplidae qui ressortent des analyses, alors qu'en automne ce sont celles de diptéres
Tabanidae et du trichoptére Odontocerum albicorne.
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Ces taxons prédateurs sont bien adaptés aux substrats meubles ou ils chassent leurs
proies.

Graviers :

Les graviers (n=19) ne sont pas caractérisés par les autres variables mésologiques
ce qui illustre leur position de support intermédiaire entre des granulométries aux qualités
tres différentes.

Seuls les graviers de printemps ont des animaux caractéristiques. Le taxon qui
ressort le plus des analyses est 'Anodonte, qui est réputé pour sa préférence de substrats
meubles mais d'une granulométrie relativement grossiére. On y trouve également des
larves de diptéres Limoniidae et de trichoptéres Sericostomatidae.

Cailloux-Galets :

Les cailloux-galets (n=128) sont caractérisés au printemps et en automne par des
vitesses de courant compnses entre 60 et 90 cm/s.

La liste des animaux typiques de ces milieux est longue et majoritairement
composée d'insectes.

Aux deux saisons, les Limoniidae ressortent nettement des analyses, alors que ce
sont généralement des fouisseurs. Ils trouvent sans doute dans les interstices des
granulométries les plus grossi¢res des conditions propices a leur mode de vie.

Les Trichoptéres Glossosomatidae et Goeridae trouvent sur les cailloux-galets des
supports de fixation temporaire pour leurs étuis (les larves sont caractéristiques des deux
saisons mais les nymphes ne sont caractéristiques que du printemps). D'aprés Cobb et al.
(1992), 1a distribution en agrégats et une faible dispersion sont deux caractéristiques qui
font de Glossosoma intermedium, et d'autres especes avec des caractéristiques similaires,
de bons indicateurs de la stabilit¢ du substrat. Kohler (1992) a également montré que
Glossosoma était un compétiteur important, par interférence physique, avec beaucoup
d'autres taxons. La présence de ce genre aurait donc une influence biotique forte sur la
distribution d'autres especes. Les Glossosomatidae et les Goeridae sont caractéristiques de
substrats pierreux (Décamps, 1968). Les Glossosomatidae se tiennent plus précisément sur
leurs faces supérieures (Tachet ez al., 1980). Au moment de la nymphose, les Goeridae du
genre Silo fixent leurs étuis soit sous les pierres, soit entre elles, souvent dans une
anfractuosité ou déja d'autres larves ont cherché abri (Rousseau, 1921).

Les autres taxons caractéristiques du printemps et de l'automne sont les
trichoptéres Psychomyiidae, les éphéméres Heptageniidae (surtout en automne), les
coléopteres Elmidae, le mollusque Ancylus fluviatilis et les Oligochétes.

Les Psychomiidae ont souvent ét¢ observés avec des densités importantes sur des
supports durs (Hickin, 1967, Ward, 1992) mais également sur des supports de type
branchages ou bois immergés (Tachet et al., 1980) sans doute parce que ces milieux sont
favorables a la réalisation de leur réseau de galeries de soies.

Au printemps, on trouve plus particuliérement des plécoptéres du genre Leuctra,
des nymphes d'Hydropsychidae, des Baetidae, des nymphes de Limnephilidae, des
nymphes de diptéres Psychodidae, le mollusque Theodoxus fluviatilis.

En automne, le diptére Atherix, le triclade Dugesia et les coléoptéres Gyrinidae
sont également plus nombreux sur ces supports. Le plécoptere Chloroperla torrentium est
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caractéristique de ce type de milieu (et seulement de celui-ci) bien que sa distribution soit
classiquement considérée comme aléatoire (Egglishaw, 1964). Lavandier & Dumas
(1971), dans une étude de microrépartition d'invertébrés au sein de ruisseaux pyrénéens,
ont observé que cette espece peuple a la fois les mousses et les galets.

La plupart de ces invertébrés ont des modes de nutrition, notamment les brouteurs
et/ou racleurs (Glossosomatidae, Goeridae - Faessel, 1985), compatibles avec les
potentialités des milieux a base de cailloux-galets. Les algues apparaissent comme étant
cruciales pour la nutrition des racleurs parce quelies sont hautement assimilables
comparativement & d'autres sources de nutrition (Benke & Wallace, 1980, Smock &
Roeding, 1986). 75 % (Mayer & Likens, 1987) et 84 % (au printemps, Huryn & Wallace,
1985) de la production des racleurs a pu étre attribuée a la consommation d'algues (ir
Becker, 1994).

D'autres taxons présents comme les Baetidae sont considérés comme peu
spécialisés (Studemann et al., 1992). Les Baetidae prélévent la nourriture a la surface du
substrat sous forme de toutes petites particules, souvent déja partiellement digérées par
d'autres organismes comme les gammares (Studemann et al., 1992). Les Hydropsychidae
ont également un régime omnivore (Décamps, 1968; Faessel, 1985).

Les cailloux-galets constituent le seul micromilieu caractéristique d'Ancylus
Sfluviatilis. Selon Lagorce (1981), la nature du substrat et la nourriture sembleraient étre les
principaux facteurs de sa répartition. Percival & Whitehead (1929) ont observé son
affinité pour les substrats pierreux colonisés par une fine couche de périlithon. Cette
espece est absente des herbiers a Cladophora ou bryophytes, des sédiments meubles (in
Rosillon, 1986). Ce mollusque est a tendance rhéophile (Mouthon, 1982; Tachet ef al.,
1980) mais peut étre soumis a une large gamme de vitesse de courant (Lagorce, 1981), ce
que confirment nos analyses puisque aucune gamme de vitesse ne lui est caractéristique.

Blocs :

Les blocs (n=27) sont caractérisés par les vitesses de courant les plus importantes
au fond. La figure 25 nous montre que nous avons échantillonné les blocs dans une large
gamme de vitesses de courant.

Peu de taxons sont véritablement caractéristiques de ces milieux.

Au printemps et en automne, les larves de Rhyacophila (valeur test juste
caractéristique) ; au printemps les diptéres du genre Liporneura qui ont une morphologie
particuliérement bien adaptée aux contraintes de ce type d'environnement.

Les trichoptéres Brachycentridae sont présents avec des densités plus fortes sur ces
micromilieux en automne. Dans une moindre mesure, les coléoptéres Hydrophilidae en
sont également caractéristiques.

La présence des Rhyacophila et des Brachycentridae est une constatation classique
sur ce type de milieu (Ward, 1992).

Dalle, roche mére, argile :

Les dalles, roche mére ou argile (n=20) ont été prélevées a proximité de la rive en
automne (valeur test significative et figure 28).
Ce sont des habitats en 2 dimensions dans la mesure ou l'enfoncement des

individus dans le substrat n'est pas possible. Aucun taxon n'est caractéristique de ce type
de milieu.
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Hélophytes :

Aucune variable mésologique ne caractérise les hélophytes.

Sur les hélophytes (n=13), aux deux saisons, on trouve de fagon hautement
significative un plus grand nombre de larves et nymphes de Simuliidae ainsi que I'achéte
Piscicola geometra.

Au printemps, les taxons caractéristiques sont les larves du trichoptére
Lasiocephala basalis, et dans une moindre mesure les hydracariens, les odonates
Coenagrionidae et le mollusque Bithynia.

En automne, on y trouve des densités importantes de l'odonate Agrion et des
mollusques Planorbidae.

Il y a donc relativement peu de taxons qui soient spécifiques de ces végétaux.
L'absence totale de valeurs tests négatives signifie que ce sont des supports qui ne sont pas
totalement évités par les invertébrés. Cependant, l'échantillonnage de ces supports ne
serait pas véritablement intéressant car (1) les taxons qui y sont agrégés le sont souvent
aussi ailleurs (et principalement sur d'autres végétaux) et (2) le fait que I'on puisse y
trouver nimporte quel invertébré avec des effectifs peu importants entraine des
incertitudes sur les estimations de leurs densités respectives.

Litiéres :

Les litiéres (n=24) ont été échantillonnées dans des zones de courant faible, avec
des hauteurs d'eau importantes, cest-a-dire des caractéristiques typiques de zones
d'accumulation.

Les trichoptéres qui caractérisent ces milieux aux deux saisons sont les
trichoptéres Limnephilidae (surtout au printemps), les Sericostomatidac et les
Lepidostomatidae (Lepidostoma hirtum au printemps et Lasiocephala basalis en
automne). Ils cohabitent avec des coléoptéres Dytiscidae adultes, des diptéres Empididae
et des Gammaridae.

Au printemps on trouve plus particuli¢rement dans les litiéres des mégaloptéres du
genre Sialis, des Athericidae du genre Atrichops, les larves de trichoptéres Leptoceridae,
les crustacés Asellus aquaticus et les diptéres Anthomyidae.

En automne, les liti¢res abritent plus spécifiquement le mollusque Unio spp.

Les crustacés du genre Asellus ont toujours été prélevés avec des effectifs faibles.
Leur mode de nutrition de type broyeur-détritivore et leur caractére limnophile (Tachet ef
al., 1980) sont en accord avec les caractéristiques de ce type de milieu. Les Gammaridae y
ont également été prélevés avec des effectifs plus importants. Bien que considérés comme
eurytopes (Tachet ef al., 1980) nos résultats montrent leur affinité faible mais significative
pour les litieres.

Les litieres que nous avons prélevées recouvraient généralement des substrats
minéraux de sédimentation, et n'avaient jamais une épaisseur trés importante (< 10 cm).
Cela explique probablement la présence dans ces milieux de taxons fouisseurs (Sialis,
Unio), susceptibles de provenir des substrats minéraux sur lesquels la litiére repose.

Les liticres abritent classiquement de trés grandes densités d'invertébrés, c'est-a-
dire de proies potentielles pour des prédateurs comme les Athericidae du genre Atrichops,
les Anthomyidae, les Empididae (Tachet ef al., 1980), les mégaloptéres du genre Sialis ou
les adultes de Dytiscidae, qui y sont également trés nombreux. Un fort développement du
groupe des prédateurs signale généralement que les niveaux trophiques inféricurs sont
particuli¢rement bien alimentés.
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Hydrophytes :

Les hydrophytes de notre échantillon (n=31) sont caractérisés au printemps par les
distances a la rive les plus grandes.

Les larves et nymphes de Simuliidae ainsi que l'achéte P. geometra sont, comme
pour les hélophytes, caractéristiques des hydrophytes mais avec des valeurs tests
nettement plus importantes. Cela signifie que ces animaux sont encore plus
spécifiquement agrégés sur les hydrophytes qu'ils ne le sont sur les hélophytes. Les autres
taxons specifiques aux deux saisons sont les Gastéropodes du genre Physa et les
Lymnaeidae ainsi que l'achéte Glossiphonia qui sont des prédateurs suceurs de tels
mollusques (Tachet et al., 1980).

Les invertébrés significativement plus nombreux sur les hydrophytes au printemps
sont l'odonate Agrion, le mollusque Bithynia, 'hétéroptére Aphelocheirus aestivalis, les
éphéméropteres Baetidae et du genre Caenis, les Hydra, les Tipulidae et les nymphes de
Chironomidae. '

En automne les taxons caractéristiques sont les odonates Coenagrionidae, l'achéte
Helobdella stagnalis, les larves de Lepidostoma hirtum, les Planorbidae, les hydracariens,
les Anthomyidae et les larves d'Hydropsychidae.

