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R É S U M É 

La var iab i l i té spat ia le et t empore l l e est une des carac té r i s t iques des mi l ieux lot iques 
e n r a i s o n n o t a m m e n t d e s f l u c t u a t i o n s d u d é b i t e t d u n i v e a u d e l ' e a u . D a n s c e t 
e n v i r o n n e m e n t , le po i sson recherc f ie en p e r m a n e n c e un c o m p r o m i s en t re la var iabi l i té d u 
mi l ieu et l ' accomp l i ssement de ses beso ins v i taux c o m m e la nécess i té de se reprodu i re , d e 
se p ro téger des p réda teurs , et d e s 'a l imen te r à d i f férents s tades d e son d é v e l o p p e m e n t . 
S o n habi ta t (par déf in i t ion , le mi l ieu g é o g r a p h i q u e p rop re à la v ie d 'une e s p è c e an ima le o u 
végé ta le ) résul te d e cet te recherche d e c o m p r o m i s . 

L 'hér i tage p h y l o g é n i q u e fa i t p e s e r su r l ' espèce un ce r ta in n o m b r e d e con t ra in tes 
ab io t i ques , b io log iques et c o m p o r t e m e n t a l e s qui f ixent le cadre de ses beso ins e n te rme 
d 'habi ta t . Ma is les ind iv idus déve loppen t é g a l e m e n t d e s tac t iques qui sont des réponses 
adap ta t i ves aux modi f i ca t ions d u mi l ieu , et qu i peuven t se t radui re par d e s c o m p o r t e m e n t s 
a l ternat i fs . Ce r ta ins résul tats fon t é g a l e m e n t pense r qu' i l y a poss ib i l i té d 'appren t i ssage et 
de cho ix . 

L 'habitat est donc une not ion essen t i e l l emen t d y n a m i q u e , une ré fé rence spat ia le et 
t e m p o r e l l e : la pos i t i on q u ' o c c u p e à un ins tan t d o n n é un ind iv idu p a r v e n u à u n certa in 
s tade d e d é v e l o p p e m e n t , che rchan t à op t im ise r le nécessa i re c o m p r o m i s en t re d i f fé rentes 
con t ra in tes b io log iques et éco log iques , d a n s un mi l ieu l u i - m ê m e t rès var iab le . 

D a n s ce c o n t e x t e , l 'habi tat ne peu t ê t re déf in i s e u l e m e n t pa r les ca rac té r i s t i ques 
p h y s i q u e s d u mi l i eu , c o m m e ce fut souven t le cas jusqu ' i c i . Il faut rechercher une typo log ie 
qui t i enne c o m p t e des c o m p o r t e m e n t s b io log iques et qua t re g rands t ypes d 'o rgan isa t ion 
spa t io - tempore l l e son t p roposés : 

— la z o n e de s tabu la t ion ou z o n e d e repos pour l ' indiv idu qui che rche avan t tou t un abr i 
t empo ra i r e v is -à-v is d u mi l ieu ou de p réda teu rs , 

— la z o n e d 'act iv i té qui est l 'échel le d e ré fé rence pour les cyc les n y c t h é m é r a u x e t lunaires 
co r respondan t n o t a m m e n t à la reche rche d e nour r i tu re , 

— la n iche on togén ique qui c o r r e s p o n d à l ' ensemb le d e s mi l ieux don t une e s p è c e a besoin 
p o u r a c c o m p l i r s o n c y c l e b i o l o g i q u e . C e t t e é c h e l l e q u i i n c l u t l es d é p l a c e m e n t s 
nécessa i res à la reproduc t ion et a u d é v e l o p p e m e n t , est d ' é tendue var iab le s e l o n que les 
po i ssons auron t un c o m p o r t e m e n t d e t ype séden ta i re o u n o m a d e , 

— l 'échel le de la mé tapopu la t i on qui c o r r e s p o n d aux d i f férents bass ins h y d r o g r a p h i q u e s 
d a n s lesque ls l 'espèce est p résen te . 

H A B I T A T : T O B E AT T H E R I G H T P L A C E AT T H E R I G H T T I M E ? 

S U M M A R Y 

Spat ia l a n d tempora l var iabi l i ty, as a resui t of t empora l c h a n g e s in d i s c h a r g e pattern 
a n d wa te r levels , is a character is t ic of r iver Sys tems. Fish pe rmanen t l y seeks a trade-off 
b e t w e e n habi ta t var iabi l i ty a n d the need to a c c o m p l i s h vital func t ions such as reproduc t ion , 
e s c a p i n g p r é d a t i o n , f i nd ing a d é q u a t e f o o d a c c o r d i n g to the s t a g e of d e v e l o p m e n t . F ish 
habi ta t (de f ined here as the geog raph i ca l range of an an ima l or p lan t spec ies) is the resui t 
of th is t rade-off . 
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Phy logene t i c hér i tage imposes several ab iot ic , b io logical and behav ioura l cons t ra in ts 
tha t d é t e r m i n e habi tat needs . However , indiv iduals deve lop tact ics that are adap ta t i on to 
e n v i r o n m e n t a l c h a n g e s and m a y resui t in a l ternat ive behav iour . A few resul ts a iso s e e m to 
i nd i ca te s o m e possib i l i ty of cho ice