Deux hypotheéses au moins peuvent étre émises quant a la justification de la
présence commune de nombreux taxons sur les hélophytes et les hydrophytes. La premiére
est que les taxons en question retrouvent les mémes conditions favorables a leur survie sur
ces deux types de substrat, et par conséquent, se placeraient de fagon indifférente sur I'un
ou l'autre. Une deuxiéme hypothése tient au fait que la limite entre hélophytes et
hydrophytes est quelque fois un peu artificielle. Il existe beaucoup de cas ou la situation
est sans équivoque : l'espéce végétale que l'on considére fait partic de I'une ou l'autre
catégorie. Mais il n'est pas toujours aussi facile de cataloguer toutes les espéces végétales.
Certaines, par exemple, ne conservent pas de parties émergées toute l'année et peuvent
passer successivement du stade hydrophyte au stade hélophyte (Montegut, 1987). Leur
appartenance a l'une ou l'autre catégorie dépend alors de la date d'échantillonnage. Un
autre exemple est celui d'hélophytes (en bon état) dont la position couchée les rendait
complétement submergées, cas souvent rencontrés sur le Mouzon.

Nos résultats montrent que nous avons beaucoup plus de taxons caractéristiques
des hydrophytes que des hélophytes, qui cependant ont été échantillonnées 2.4 fois moins.
La plupart des espéces appartenant aux hydrophytes offrent une grande variété de
structure d'habitat, ce qui peut sans doute étre favorable 4 un plus grand nombre
d'invertébrés. Les niches écologiques ou plus simplement les surfaces développées
seraient plus importantes et variées pour les végétaux submergés que pour ceux qui ont
des parties aériennes.

L'achéte P. geometra trouve sur les hélophytes et les hydrophytes un support de
ponte, une vitesse de courant réduite mais également la présence de poissons aux dépends
desquels ils se nourrissent (Tachet ef al., 1980). Des alevins ont en effet été fréquemment
échantillonnés lors des prélévements de végétaux.

Sur les hydrophytes, on observe des quantités significativement plus importantes
de nombreux mollusques (Physa, Bithynia, Lymnaeidae ou Planorbidae) pour lesquels
c'est un support caractéristique, sans €tre forcément exclusif (Adam, 1960; Mouthon,
1982). Ces Gastéropodes broutent ou raclent le végétal qui les héberge (Tachet et al.,
1980) mais peuvent aussi profiter de la présence de détritus (Mouthon, 1980) qui y sont
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produits ou piégés. Les travaux de Lamarche er al. (1982) et de Rooke (1986) ont montré
qu'une relation entre les densités des populations de Gastéropodes et la morphologie des
plantes pouvait étre observée. L'architecture des plantes aquatiques, plus ou moins
découpées, et le rapport surface/volume, sont en effet importants pour le développement
d'organismes €piphytiques qui sont consommés par certains mollusques.

Par ailleurs, Lacoursiere et al. (1975) a partir d'une étude sur la relation entre les
plantes aquatiques et les Gastéropodes de la rive Sud du fleuve Saint-Laurent (Québec)
rapportent que les Pulmonés, peut-étre du fait de leur mode respiratoire, se trouvent
surtout sur les plantes émergées (in Yacine-Kassab, 1979).

On remarque également sur les hydrophytes des densités importantes du genre
Caenis dont les larves rampantes sont de médiocres nageuses et doivent sans cesse éviter
les contraintes du courant (Studemann et a/., 1992), au sein des micromilieux complexes
constitués par les hydrophytes. Magdych (1979) précise, 4 la suite d'autres auteurs, que les
Caenis se placent plutot a la base des hydrophytes ou au niveau de leurs racines, milieux
pour lesquels elles seraient morphologiquement adaptées.

Comme les Caenis, les larves d'odonates sont de médiocres nageuses (Bertrand,
1954), mais trouvent une diversité de proies importante sur les végétaux. La ponte des
Coenagrionidac a souvent lieu en été et sur des végétaux aquatiques (Bertrand, 1954).
Apres I'éclosion, au bout de quelques semaines il est probable qu'une grande partie des
jeunes larves restent sur ces milieux qui leur servent de nurseries, ce qui expliquerait les
densités importantes observées.

Par ailleurs, la présence d'animaux détritivores montre la capacité des végétaux a
piéger, mais également & produire, des débris organiques ; celle de prédateurs stricts (4.
aestivalis - Dethier, 1985) montre que la pyramide trophique des peuplements de ces
microhabitats est potenticllement complexe.

Nos résultats sont en accord avec ceux de Barber & Kevern (1973) qui rapportent
qu'un large nombre d'éphéméropteres, de diptéres (Chironomidae et Simuliidae) et de
trichoptéres sont associés aux macrophytes.

Bryophytes :

Les bryophytes (n=26) ont été prélevés au printemps a des endroits ou le stress
hydraulique est maximal (modalité 5 de la variable "nombre de Froude™).

Aux deux saisons, beaucoup de taxons y sont significativement plus abondants : le
planaire Polycelis spp. et les hydracariens, le coléoptére Hydraena, les larves
dEmpididae, de Psychodidae et de Chironomidae (pour ces deux derniers taxons, les
nymphes seulement en automne), d'Anthomyidae, de Ceratopogonidae, ainsi que des
adultes dElmidae (les larves seulement en automne).

Au printemps, les taxons caractéristiques sont les coléoptéres Helodidae et les
nymphes d'O. albicorne.

En automne, il s'agirait de l'habitat privilégi¢ par de nombreux plécoptéres des
genres Leuctra, Amphinemura, Protonemura et Isoperla. On y trouve également les
Hydra, les diptéres Tipulidae, les trichoptéres Brachycentridae, Hydropsychidae et
Rhyacophila (dans une moindre mesure) et 'odonate Agrion.

Les plécoptéres filipalpes des genres Amphinemura et Protonemura se nourrissent
de debris végétaux (Tachet er al., 1980; Hynes, 1984), abondants dans les bryophytes.
Quelques auteurs rapportent que les mousses constituent leur habitat préférentiel
(Hoffmann, 1960, Ward, 1992). Toutes les espéces de plécoptéres échantillonnées par
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Lavandier & Dumas (1971) sur des ruisseaux pyrénéens ont ét¢ observées dans la
végetation avec des densités sigificatives.

Pour Lavandier (1979), les diptéres Psychodidae sont surtout muscicoles, ce qui est
en accord avec nos résultats. Vaillant (i» Iilies, 1978) rapport que deux genres de
Psychodidae (Berdeniella et Pericoma) ont surtout été observés dans les touffes de
mousses qui recouvrent les pierres. Cependant, sur notre échantillon, les stades nymphaux
ont plus particulicrement été échantillonnés dans des substrats caillouteux. Peut-&tre
existe-t-il une migration de l'habitat "bryophytes" vers le substrat minéral au cours du
cycle de développement de cet animal.

Les bryophytes semblent également étre une zone refuge contre les courants forts.
Des animaux limnophiles, comme les Ceratopogonidac (Tachet er al, 1980) qui sont
¢galement caractéristiques des vases limoneuses, y sont plus particuliérement agrégés.

Dans les eaux froides d'altitude, Lavandier (1979) observe que les hydracariens
sont surtout localisés dans les mousses. Percival & Whitehead (1929 in Rosillon, 1986)
concluent que ces animaux ont besoin d'un substrat stable comportant beaucoup d'abris, ce
qui semble bien correspondre au cas de l'habitat "bryophytes” sur lequel nous les avons
trouvés aux deux saisons.

Les profils écologiques tres différents des animaux qui caractérisent les mousses
montrent que ces habitats ont de grandes potentialités.

Racines :

Les racines (n=11) ont toujours été prélevées a proximité de la rive (valeur test
significative et figure 28).

Elles sont caractérisées par des abondances significativement plus élevées de
nombreux insectes.

Au deux saisons, on y trouve beaucoup de trichoptéres Lepidostomatidae
(Lasiocephala basalis en particulier en automne), et de diptéres Empididae.

Au printemps, les taxons caractéristiques sont les plécoptéres du genre
Amphinemura, les larves de Rhyacophila, les Ephemerellidac, les nymphes de
Ceratopogonidae, les larves dHydropsychidae, les nymphes dHydroptilidae, le planaire
Polycelis, les coléopteres Elmidae (larves) et les nymphes de Leptoceridae.

En automne, dans les racines, des taxons ont également des densités
significativement plus ¢€levées : I'éphéméroptere Habroleptoides, les larves de
Leptoceridae, les larves et nymphes de Limnephilidae, 'odonate Agrion, les nymphes de
Chironomidae, les mollusques Lymnaeidae et les diptéres Tipulidae.

On constate donc que de nombreux taxons sont significativement plus agrégés
dans les racines. Pourtant ces milieux sont généralement peu étudiés pour eux-mémes,
tout au plus sont-ils considérés lors d'é¢tude qui s'attachent a décrire le milieu de fagon
exhaustive. Les résultats des chapitres précédents ont montré que ce sont des milieux avec
des densités fortes et une grande variété d'invertébrés.

Diamond (1986) rapporte que les filets des larves dHydropsychidae, dont les
racines constituent un support caractéristique, favorisent la colonisation du substrat par
d'autres espéces, augmentant ainsi la richesse et 'abondance en individus du milieu sur
lequel elles se trouvent.

D'apreés Pierrot (1984) une forte corrélation entre la présence de ces animaux et la
matiére organique en suspension a souvent €t¢ constatée. Les racines, comme les deux
autres substrats caractéristiques des larves (hydrophytes et bryophytes), sont probablement
des milieux trés riches en maticre organique collectée.
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D'apres une étude bibliographique de Pierrot (1984) les larves d'Hydropsyche se
rencontrent dans des habitats vari€s et elles seraient capables de vivre n'importe ou pour
peu que deux conditions soient remplies : (1) que la granulométrie du substrat ne soit pas
trop fine, (2) que le "matériau” dans lequel les larves veulent s'établir soit trés stable. Ces
criteres, ¢galement rapportés par Georgian & Thorp (1992), confortent nos propos vis-a-
vis de I'importance de la stabilité du support. Dans une étude des microhabitats de rive du
Rhone, Cellot e al. (1983) trouvent des densités importantes d'Hydropsyche sur les blocs
et dans les racines. Pour Georgian & Thorp (1992), la distribution de ces organismes
collecteurs entre les différents types de microhabitats vise en fait a optimiser le taux
d'éléments nutritifs captés.

Nos résultats concernant l'affinit¢ d'un invertébré pour un support sont
généralement en accord avec la littérature.

Des taxons sont quelquefois considérés comme ayant une certaine préférence pour
plusieurs supports. Physa et Bithynia, par exemple, auraient comme habitats potentiels
respectifs plantes aquatiques-vase-substrat pierreux et cailloux-végétaux-vase (Mouthon,
1980). Nos résultats ne mettent en évidence des densités plus importantes que sur les
végétaux hélophytes et hydrophytes, alors que des supports minéraux grossiers et de la
vase sont également présents. Il y a plusieurs interprétations possibles a ces écarts.

Une premiere hypothese est que tout dépend des espéces qui constituent les
groupes taxonomiques €tudiés. Des déterminations plus poussées devraient permettre de
préciser s'il s'agit vraiment d'un probléme de différences entre espéces appartenant 4 un
méme genre ou a une méme famille.

Une seconde possibilité est que d'autres caractéristiques de I'habitat sont sélectives.
Le support n'est en effet pas obligatoirement le seul critére de sélection d'un habitat par les
invertébrés. Hildrew er al. (1980) ont par exemple montré, sur une petite rivicre anglaise,
que les changements dans la microdistribution des larves de deux plécopteres
correspondaient & des besoins trophiques et & une intense pression de prédation.

Une troisiéme hypothése est que les invertébrés sont en général opportunistes et
dépensent leur énergie avec parcimonie. Le milieu favorable le plus proche serait alors le
meilleur. Si des individus d'une population se retrouvent sur un milieu trés favorable, il y
est probable que c'est sur ce milieu que la densité de population sera forte. En effet, il ne
s'agit pas d'occulter tous les phénoménes de déplacement des invertébrés, qu'ils soient
volontaires ou involontaires, mais d'expliquer pourquoi ils sont agrégés sur un type de
support en particulier.

Nos résultats ont par ailleurs montré pour un méme taxon des différences de
preferendum entre le printemps et 'automne. Une premicre interprétation est qu'il peut
s'agir d'une évolution des besoins de 1'animal au cours de son cycle de développement.
Une seconde hypothése est qu'une évolution de la mosaique des microhabitats contraint
certains taxons a se rabattre sur des habitats qui ne sont pas forcément optimum pour eux.

4.2 Affinité pour la vitesse de courant
Rappel : La variable "vitesse du courant mesurée au fond" est divisée en 5 modalités.

Les résultats des valeurs tests obtenues pour les différentes gammes de vitesses
sont dans le tableau XVIII.
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Pi. Chloroperlidas
Pi L auctridae

Tableau XVIII : Caractérisation des microhabitats par les taxons (méthode des valeurs tests).
A = Adultes, L = Larves, N = Nymphes, S = tous stades confondus
Pour chaque support : colonne de gauche = printemps, colonne de droite = automne.

<5

5420

20360

Vitasse mesurée au fond (cmjs)

Hautsur d'eau

60a90

> 90

<10

10420

20430

>30

25

PL Nemourndae
PL Ne Amphi

~
i

R
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235

45§

PL Ne Nemoura
PL Ne Prote
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255

I

PL. Perodidas
Pl Pd isoperta
PL Taeniopterygidag
TR Brachycentridae L

2.36

795

TREcEcnomus L
TR Glossost idaa S
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I

262

TR Glossosomeatidae L
TR Glossost idaeg N

278

2.74

TR Goeridee S

TR Goeridas L

TR Goeridas N

TR Hydropsychidae S
TR Hydropsychidae L.
TR Hydropsychidas N
TR Hydroptilidas S

TR Hydmptlidas L

TR Hydroptilidae N

TR Lepidostt idaa 8
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3.00
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293
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2.97
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-2.93

-4.80
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=351
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264

374

a7

.95

254
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473

-3.30
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284

367

2497

.98

254

237

-281

347

44

2

TR Lepidosir idae L

TRLeL basalisL
TRLepidostoma hirtum
‘TR Leptoceridae S
TR Leptocerndas L
TR Leptoceridae N
TR Limnephilidae S
TR Li hili L

242

288

TRLi hilidas N

TRQ. albicome S
TRO. albicome L
TRO. slbicoms N

TR Polycantropodidae L
TR Psychomyiidae S
TR Psychomyiides L
TR Psychomyiidas N
TR Rh Rhyacophila S
TR Rh Riwyacophila L
TRRh RhyacophilaN
TR Sericostomatidas S
TR Sericostomatidae L
TR Sericx idae N

254

FA2

=367

272

-2.80
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320

25E

JE7

-387

260
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325
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391

EP Bagtidas
EP Ca Caenis
EP Eph o

247

3.26
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757

:3.78
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£77

24z |

-2.58
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-2.85

251

24

EP Ep Ephemera danica
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297

277

257

267

EP Leptc

257

EP Le Habroleptoides
EP {a Hebrophlsbia
CO Dryopidaee Dryops
CO Dytiscidas S

CO Dytiscidas A

CO Dytiscidas L
CoElmidas S
CoElmiden A

Ca Elmides L

CO Gyrinidae L

CO Haliplidas S

CO Haliplidas L

CO Helodidas L

CO Hy Hydresna A
O Hydrophilidae L

2.88

2.59

341

248

.02

2.76

257

432

pYA L

.96
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-3.24

35

370

321

-3.64
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53
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2.40
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Tableau XVIII (suite)

Vitesse masgurée au fond (cm/s) Hauteur d'asy

<5
5420
20460
60 a 90
> 90
<10
10420
20430
>30

Dl Anthomyidae S

DI Arthomyidae L 2.68

Dl Athericidae

Di At Atherix

Dl At Atrichops 3.10

Di B! Liponsura S 3.30

Di Bi Liponsura L. 3.27

DI Ceratopogonides S

D! Ceratopogonidas L

Di Ceretopogonidas N

DI Chironomidae S -2.36

O} Chironomidae L 233

Di Chiranomidas N 257 -2.62 2.78

Di Empididas 2428 <27 2.92

DI Limoniidas 8 2. L J 3.9%f 287 -2.45

RN

40
D! Limoniidae L 2338 2 409 388 -2.43

D! Limoniidae N

DI Psychodidas S

Di Peychodidas L

D! Psychodidas N 24

Di Simuliidas S L0 78| 288 279 40 359 .38 247

Di Simufiidae L A58% -747| -2.80 a4 41 37 .40 258

Di Simuliidas N 251 27 265] 265

Dl Stretiomyidas

DI Tabanidae 299

Di Tipulidae

HE Aphelocheirus asstivalis . 248

ME Sialidas Sielis 400 =312 233

OB CaAgrion

0D Coeanagrionidas

0D Cordulegasteridas

0D G

OD Lestidas 4

QD PIP. i 335 269

CR Asellus aquaticus

CRG 305 350 -2.43

MO Angylides =267 234

MO An Ancyus fluviatilis 250

MO Bi Bithynia

MO Hydrobiidas

MOL id 29 254

MO Neriidas Theodoxus fl. 2.38

MO Ph Physa

MO Planorbidas

MO Sphasriid, 2751 288 292

MO Sp Pisidium 376 247

MO Unionidae 257

MO Un Anodonts 242

MO Un Unio

MO VA Valvata

TD Du Dugesia 2.69

TD Pt Polycelis 2671 224

AC Erpobdeflic

AC Glossi i 288

AC G! Glossiphonia

AC Gl Hatobdella li an

AC Pi Piscicola geomstra

Cnidaires Hydra

Hydroacarians -351; =757 254 2%

Lampraie 252

Oligochétes -384 252
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Modalité 1 (<=5 cm/s, n=77) :

Cette gamme de vitesse de courant est fortement lide aux substrats de
sédimentation (vase, sable) ou de déposition (litiére) (valeurs tests et figure 25), c'est-a-
dire des milieux plutdt proches de la rive (Figure 28). Les taxons caractéristiques que l'on
y trouve sont pour la plupart liés a ces types de support.

Aux deux saisons nous y avons échantillonné des densités relatives importantes de
'odonate Platycnemis pennipes et du mollusque Sphaeridae du genre Pisidium (pas le
genre Sphaerium).

Au printemps, on y trouve plus particuliérement le genre Sialis, les larves de
Sericostomatidae, les adultes de Dytiscidae, les Leptoceridae, les Tabanidae, les
Limnephilidae, I'éphéméroptére FEphemera danica. Les coléoptéres Haliplidae sont
¢galement plus agrégés au printemps dans les microhabitats de vitesse lente (valeur test
faible mais significative c'est-d-dire supérieure 4 2 pour 0=5%), alors qu'ils ne sont pas
particulicrement liés aux supports de sédimentation ou déposition.

En automne, seules les nymphes de trichoptéres Hydroptilidae sont également
caractéristiques de cette gamme de vitesse.

Les Ephemera danica sont des filtreurs actifs qui s'enfouissent dans les substrats
meubles (Studemann et al., 1992) et créent un courant d'eau au moyen de leurs branchies.
Elles sont donc bien adaptées a ce type de conditions. Par contre, les valeurs tests n'ont
pas permis de montrer une éventuelle affinité de ces animaux pour un substrat meuble. Il a
déja été observé que la microdistribution dépend de la taille des larves (Tolkamp & Both,
1978). Les larves de grande taille préferent les graviers aux sables, qui constituent plutdt
I'habitat des petites larves. Dans les deux cas la vitesse du courant est relativement faible
(voir figure 25), et la valeur test est significative pour la catégorie 'vitesses < 5 cm/s'. La
répartition des Ephemera entre plusieurs de nos catégories de supports masque peut-&tre,
au niveau des valeurs tests, une réelle affinité pour différents substrats meubles, qui est
perceptible sur le plan factoriel F1-F2 de I'AFC intra-stations/dates.

Modalité 2 (5-20 cm/s, n=65) :

Les substrats "sable-limon" ont été plus particuliérement prélevés dans cette
gamme de vitesse de courant. Un seul taxon est caractéristique de ce type d'ambiance
hydraulique, et uniquement au printemps : I'éphéméroptére Habrophlebia. Cet animal est
classiquement considéré comme un broyeur détritivore a tendance rhéophile (Tachet et
al., 1980).

Modalité 3 (20-60 cm/s, n=122):

Sur un plan mésologique, cette gamme de vitesse de courant n'est liée a aucun type
de substrat en particulier mais correspond a une vaste gamme de stress hydrauliques
(modalités 3 et 4 des nombres de Froude). Cette gamme de vitesse est assez vaste, et le
nombre de relevés correspondant est important. Malgré cela il y a peu de taxons
particulicrement agrégés dans ce type de milieu.

Seuls les hydracariens et les larves dHydropsychidae sont caractéristiques de cette
gamme de vitesses au printemps et en automne.

Au printemps, les invertébrés dont les densités sont les plus importantes sont les
éphémeéropteres Baetidae, les coléoptéres Elmidae (larves et adultes) ainsi que les
Ephemerellidae. Les éphéméroptéres sont classiquement considérés comme sensibles a
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loxygénation de l'eau qui est probablement favorisée par des vitesses de courant
supérieures a 20 cm/s.

En automne, on y trouve plus particuliérement Aphelocheirus aestivalis, les
Lymnaeidae, les larves de Simuliidae et Ancylus fluviatilis. Les valeurs tests, méme si
elles sont significatives, sont proches de 2 ce qui signifie que le lien entre ces animaux et
cette gamme de vitesse est relativement faible.

Cette gamme de vitesse intermédiaire entre courants lents et courants rapides est
¢galement favorable a certains taxons a large spectre de répartition, des ambiances
rhéophiliques aux eaux Iénitiques (lacs, étangs), des petites riviéres aux fleuves, comme
I'hétéroptere A. aestivalis (Dethier, 1985).

Modalité 4 (60-90 cm/s, n=61) :

Les cailloux sont des substrats plus particuliérement rencontrés dans cette gamme
de vitesse. Les taxons significativement plus abondants pour des vitesses comprises entre
60 et 90 cm/s sont nombreux.

Parmi ceux caractéristiques des deux saisons d'étude, on trouve les Limoniidae, les
Baetidae, les Goeridae, les larves d'Hydropsychidae (les nymphes sont caractéristiques du
printemps) et les Leuctra.

Au printemps les taxons les plus densément présents sont les larves et nymphes de
Simuliidae, les Rhyacophila, les larves dElmidae, les nymphes de Chironomidae, les
Protonemura ainsi que les nymphes de Psychodidae.

En automne, les taxons caractéristiques sont les Chloroperlidae, les larves de
Glossosomatidae et les coléoptéres Hydraena.

Une vitesse de courant importante favorise 'oxygénation de l'eau et la respiration
de certains invertébrés aquatiques. Les taxons caractéristiques de la gamme 60 a 90 cm/s
sont sensibles a 'oxygénation de l'eau. Orth & Maughan (1983), sur une riviére de forét,
ont observé des diversités faunistiques maximales pour une vitesse de courant de 60 cm/s

Les Leuctra par exemple sont généralement réputées sensibles vis-a-vis de
l'oxygénation (Tachet es al., 1980) méme si ce sont sans doute les moins sensibles des
genres de plécoptére. Les Protonemura sont également qualifiés de sensibles a
l'oxygénation (sténooxybiontes, Despax, 1951). Phillipson (1954) a démontré I'importance
des concentrations en oxygeéne et de la force du courant sur 6 espéces de larves de
trichopteres. Kovalak (1976 in Wiley & Kohler, 1980), 4 partir de l'observation des
mouvements de Glossosoma nigrior sur des briques, a suggéré que les changements de
position étaient corrélés avec les besoins respiratoires de ce trichoptére.

De plus, selon Williams & Hynes (1973), les courants les plus rapides apportent
plus de nourriture par unité de temps, et il est reconnu depuis longtemps que des courants
rapides favorisent les larves constructrices de filets (Logan, 1963; Edington, 1965, 1968).

Les Hydropsychidae sont classiquement considérés comme rhéophiles (Rousseau,
1921; Décamps, 1968; Georgian & Thorp, 1992) car un courant d'eau est primordial pour
I'existence des larves (Pierrot, 1984). Faessel (1985) précise que leur preferendum se situe
entre 30 et 80 cm/s, ce qui correspond tout de méme & une large plage de vitesse de
courant apparente et correspond tout & fait & nos résultats (voir aussi ceux obtenus avec la
modalité 3). La nymphose s'effectue le plus souvent a la face inférieure des pierres dans
des zones a courant plus faible (Verneaux & Faessel, 1976). Méme s'il est logique que les
nymphes tentent d'éviter d'une certaine fagon des contraintes hydrauliques importantes,
nos résultats montrent qu'elles se trouvent quand méme plus particuliérement dans des
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habitats situés dans des courants de 60 a 90 cm/s. Peut-étre est-ce une fagon d'assurer une
ambiance oxygénée pendant la phase nymphale.

Les larves de Psychodidae sont considérées comme limnophiles (Tachet et al.,
1980) mais nous en avons échantillonnées des quantités significativement plus
importantes dans la gamme de viiesse allant de 60 & 90 cm/s.

La plupart des taxons caractéristiques de ces vitesses sont morphologiquement ou
éthologiquement adaptés aux fortes vitesses de courant mais la présence de certains
d'entre eux, comme les Limoniidae, peut paraitre plus surprenante. En fait, les Limoniidae
fuient les courants forts en recherchant dans les interstices du support des zones d'eaux
plus calmes. Bertrand (1954) rapporte que le genre Antocha, que nous avons souvent
rencontré, recherche particuliérement les eaux courantes. Prédateurs-broyeurs (Tachet ez
al., 1980), certains ont besoin d'étre sur le méme support que des invertébrés qui peuvent
servir de proies. Les milieux caractérisés par des vitesses de courant comprises entre 60 et
90 cm/s, apparaissent comme les plus diversifiés sur un plan faunistique (résultats du
chapitre V). Ils seraient par conséquent les plus favorables a la recherche de proies.

Il en va de méme pour le trichoptére Rhyacophila spp. qui est également un
prédateur mais dont les pygopodes puissants le rendent mieux adapté & des courants forts.

Modalité 5 (>= 90 cm/s, n=25) :

Sur notre lot de prélévements, les vitesses les plus fortes sont celles des habitats
qui sont les plus éloignés de la rive (modalité 4), dont la hauteur est comprise entre 5 et 15
cm (modalité 2). 11 n'y a pas de taxons caractéristiques & la fois du printemps et de
l'automne.

Au printemps les taxons caractéristiques sont le plécoptére Amphinemura, les
larves de Simuliidae et de Liponeura, les Hydropsychidae (larves et nymphes).

En automne, on retrouve plus spécifiquement dans cette gamme de vitesse les
trichoptéres Brachycentridae (larves) et Rhyacophila (larves et nymphes), les plécoptéres
du genre Protonemura, les nymphes de Psychomyiidae, les éphéméroptéres Baetidae et
Ephemerellidae.

Comme pour la gamme de vitesse précédente, le courant induit une meilleure
oxygénation de l'eau qui va favoriser la présence de taxons sténooxybiontes
(Amphinemura, Protonemura).

Une autre hypothése est que ces taxons sont présents car la compétition dans ce
type de milieu est probablement moins drastique que dans des milieux moins
contraignants.

Il est clair que beaucoup d'invertébrés ont des preferendums vis-a-vis de la vitesse
du courant, soit directement parce qu'un courant d'eau va leur apporter de la nourriture ou
une meilleure oxygénation, soit indirectement parce qu'il s'agit en fait d'un preferendum
pour un support qu'on ne trouve que dans une certaine gamme de vitesse de courant (cas
des litiéres). Le courant a également une influence sur la distribution des particules
organiques et du limon (Rabeni & Minshall, 1977) qui sont susceptibles d'influencer la
répartition d'invertébres.

Nos résultats précédents sont appuyés par ceux-ci : la faune est plus variée dans les
microhabitats compris entre 60 et 90 cm/s. Les milieux lentiques ne sont cependant pas a
négliger en raison de la spécificité des invertébrés qui s'y trouvent.
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Les supports ne sont caractéristiques d'une gamme de vitesse de courant que
lorsque ce courant correspond a des situations bien tranchées : courants lents ou rapides.
Dans la zone de courant intermédiaire (de 20 & 60 cm/s), aucun support n'est
caractéristique et, par ailleurs, on constate que peu de taxons y ont des densités
significativement pius importantes. Ces résultats, considérés simultanément, laissent
supposer que d'une maniére générale, l'affinité des macroinvertébrés benthiques pour un
type de support est plus importante que l'affinité pour une gamme de vitesse.

4.3 Affinité pour la hauteur d'eau
Rappel : La variable "profondeur” est divisée en 4 modalités.

Le nombre de taxons significatifs pour l'ensemble des 4 modalités de profondeur
est plus faible que pour la vitesse du courant ou la nature du substrat (Tableau X VIII). Des
auteurs rapportent que les invertébrés sont insensibles & la hauteur d'eau dans une gamme
de profondeurs qui n'excéde pas 45 cm, ce qui est en accord avec ce résultat.

La littérature sur la hauteur d'eau en tant que facteur de microrépartition est peu
abondante et par conséquent les comparaisons avec les observations d'autres auteurs sont
limitées.

Modalité 1 (< 10 cm, n=99) :

Les microhabitats prélevés aux profondeurs les plus faibles correspondent
généralement 4 des supports avec des conditions de stress hydraulique importantes
(modalité 5 des "nombres de Froude").

Le nombre de taxons caractéristiques est maximal pour cette gamme de
profondeur. Si l'on prend en compte les deux saisons a la fois, il s'agit des adultes
dElmidae, des Gammaridae et d'Habroleptoides sp.. Au printemps, le seul taxon plus
particuliérement agrégé sur cet habitat est le diptére Anthomyidae (mais valeur test
faible). En automne, il s'agit du plécoptére Nemoura, des dipteres Empididae, des
coléoptéres Dystiscidae, des planaires du genre Dugesia, des nymphes de Simuliidae, des
larves dHydropsychidae, des mollusques Lymnaeidae et d'Ephemera danica.

Modalité 2 (10-20 cm, n=129) :

Il n'y a pas de taxon caractéristique de cette modalité a la fois au printemps et en
automne.

Au printemps, ces profondeurs correspondent généralement 4 des milieux a forte
vitesse de courant. Les taxons caractéristiques y sont alors les Simuliidae (larves et
nymphes), les larves de Glossosomatidae et les Heptageniidae. En automne, il s'agit plus
particuli¢rement des coléoptéres du genre Hydraena.

Williams & Hynes (1973) rapportent qu'il a été observé qu'une profondeur allant
jusqua 10 cm favorise les taxons filtreurs, e.g Simuliidae, sans doute parce que
linstabilité et la présence de remous & des profondeurs plus importantes sont moins
favorables aux mécanismes de filtration (Ulfstrand, 1967). Nos résultats sont globalement
en accord avec cette remarque puisque nous avons trouvé des densités importantes
d'Hydropsychidae entre 0 et 10 cm, et de Simuliidae entre 10 et 20 cm. McCreadie &
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Colbo (1993) ont déterminé les préférences en microhabitats des larves et pupes de trois
especes de Simuliidae. Celles-ci sont influencées par la force du courant et, pour
Simulium rostratum, par la profondeur.

La présence d'Heptageniidae, brouteurs d'algues (Studemann et al., 1992) a des
profondeurs faibles pourraient étre liée a I'importance du recouvrement périlithique. 11 est
en effet probable que le recouvrement algale est plus important sur un substrat proche de
la surface car la pénétration de la lumiére jusqu'aux algues est alors plus importante. La
profondeur aurait alors un effet indirect sur la distribution des invertébrés brouteurs.

Modalité 3 (20-30 cm, n=70) :

Cette gamme de profondeurs n'est liée & aucun autre critére mésologique. Il n'y a
pas de taxons caractéristiques de cette modalité 4 la fois au printemps et en I'automne. Les
invertébrés que l'on trouve plus particuliérement agrégés dans cette gamme de vitesses de
courant sont : au printemps les larves de Dytiscidae, les Oligochétes, les nymphes de
Sericostomatidae alors qu'en automne ce sont 'achéte Helobdella stagnalis et les larves de
Sialis.

Modalité 4 (>30 cm, n=52) :

Les valeurs tests sont toutes relativement faibles, ce qui signifie que le lien entre
un taxon et cette gamme de profondeur n'est pas trés étroit.

Au printemps, les invertébrés caractéristiques sont les nymphes de Leptoceridae,
les Unionidac (plus particuliérement le genre Anodonta), le Lepidostomatidae
Lepidostoma hirtum, le mollusque Theodoxus fluviatilis.

En automne, il s'agit uniquement des nymphes de Sericostomatidae (valeur test la
plus forte).

En conclusion, pour notre gamme de profondeurs, peu de taxons se distribuent en
fonction de la hauteur d'eau. Ce sont les valeurs les plus faibles qui ont le plus de
spécificités faunistiques. Pourtant, la profondeur influence la pénétration de la lumiére, et
influence par conséquent le développement d'une couverture biologique. De nombreux
invertébrés racleurs-brouteurs dépendraient trés directement de cette couverture
biologique. 11 est possible que de 3 & 65 cm, pour notre échantillon, le critére hauteur d'eau
ait un impact relativement faible sur la microrépartition.

5. Essai de hiérarchisation des microhabitats

Il serait intéressant d'établir une hiérarchisation des microhabitats en fonction de
leurs spécificités faunistiques potentielles. Ce classement serait en fait la réponse a une
question essentielle : ou prélever pour avoir, en un minimum d'effort, une image la plus
compléte possible de la faune invertébrée d'une station? Des éléments de réponse & cette
question pourraient servir & optimiser les protocoles de prélévement établis pour le suivi
de la qualité biologique d'un cours d'eau, tels que celui de la norme IBGn (AFNOR, 1992).
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5.1. Classement en fonction du nombre de taxons caractéristiques des
milieux considérés isolément

Un objectif primordial de la stratégie d'échantillonnage d'une riviére est d'obtenir
le maximum des taxons ayant des densités significatives, le seuil de signification variant
en fonction de la biologie des espéces. Il s'agit donc de prélever prioritairement des
habitats ou la faune est variée et les populations relativement abondantes.

Les observations du paragraphe précédent montrent que le nombre d'organismes
caractéristiques d'un milieu est variable en fonction de sa nature et de la période
d'échantillonnage. Les valeurs tests nous ont permis d'identifier les taxons plus
particuliérement agrégés sur un type d'habitat a une période donnée. De la méme fagon,
des valeurs tests négatives nous ont indiqué quels sont les taxons qui ont tendance a éviter
certaines catégories de milieux. C'est-a-dire que l'on ne les y trouve jamais, ou seulement
avec des effectifs trés faibles (non significatifs) au cours de certaines phases aquatiques de
leur cycle.

La figure 59 présente, pour une catégorie de support, de vitesse de courant ou de
hauteur d'cau, le nombre de macroinvertébrés qui en sont caractéristiques ou, au contraire,
n'y sont jamais échantillonnés. D'une maniére trés générale, un type de milieu est d'autant
plus intéressant a prélever (en nombre de taxons), qu'il abrite une faune caractéristique et
quil n'est pas pour autant évité par la plupart des invertébrés (valeurs tests non
significatives). Sur la liste faunistique commune a l'ensemble des relevés d'un milieu, la
différence entre nombre de taxons caractéristiques et nombre de taxons qui l'évitent
permet détablir un classement des différents milieux lorsqu'ils sont considérés
indépendamment les uns des autres.

= les supports :

Les bryophytes sont les supports les plus intéressants, d'une part parce qu'ils
constituent l'habitat spécifique de nombreux invertébrés (le meilleur en automne), et
d'autre part parce qu'aucun taxon évite catégoriquement ce milieu.

Les cailloux-galets sont recherchés par le plus nombre maximal de taxons au
printemps ; mais ils sont également évités, surtout en automne, par quelques invertébrés.
Les supports 'racines' et hydrophytes' sont également les plus intéressants par leur nombre
important, aux deux saisons, de taxons caractéristiques.

Le résultat concernant les litieres est plus nuancé: il y a presque deux fois moins de
taxons caractéristiques en automne qu'au printemps. Une hypothése est que les quantités
de mati¢re organique des autres supports sont plus importantes en automne, du fait de
l'apport important des végétaux de la ripisylve. Les invertébrés qui utilisent la litiére
comme nourriture, ont alors plus de sources potenticlles de matiére organique sur les
autres supports. Par ailleurs, les litiéres d'automne étaient fraiches, dans un état de
décomposition peu avancé. Il est probable que la microflore associée aux débris
organiques n'était pas la méme qu'au printemps. Par conséquent, les invertébrés qui se
nourrissent essentiellement de ces bactéries et micro-organismes, ne sont pas attirés par
une litiére jeune. De plus, une décomposition peu avancée modifie la structure spatiale de
I'habitat litiére ('agencement des débris organiques entre eux n'est alors pas le méme), ce
qui peut influencer la présence d'invertébrés. Ces phénoménes conjugués ont entrainé une
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microrépartition différente de certains taxons (Anthomyidae, Atrichops, Sialis, Asellus),
entre les deux saisons.

La différence entre végétaux "hélophytes" et "hydrophytes" est particuliére. Les
hydrophytes abritent au moins 2 fois plus de taxons caractéristiques que les hélophytes. A
I'exception des trichopteres Lepidostomatidae, la faune caractéristique des hélophyies 'est
aussi des hydrophytes mais pas obligatoirement a la méme saison. Ainsi, les odonates
Coenagrionidae et les hydracariens sont caractéristiques des hélophytes au printemps, et
des hydrophytes en automne. C'est le cas inverse pour les Agrion. Il y aurait donc une
certaine complémentarité dans le temps entre ces végétaux.

Parmi les autres supports, les vases seraient les plus intéressants en automne
puisque, au printemps, on observe autant de taxons caractéristiques que de taxons qui
évitent ce milieu. On remarque que le support "vase", qui abrite 13 taxons
caractéristiques, n'est pas intéressant pris isolément car 11 taxons ne s'y trouvent jamais.

Enfin, les catégories de support "blocs-pierres", "limon-sable" et "dalle-argile-
roche mere" ont peu de taxons caractéristiques et s'avéreraient dissuasifs pour une partie
de la faune.

<> les différentes gammes de vitesse :

La gamme de vitesse de courant la plus intéressante serait celle comprise entre 60
et 90 cm/s. Le nombre de taxons caractéristiques y est important au printemps, comme en
automne. Aucun taxon n'évite catégoriquement cette gamme de vitesse au printemps,
quatre I'évitent en automne.

Des vitesses plus grandes (>90 cm/s) ou plus faibles (20 a 60 cm/s) sont également
importantes de par leurs spécificités faunistiques et la quasi absence de taxons les €vitant
catégoriquement. Cela ne signifie pas que les taxons choisissent électivement cette
gamme, mais qu'au moins quelques individus d'une grande majorité de taxons y ont ét¢
rencontres, et que leurs effectifs y sont sensiblement équivalents & leur densité moyenne
toutes classes de vitesse confondues.

Les vitesses les plus faibles (<5 cm/s) sont caractérisées par des différences
importantes entre le printemps et 1'automne. Pour les deux saisons, un grand nombre de
taxons évite ces zones de courants trés faibles, mais au printemps, il y a beaucoup plus de
spécificités faunistiques qu'en automne. Les faibles vitesses de courant sont synonymes de
supports meubles (limon, sable), trés sélectifs pour la faune (voir les résultats sur les
supports). Ces milieux échantillonnés seuls, fourniraient une image tronquée de la
composition faunistique d'une station.

Les vitesses comprises entre 5 et 20 cm/s sont les moins intéressantes de toutes.
Ces milieux n'ont presque pas de spécificité faunistique et beaucoup de taxons n'y ont
jamais été échantillonnés.

Il apparait clairement que les vitesses supérieures 4 20 cm/s conviennent a
beaucoup de taxons, et abritent un nombre important d'invertébrés caractéristiques. Les
vitesses tres faibles (< 5 cm/s) ont de grandes spécificités au printemps mais ce sont les
milieux les plus sélectifs et beaucoup d'animaux ne s'y trouvent jamais. La gamme de
vitesse comprise entre 5 et 20 cm/s est la moins intéressante avec peu de spécificités et
beaucoup de taxons qui I'évitent.

Les vitesses de courant les plus sélectives seraient donc les plus faibles. Les plus
fortes ne correspondent pas forcément A ce que subissent les invertébrés, elles ne nous
informent que sur l'ambiance hydraulique autour du support. La quasi absence de taxons
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qui évitent systématiquement les vitesses fortes confirme cette idée d'une grande diversité
d'écoulement au sein d'un type de support.

Remarque : Les résultats du chapitre V ont montré que pour des courants supérieurs a 90
cm/s, la richesse taxonomique est plus faible. Ces résultats ne sont pas contradictoires.
Nous avons supposé que les vitesses fortes ne sont pas appréciées par certains taxons (la
richesse du peuplement est alors globalement plus faible), mais nos résultats montrent
aussi que quasiment n'importe quel taxon peut étre échantillonné en présence de courant,
et avec un effectif comparable 4 celui qu'il aurait sur d'autres supports (pas de valeurs tests
négatives). Ces invertébrés ne sont simplement jamais présents en méme temps.

=> les différentes gammes de hauteur d'eau :

Dans la gamme de valeurs sur laquelle on travaille, la hauteur d'eau est un
paramétre moins déterminant de la répartition des invertébrés benthiques, que la vitesse
de courant (avec respectivement 33 valeurs tests positives contre 61).

La différence entre printemps et automne est assez nette. Au printemps, le nombre
de taxons caractéristiques est de 4 ou 5. En automne, il est important (12) pour la tranche
d'eau supérieure mais n'est que de 1 ou 2 pour les suivantes. Ces valeurs tests positives
montrent que la distribution de certains taxons est influencée par la profondeur. En
d'autres termes, certains taxons sont plus particulierement agrégés a certaines hauteurs
d'eau.

Par contre, le nombre de taxons qui évitent une certaine tranche d'eau étant au pire
de 2, cela signifie que la hauteur d'eau n'est pas trés sélective vis-a-vis de la présence-
absence des invertébrés.

La hauteur d'eau influe sur les densités de populations, au printemps de fagon nette
sur toute la hauteur d'eau, en automne plutdt sur la tranche d'eau supérieure qui serait alors
la plus intéressante a échantillonner.

5.2. Classement en fonction des supports considérés simultanément

Les communautés de deux (ou plusieurs) microhabitats d'une méme rivi¢re ont des
taxons en commun. Par conséquent, pour tenter daméliorer les stratégies
d'échantillonnage des invertébrés, il serait nécessaire de tenir compte de l'apport
faunistique des microhabitats les uns par rapport aux autres. Lorsqu'un microhabitat a ét¢
échantillonné, le choix du suivant devrait étre orienté de fagon 4 amener un maximum de
taxons nouveaux. Le troisiéme devra ensuite amener des taxons nouveaux par rapport aux
deux premiers, et ainsi de suite jusqu'au dernier des microhabitats échantillonnés. Pour
suivre une stratégie de ce type, il faudrait établir une hiérarchie des microhabitats, et plus
particuliérement des supports, & prélever. L'objectif de ce paragraphe est de montrer a
partir d'exemples simples si un tel classement est envisageable.
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Méthode :

Les résultats présentés répondent aux deux questions suivantes :

- Quel est le nombre minimal de prélévements a prendre en compte pour obtenir la
richesse totale observée lorsque i'on cumule tous les prélévements réalisés sur une
station?

- Quelle (s) combinaison (s) de microhabitats permet (tent) d'obtenir une richesse
maximale avec un minimum de prélévements ?

Si n listes ont été établies sur une station pour une date donnée, nous avons simulé
toutes les listes faunistiques issues d'un tirage au sort de p listes parmi les » disponibles (p
prenant successivement les valeurs 1,2, 3 ... jusqu'a 7). Si 12 prélévements ont été réalisés
sur une station, cela revient a simuler 4095 listes faunistiques. Sur chacune des listes
faunistiques ainsi obtenues, la richesse taxonomique est ensuite calculée. Puis, la ou les
listes qui permettent d'obtenir une richesse maximale avec une minimum de prélevements
sont repérées pour l'interprétation.

Les résultats sont obtenus a partir de logiciels réalisés par l'auteur.

Résultats :

o Nombre minimal de prélévements a prendre en compte pour obtenir en un
minimum d'effort d'échantillonnage la richesse maximale

Sur nos 36 stations/dates, les combinaisons optimales en terme de richesse
taxonomique comprennent de 3 4 9 prélévements (Tableau XIX). On observe que pour
plus de 3 stations/dates sur 4 il ne faut que 4, 5 ou 6 prélévements pour atteindre la
richesse maximale avec un minimum d'effort d'échantillonnage.

Tableau XIX : Nombre de stations (colonne de droite, n=36) dont on a la totalité des
taxons apres avoir prélevé un minimum de x microhabitats (colo

Le nombre de microhabitats repérés et échantillonnés n'est pas le méme d'une
station a l'autre. Si l'on rapporte le nombre minimum de prélévements & prendre en
compte pour obtenir la richesse maximale au nombre total de prélévements réalisés
(Figure 60), on observe qu'il faut dans plus de 3 cas sur 4, de 40 a 70 % des microhabitats
présents sur une station pour obtenir la richesse maximale avec un minimum d'effort
d'échantillonnage. Ces pourcentages correspondent 4 la gamme [4 a 6] prélévements du
tableau XIX. Les valeurs extrémes sont de 25 et 82 %, montrant ainsi que l'effort
d'échantillonnage minimale (en % du nombre total de microhabitats présents) serait donc
relativement variable d'une station/date a l'autre.
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Figure 61 : Moyennes et écart-types du nombre minimal relatif de microhabitats a prendre en
compte (%) pour atteindre la richesse maximale. Les résultats sont donnés de gauche & droite
(1) par année, (2) par saison et (3) par bassin-versant.

Tableau XX : Résultats de l'analyse de variance visant 2 montrer des différences de nombre
minimal moyen (%) de microhabitat & prendre en compte pour atteindre la richesse maximale
(voir figure VI.5.2b) entre années, saisons ou bassin-versants. Aucun des effets testés ou de
leurs interactions ne sont significatifs. Les stations alsaciennes n'ont pas ét€ prises en compte.

Effet d.d.l. Variance F, 4 p
Année 1 34.086 0.164 0.69
Saison 1 56.791 0.273 0.61
Bassin-versant (=BV) 1 445.116 2.141 0.16
Année x Saison 1 26.178 0.126 0.73
Année x BV 1 35.152 0.169  0.68
Saison x BV 1 10.799 0.052 0.82
Année x Saison x BV 1 198.757 0956 0.34
[Résiduelle | 24 207.947 B
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Figure 60 : Histogramme du nombre de stations/dates en fonction du nombre minimum de
prélévements & prendre en compte pour obtenir une richesse maximale.

Une hypothése est que la grande variabilité observée est due au mélange de
plusieurs populations statistiques par exemple du fait de différences entre saisons. Pour
vérifier la validité de cette hypothése, les moyennes des nombres de prélévements a
- considérer pour obtenir la richesse maximale en un minimum d'effort (Figure 61) ont été
comparées entre saisons, années ou bassins versants. On observe qu'il y a peu de
différences (en termes de moyennes et écart-types) entre les groupes considérés. Des tests
ANOVA permettent de confirmer qu'aucun des effets considérés ou de leurs interactions
‘n'est significatif (Tableau XX). Ni l'année, ni la saison, ni le bassin versant ne permettent
d'expliquer la grande variabilité des résultats obtenus sur la figure 60.

o Combinaisons optimales de prélévements pour obtenir la richesse maximale en
~ un minimum d'effort d'échantillonnage

Il n'est pas possible d'analyser en détail toutes les combinaisons optimales de
prélévements obtenues sur nos 36 stations/dates. Nous nous sommes donc limités a 2
stations (Mortagne 1 & 2)-prélevées a 4 dates, soit 8 stations/dates (Tableau XXI). La
station Mortagne 2, et dans une moindre mesure la station Mortagne 1, a I'avantage d'avoir
des mosaiques d'habitats comparables, en terme de composition, au cours des 4
campagnes considérées. Les différences de combinaison optimale ne peuvent donc étre
imputées a la présence/absence d'habitats entre deux dates de prélévement, ce qui facilite
l'interprétation des résultats du tableau XXI.

R . .
Plusieurs remarques peuvent faites a la lecture de ce tableau :
* Tres logiquement, les combinaisons optimales intégrent toujours des substrats

dont la richesse taxonomique est généralement élevée (comme par exemple les litiéres, les
bryophytes, les galets ou les hydrophytes).
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Tableau XXI : Combinaisons de microhabitats permettant en un minimum d'échantitlons d'atteindre
la richesse taxonomique maximale (Exemples des stations Mortagne 1 & 2). Dans certains cas plusieurs
combinaisons (notées par des X) permettent d'obtenir la richesse maximale (=S maxi).

Nb CO = nombre de prélévements a considérer pour obtenir S maxi.

MORTAGNE 1 MORTAGNE 2
Année 1993 1993 1994 1994 1993 1993 1994 1994
Saison Printemps Automne Printemps Automne Printemps | Automne | Printemps Automne
Station Mortagne 1 Mortagne 1 | Mortagne 1 Mortagne 1 Mortagne 2 | Mortagne 2| Mortagne 2 Mortagne 2
S maxi 36 37 29 35 26 33 24 36
Nb prélévement! 12 9 9 10 11 9 10 9
Nb CO 3 5 4 4 6 4 4 6
Microhabitat 1 Litieres {XiXiX Sable-Limon i X{X| Bryophytes iX| Bryophytes X Vase X|  Vase Racines iX|  Litiere IXiXiXiX
Microhabitat 2 Sable-Limon Galets Galets Bryophytes X X Racines Galets iX]| Sable-Limon Vase
Microhabitat 3 Blocs X Blocs XiX| Sable-Limon {X|  Galets Litiere  iX|Sable-LimoniX| Sable-Limon X Galets Xi iX
Microhabitat 4 Galets Hydrophytes i XiX|  Galets R.mére X Galets iX| Vase iX| Litiere Galets i XiXiXiX
Microhabitat 5 Galets R. mére Bryophytes Galets X Graviers Graviers Galets X| Gravies iXi iX
Microhabitat 6 Blocs Galets X Galets Blocs X Galets X| Litiere iX| Graviers Galets XiX
Microhabitat 7 Galets (X Bryophytes {XiX| Hélophytes Hydrophytes | iX Sable-Limon Galets Galets iX| Galets iX X
Microhabitat 8 | Hydrophytes | iX Sable-Limon i X Blocs X| Sable-Limon | XiXiXiXiXiXiX Galets iX| Galets Galets Litiere  IXIXiXiX
Microhabitat 9 | Sable-Limon Galets Galets {X| Galets iXi iXiXiXi X Vase Graviers Galets Sable-Limon i XiXiXiX
Microhabitat 10 Litigres | XiXiX Bryophytes i XiXiXiX!XiXiX Sable-Limon R. mére
Microhabitat 11 Blocs Galets X
Microhabitat 12 R. mére




* Il semblerait que cette base constituée par les taxons des substrats les plus riches
soit souvent complétée par des substrats nettement plus pauvres (selon l'ordre obtenu sur
la figure 51) mais dont une partie de la faune est différente. Les substrats "sables-limons",
par exemple, font partic des combinaisons optimales dans 6 stations sur 8. Les autres
supports complémentaires mais classiquement pauvres sont la roche mére (Mortagne 1,
automne 94) ou la vase (Mortagne 2, printemps 1993).

* Pour obtenir la richesse maximale en un minimum d'effort d'échantillonnage, il
est quelquefois préférable de réaliser deux prélévements d'un méme type de support (ou
d'un méme type de microhabitat) plutot que d'en échantillonner une grande variété. Clest
par exemple le cas des litiéres, prélevées deux fois au printemps 1993 sur Mortagne 1 et
deux fois en automne 1994 sur Mortagne 2 a des vitesses de courant sensiblement
équivalentes, et qui représentent alors respectivement 97 et 79 % des taxons
échantillonnés sur l'ensemble des prélévements. Ce cas a aussi été observé pour d'autres
substrats (comme les galets ou les bryophytes) mais la vitesse de courant (l'autre facteur
physique qui détermine la nature du microhabitat) peut alors étre trés différente. Dans ces
conditions, les microhabitats prélevés ne sont pas équivalents et il ne s'agit donc pas d'un
microhabitat prélevé deux fois.

* L'intérét d'un type de support semble relativement variable d'une campagne a
l'autre, méme si les dates d'échantillonnage et les microhabitats potenticllement
prélevables sont similaires. Sur la Mortagne 2, par exemple, les litiéres n'entrent pas dans
la combinaison optimale au printemps 1994, sans doute parce que le prélévement de
racines a une faune plus variée, alors que c'était l'inverse au printemps 1993. La relativité
de l'intérét d'un type de substrat semble encore plus grande si la richesse taxonomique de
celui-ci est peu importante (cas des vases et des roches meéres, une exception étant les
sables-limons sur les deux exemples du tableau XXI). La constance de l'intérét d'un
support dépend en fait directement de la composition faunistique des autres substrats
¢chantillonnables sur la station.

Les remarques que nous avons relevées sur les exemples des stations Mortagne 1 et
2 sont du méme ordre que celles qui peuvent étre faites sur les autres stations/dates, les
substrats concernés n'étant pas forcément les mémes en fonction de la nature de la
mosaique d'habitats qui constitue la station.

Conclusions :

Les résultats obtenus vont souvent 4 I'encontre d'idées regues et nous montrent qu'il
semble difficile de définir précisément quels microhabitats doivent étre échantillonnés
prioritairement sur une station pour obtenir une vision compléte de la faune présente.

Le nombre de prélévements dont le cumul des listes faunistiques fournit une image
exhaustive des taxons rencontrés sur l'ensemble des échantillons semble extrémement
variable. Pour plus de 3 stations/dates sur 4 il faut au minimum entre 4 et 6 échantillons,
ce qui correspondrait 4 un pourcentage allant de 40 4 70 % des microhabitats présents sur
la station. La variabilité de ces valeurs n'a pu étre expliquée ni par 'année, ni par la saison,
ni par les différences entre bassins versants. Les valeurs extrémes, 25 et 82 %, sont assez
vastes, montrant ainsi la difficulté de généraliser une stratégie d'échantillonnage pour
obtenir une image faunistique compléte de la station.
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L'analyse détaillée des résultats obtenus sur 8 stations/dates a permis de relever
quelques points importants généralisables a l'ensemble de nos échantillons :

- les combinaisons optimales (= combinaison d'un minimum de prélévements pour
obtenir la richesse maximale) intégrent toujours des substrats dont la richesse
taxonomique est généralement élevée.

- les combinaisons optimales a base de supports riches sont souvent complétées par
des substrats caractérisés comme trés pauvres en terme de richesse mais dont une partie
du peuplement est originale. L'exemple des substrats "sables-limons" en est une parfaite
illustration.

- pour atteindre la richesse maximale en un minimum d'effort d'échantillonnage, il
est quelquefois préférable de doubler les prélévements d'un type de support plutét que de
rechercher des milieux écologiquement différents. Cela complique un essai de
généralisation d'une stratégie d'échantillonnage et montre que les variations intra-
microhabitats peuvent é&tre importantes et mériteraient d'étre étudiées de fagon plus
approfondie.

- la prise en compte ou non dun type de support entre deux campagnes
comparables montre que l'intérét des différents substrats est relativement variable dans le
temps et a fortiori dans l'espace.

Dans ces conditions, I'établissement d'une hiérarchie de support qui aurait une
validité universelle ne parait pas étre possible, bien que de toute évidence les substrats ne
présentent pas tous le méme intérét sur un plan écologique.

6. Synthése sur les particularités écologiques des différents types de support

Chaque type de support a des spécificités qui vont favoriser certains types
d'invertébrés benthiques. Une rapide revue bibliographique et les résultats obtenus
permettent de préciser les qualités de chaque support vis-a-vis de la faune benthique. Ces
qualités, sur la base des résultats que nous avons obtenus au chapitre V, sont de plusieurs
ordres :

- stabilité face a des stress hydrauliques (fragilit€) et stabilité dans le temps

- abondance quantitative de ressources nutritives

- large spectre de potentialités trophiques

- complexité spatiale offrant une grande variété (qualitative, quantitative) d'espaces

habitables

Bryophytes

D'aprés nos résultats les bryophytes sont les supports qui. comptent le plus de
taxons différents, avec des densités d'invertébrés trés importantes. Cest également un
habitat qui compte beaucoup de taxons caractéristiques.

En dépit de leur petite taille, les bryophytes peuvent modifier et influencer la
distribution des macroinvertébrés (Suren, 1988). Une revue bibliographique montre que
les bryophytes ont beaucoup de qualités pour les invertébrés benthiques : stabilité, grande
variété de niches écologiques, potentialités trophiques importantes.

Les bryophytes seraient parmi les végétaux les plus stables, sans doute en partie
parce que la stabilité du lit de la riviére influence fortement leur distribution et leur
occurrence (McAuliffe, 1983; Englund, 1991; Suren, 1993). Pour Gurtz & Wallace (1984)
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les bryophytes augmenteraient par leur présence la stabilité du support sur lequel ils se
développent. Ils sont également influencés par les variations de niveau de l'eau dans la
mesure ou ils sont intolérants 4 la dessiccation (Fornvall & Glime, 1971). De plus, la force
du courant est plus réduite a l'intérieur d'une touffe qu'a lI'extérieur (Devantéry, 1987), ce
qui induit des contraintes hydrauliques forcément moins importantes dans les bryophytes.

Nos résultats montrent que cette stabilité permet aux populations de s'organiser
vers un équilibre numérique (augmentation de 1'équitabilité). Egglishaw (1969) a montré
que les populations de la plupart des espéces benthiques sont moins agrégées dans les
touffes de mousses qui poussent sur les pierres que sous les pierres. Devantéry (1987) a
observé, sur le Gier supérieur (massif du Pilat), une certaine "stabilité saisonniére de la
faune", qui illustre probablement la stabilité de ce support.

Pour Williams & Hynes (1973), les rochers couverts de mousses offrent le
maximum de sites de protection ; les animaux tisseurs de filets ont toujours été observés
avec des densités importantes dans les mousses et les plantes (Sprules, 1947 et Tanaka,
1968 in Pierrot, 1984). Les mousses aquatiques (milieu bryofluicole de Vaillant, 1955)
sont souvent qualifiées de milieu particuliérement riche (Lavandier & Dumas, 1971;
Prodon, 1976), ce qui ressort trés nettement de nos analyses. Pour Devantéry, (1987), les
mousses, associées au courant et aux éléments vitaux qu'elles rassemblent, offrent & la
faune un "éventail multivarié" de ressources.

Dans une analyse bibliographique, Suren (1988) détaille les différents roles
écologiques que joue I'habitat bryophytes pour les animaux aquatiques : refuge pendant les
stress hydrologiques (Maurer & Brusven, 1983), site d'oviposition (Gerson, 1972), site de
protection durant la pupation (Cowley, 1978) ou d'échappement & des prédateurs (Glime,
1978). Ses études montent également que les Chironomidae ou certains Trichoptéres
(Zelossica sp.) utilisent le matériel bryophytique pour la construction de leurs étuis. Des
pupes de Chironomidae ont également été trouvées a l'intérieur des bryophytes. Dans une
étude de terrain, Suren (1991) a observé que les densités d'invertébrés des touffes de
mousses suivaient une évolution saisonniére. Ces résultats confortent l'idée du rdle de site
d'oviposition et de refuge pour les jeunes larves. Selon Gerson (1972) il se produit une
migration sélective des individus de petite taille (de certains taxons) vers les touffes de
mousse, alors que les individus plus grands en partent. Dans I'étude d'un ruisseau, Hildrew
(1977) a constaté que les larves d'Hydropsyche étaient plus jeunes dans les mousses que
sous les cailloux. Devantéry (1987) rapporte également l'importante proportion dans les
mousses de jeunes stades d'invertébrés, qui profitent, avec les invertébrés adultes de
petites tailles, de zones confortables 4 microcourants induits par la morphologie foliaire.

Sur un plan nutritif, il est probable que les mousses ne soient pas importantes pour
les animaux per se mais servent de surface de développement au périphyton et accumulent
des débris organiques, ce qui attire les invertébrés (Glime & Clermons, 1972). Bien que
des invertébrés se nourrissent de bryophytes (Mutch & Pritchard, 1984), ce n'est
généralement pas leur fonction premiére (Frankland, 1974). Suren & Winterbourn (1991)
ont comparé la composition biochimique approchée de 5 especes de bryophytes et 5
espéces de plantes supérieures. Les mousses contiennent plus de composés indigestes et
réfractaires. s représentent pour les invertébrés une source d'apports moins nutritive que
les plantes supérieures. D'autres études de Suren (1991, 1993) montrent que les densités
d'invertébrés sont plus importantes a l'intérieur des plantes contenant du périphyton qu'a
l'intérieur des plantes contenant des détritus, ce qui suggere que le périphyton a une valeur
plus grande pour les invertébrés en tant que source de nourriture.

La présence de mousses est généralement suivie d'une augmentation des densités
d'invertébrés. En Irlande, Frost (1942) indique que Fontinalis spp. augmente la production
d'insectes et procure de la nourriture et un habitat supplémentaire pour les poissons. Dans
une étude de la colonisation de touffes de mousses exemptes d'animaux, sur un trongon de
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cours d'eau artificiel avec un débit, une hauteur et un substrat contrélés, Maurer &
Brusven (1983) ont observé des densités d'insectes 5 a 30 fois plus importantes dans les
mousses que dans les substrats minéraux. Suren (1988), 4 partir d'observations de terrain,
a obtenu des résultats similaires avec des densités 5 a 15 fois supérieures dans les mousses
par rapport aux supports minéraux. A richesse comparable, les densités d'invertébrés dans
les mousses ont souvent été trouvées supéricures a celles des graviers (Hynes, 1961;
Egglishaw, 1969; Thorup & Lindegaard, 1977).

Végétaux supérieurs

Les hydrophytes sont, aprés les bryophytes, les végétaux les plus intéressants pour
la faune benthique. Ils abritent un nombre relativement important d'invertébrés
caractéristiques.

L'intérét des hélophytes serait plus faible selon nos résultats. Ces derniers abritent
une faune typique, que l'on retrouve globalement sur les hydrophytes. Ils semblent assez
complémentaires les uns des autres.

Comme les bryophytes, les macrophytes modifient les microhabitats d'une riviére
(Gregg & Rose 1985). Ils sont également un gage de stabilité, de nourriture et d'habitats
supplémentaires.

La notion de stabilité de ce type de support vient d'une part du fait que ces
végétaux se développent plus facilement & des endroits ou le substrat est stable, et d'autre
part, les racines peuvent fonctionner comme un stabilisateur de sédiment, par addition de
leur structure & certains types de sédiments fins ou floculés (Ferrington, 1987; Sagova et
al., 1993).

Au niveau trophique, Jacobsen & Sand-Jensen (1992) ont répertorié de
nombreuses études expérimentales montrant 1'intérét d'invertébrés herbivores pour des
especes particulieres de macrophytes. Plusieurs explications ont été avancées comme la
morphologie des plantes, leurs contenus protéiques ou la présence de substances
secondaires. Pour Wright et al. (1983), sur un plan nutritif, les macrophytes ne sont pas
forcément importants par eux-mémes, mais plutdt par la diversité de ressources qu'ils
offrent aux invertébrés (algues épiphytiques, débris organiques autochtones ou allochtones
piégés lors de leur dérive). Komijow et al. (1995) rapportent (et montrent sur Elodea
nuttallii) que les plantes vasculaires sont surtout consommées lorsqu'elles sont en voie de
décomposition, sans doute en raison de la qualité protéique de la microflore qui leur est
associée, et parce qu'elles sont alors plus facilement digérables. Par ailleurs, au niveau de
la fixation des végétaux, les composés organiques relargués par le métabolisme et/ou la
décomposition des racines sont susceptibles d'enrichir le sédiment en matiére organique et
en bactéries (Laanbrock, 1990 in Sagova et al., 1993).

L'oxygeéne rejeté par les racines peut également augmenter l'oxygénation du
sédiment (Sand-Jensen et al, 1982) alors que juste au-dessus du sédiment, ou se
produisent les phénomeénes de décomposition, on peut observer de plus faibles
concentrations en oxygene qu'en surface (Oertli, 1992, sur Typha latifolia).

Selon Sagova et al. (1993), les résultats concernant les invertébrés des
macrophytes sont souvent contradictoires. "Dans une étude, la présence de macrophytes
augmente la diversité¢ des animaux benthiques alors que dans une autre, la diversité est la
méme que dans un sédiment sans macrophytes (Moore, 1979; Whiteside & Lindegaard,
1982). Les animaux vivant parmi les macrophytes ont une biomasse plus grande dans
certaines expériences, moins grande dans d'autres (Moore, 1979; Gilinsky, 1984; Kajak,
1988). Dans certains cas les espéces trouvées sont typiques de la zone avec macrophytes
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alors que dans d'autres cas, les espéces présentes sur les macrophytes sont les mémes que
la ou il n'y en a pas (Whiteside & Lindegaard, 1982; Gilinsky, 1984)."

Nos résultats montrent que les hydrophytes sont parmi les substrats les plus riches
ce qui a également été observé par Bournaud & Cogérino (1986) sur les microhabitats des
rives du Rhone. Plus récemment, Armitage & Pardo (1995), sur une étude des
microhabitats d'une riviére anglaise ont observé que les supports 'Nasturtium' et
'Phragmites' sont riches en familles et supportent des densités importantes d'animaux.
Selon Diehl (1992), de nombreux auteurs ont montré expérimentalement ou par des
analyses comparatives que la richesse et l'abondance des macroinvertébrés benthiques
sont plus importantes dans les zones (habitats au sens large) contenant des densités fortes
d'hydrophytes que dans celles qui n'en ont pas ou peu. Au niveau des racines de
macrophytes, Sagova ef al. (1993) ont observé que leur présence influence I'abondance en
Oligochétes, alors que Ferrington (1987) a montré leur influence sur les densités de
certains chironomes.

Nous avons observé une quantité relativement importante de taxons
caractéristiques des macrophytes. Lavandier (1979) a constaté sur un torrent pyrénéen que
les éléments végétaux abritaient une faune typique. Beaucoup d'invertébrés utilisent les
hydrophytes d'eau courante comme habitat stricto sensu (Iversen et al., 1985). En écologie
marine, Shannon et al. (1994) rapportent que la structure spatiale de l'architecture des
plantes influence la sélection de I'habitat par les amphipodes marins. Dans le méme ordre
d'idée, Dudley (1988) a montré expérimentalement avec des plantes artificielles que c'est
la complexité du végétal qui semble favoriser la richesse et Il'abondance des
macroinvertébrés. Une étude récente de Parsons & Matthews (1995) a permis de mettre en
évidence sur un petit étang eutrophe, que la plupart des invertébrés ne sont pas inféodés
strictement 4 une espéce de macrophyte, mais sont au contraire trouvés avec des
abondances comparables sur des macrophytes morphologiquement similaires. Parsons &
Matthews (1995) observent également que les abondances les plus fortes sont observées
sur les plantes qui ont le plus fort rapport surface/poids et que la persistence des structures
végétales au cours d'une année semble étre un facteur déterminant pour certains
invertébreés.

Racines

Les racines dont nous parlons sont des racines d'arbres de rive, que I'érosion du
courant a libérées en pleine eau. Elles ont plus particuliérement été prélevées a proximité
de la surface.

Nos résultats montrent que les racines sont des milieux qui présentent un grand
intérét pour les invertébrés. Comme Bournaud & Cogérino (1986), nous avons observé
qu'elles font partie des milieux les plus riches.

Ce sont également des milieux densément peuplés qui abritent une faune tout a fait
caractéristique. Jenkins et al. (1984) observent, dans l'ouest du pays de Galles, que les
racines abritent une faune tout a fait spécifique et rare. Jenkins & Cooke (1978) ont par
ailleurs montré I'importance de I'habitat "racines d'arbres" pour les trichoptéres.

La structure spatiale complexe des racines offre un bon nombre d'abris,
relativement stables, tout en étant relativement bien exposés au courant, ce qui assure un
bon renouvellement de l'oxygene.

Elles sont peu étudiées, sans doute parce que c'est un milieu que l'on ne rencontre
pas sur tous les cours d'eau.
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Litiére, Débris végétaux, branches

Les litiéres (et autres habitats assimilables) sont trés complexes au niveau de leur
architecture spatiale. Sans doute est-ce un des éléments qui explique la richesse
taxonomique trés importante que I'on y trouve.

La variété d'écoulement de I'eau au sein des liticres est potentiellement réduite
mais ne semble pas étre rigoureusement sélective, dans la mesure ou nous avons constaté
que tres peu d'invertébrés ne sont jamais en contact avec ce milieu. Par contre, la
composition de cet habitat attire beaucoup d'invertébrés spécifiques, appartenant a
certaines catégories trophiques.

Pour Prodon (1976), les détritus et amas de feuilles mortes sont des substrats trés
favorables a la faune. Leur structure spatiale, macroporeuse et feuilletée, est trés
complexe et offre un grand nombre d'abris, en méme temps que des matériaux pour la
construction de certains étuis.

Depuis les travaux pionniers de Kaushik & Hynes (1971), les écologistes ont pris
conscience du role fondamental que joue l'apport de feuilles et de matiéres organiques
dans le fonctionnement des écosystémes d'eau courante (Gessner & Dobson, 1993). Les
maticres organiques d'origine forestiére peuvent représenter jusqua 95 % de la source
d'énergie des petits cours d'eau forestier (in Oertli, 1992) et d'une maniére générale,
l'apport allochtone de débris organiques revét une grande importance dans le flux
d'¢énergie de certains cours d'eau (Vannote ef al., 1980). Cummins et al. (1989) ont
suggeéré que des invertébrés de riviére sont intimement liés a la fois a la nature de la litiére
et a son temps d'immersion dans le chenal.

L'origine des feuilles mortes qui constituent généralement l'essentiel des débris
végétaux intervient dans les activités trophiques des invertébrés qui préférent certaines
essences (Barlocher & Kendrick, 1973; Iversen, 1974; Basaguren & Pozo, 1994; Jacobsen
& Friberg, 1995). La facilité de dilacération des feuilles, en fonction de leur origine, peut
par exemple influencer fortement la nature des groupes nutritifs fonctionnels associés a
une litiere (Grubbs et al., 1995, sur des Chironomidae).

Selon Lapchin (1977), les préférences des invertébrés sont liées, au moins
partiellement, & la croissance des micro-organismes fixés sur les débris qui sont
consommeés en méme temps que la matiére organique (Iversen, 1974). Si la quantité de
micro-organismes ingérés (champignons et bactéries) est réduite par rapport a la quantité
de feuilles, leur taux d'assimilation semble beaucoup plus élevé et leur role est donc
prépondérant (Barlocher & Kendrick, 1975). Selon Becker (1994), comparativement aux
microalgues, les débris organiques fins constituent une source de nourriture assez pauvre.
Seuls les micro-organismes qui s'y développent ont une grande valeur nutritive (e.g.,
Benke & Wallace, 1980, Mattson, 1980, Lamberti & Moore, 1984, Smock & Roeding,
1986), ce qui représente une faible proportion du poids total de débris (Paerl, 1977 in
Lamberti & Moore, 1984; Smock & Roeding, 1986).

Gessner & Dobson (1993) ont étudié l'influence de 1'état de décomposition de
litieres d'aulnes. Les résultats ont été analysés en terme d'abondance et de biomasse
d'invertébrés, a trois niveaux : la totalit¢ du peuplement, I'importance du groupe
fonctionnel des fragmenteurs (shredder), et 'importance du plécoptére Protonemura, qui
était le fragmenteur le plus abondant. Les analyses statistiques n'ont révélé aucune
différence significative entre une litiére fraiche et une litiére plus agée, aussi bien en
densité qu'en biomasse pour les 3 niveaux d'analyses. Pourtant, Jacobsen & Friberg (1995)
ont montré que des feuilles fraiches d'Alnus glutinosus n'était pas aussi attractives pour
des trichoptéres déchiqueteurs que des feuilles en voie de décomposition.
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La taille des particules organiques semble étre un facteur de répartition
important. Les travaux de Rabeni & Minshall (1977) ont ainsi montré que les éléments
fragmentés (entre 0,5 et 4 mm) constituent plus une nourriture potentielle, pour les
invertébrés benthiques, que la fraction supérieure a4 4 mm. Le courant d'eau augmenterait
la destruction des débris organiques par un effet d'abrasion (Maimqvist ef al., 1978) bien
que cela n'ait pas toujours ét¢ observé (Reice, 1974). Selon le schéma général des
relations trophiques au sein d'un écosystéme aquatique décrit par Cummins (1973), la
maticre organique allochtone peut étre divisée en deux parties : les particules grossiéres
(CPOM) qui vont surtout intéresser les organismes fragmenteurs, et la matiére organique
fine (FPOM) utilisée par les collecteurs.

En riviére, la production peut étre augmentée par augmentation de la disponibilité
des litieres de feuilles (Dobson & Hildrew, 1992; Richardson, 1992), mais cet apport ne
constitue pas alors une nouvelle source d'énergie (Dobson, 1994). Les apports de matiére
organique de la végétation rivulaire et de la plaine alluviale durent toute I'année dans les
rivieres tempérées (Maloney & Lamberti, 1994), en particulier pour les coniféres
(Webster, 1983; Gregory et al., 1991).

Substrats minéraux

Les substrats minéraux peuvent étre classés en fonction de leur granulométrie.
Celle-ci va définir I'essentiel des propriétés d'un sédiment (Prodon, 1976) : (1) porosité,
dimension des vides et surface développée (dues principalement a I'hétérogénéité des
grains et a I'rrégularité de l'arrangement di aux formes complexes), (2) perméabilité,
vitesse de percolation, flux interstitiel, (3) oxygene a l'intérieur du substrat, (4) propriétés
mécaniques (a/ Ecrouissage, consolidation, tassement, b/ Thixotropie, liquéfaction
spontanée).

D'une maniere grossiére, on peut classer les substrats minéraux en deux
granulométries : fine ou plus grossiére.

>>> Substrats minéraux fins (jusqu'au graviers inclus, & < 16 mm)

Ces milieux sont les plus pauvres et l'on peut trouver a cela 3 raisons
hypothétiques.

(1) Au niveau de l'oxygénation, la seule diffusion de l'oxygéne dans l'eau
interstitielle suffit pas a la respiration de la plupart des invertébrés fouisseurs de grande
taille. Pour ceux-ci, un courant d'eau interstitiel est souvent nécessaire a la respiration. Par
ailleurs, un sédiment sera d'autant mieux oxygéné qu'il sera plus grossier (Phillipson,
1954). Des mesures de Eriksen (1961 in Prodon, 1976) sur la teneur en oxygéne in situ, a
2,5 cm de profondeur dans le sédiment confirment l'effet négatif de la fraction fine sur
I'oxygénation.

(2) L'ajout d'une fraction de substrat minéral fin a des conséquences néfastes sur
les invertébrés. D'aprés Prodon (1976), le dépdt d'une couche de limon sur un substrat
quelconque (siltation en anglais) affecte souvent défavorablement le peuplement, surtout
sl se produit sur substrat dur car il colmate les interstices et abris, recouvre et fait
disparaitre le périphyton et les surfaces dures, géne ou empéche le dépot des oeufs et la
fixation des larves sur des substrats stables, colmate les organes et appareils de filtration,
diminue l'oxygénation du sédiment.
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(3) Les substrats minéraux fins, en tant qu'habitat physique, sont des milieux
sélectifs. Pour Prodon (1976), les interstices des petits cailloux, graviers, et des sables
trés grossiers sont accessibles & une partie de la macro-faune (larves de plécoptéres,
d'éphémeropteres, de diptéres efc) jusqu'a une assez grande profondeur (Angelier, 1953,
1962). Ce sont surtout les premiers stades larvaires que I'on rencontre en profondeur dans
le sédiment (Mackay, 1969). La faible dimension des interstices favorise les formes
petites, cylindriques et allongées. Richards & Bacon (1994) ont étudi¢ l'influence des
sédiments fins sur la colonisation en macroinvertébrés des substrats de surface et
hyporhéiques. L'impact de la sédimentation sur l'environnement hyporhéique peut €tre
significatif et persistant en rivicere.

De nombreux auteurs ont été frappés du contraste entre des fonds sableux trés
pauvres et des substrats stables proches richement et densément peuplés, toutes autres
conditions étant & peu prés égales par ailleurs (Prodon, 1976). En général, le nombre de
taxons et la productivité des substrats composés de particules de petite taille sont plus
faibles que ceux de substrats plus grossiers, plus hétérogenes (Allan, 1975; Ward, 1975).

>>> Substrats minéraux grossiers

Sur les fonds de pierres ou de cailloux, la stabilit¢ du support, sa complexité
spatiale, 1'abondance des abris et eaux mortes, les interstices de grande taille et bien
oxygénés, et le périphyton souvent abondant sont autant de facteurs favorables a la
macrofaune (Prodon, 1976).

Les particules d'un substrat grossier jouent le role de collecteurs (par piégeage) de
" débris organiques (Rabeni & Minshall, 1977 - les petites particules minérales tendent a
accumuler plus largement les petites particules organiques). Les petites particules
organiques, essentiellement des fractions de feuilles, ne peuvent étre accumulées dans un
substrat de taille importante ou les interstices sont plus larges et la vitesse du courant plus
forte. Dans ces conditions, ce sont des débris organiques, brindilles et petits morceaux de
branchages, qui prédominent.

Selon les critéres de Grossman (1982) et Grossman et al. (1982), les communautés
de macroinvertébrés de cailloux montrent des propriétés de communautes déterministes
(e.g. une certaine constance en richesse spécifique en dépit des perturbations, i.e. une
résistance) mais également des propriétés de communautés stochastiques (e.g. high
species turnover rate and low persistence of at least the summer assemblages) (Lake et
al.,1985). Selon Lake ef al. (1985), la nature stochastique des communautés est attestée
par des résultats non publiés sur la colonisation de cailloux, qui est rapide, c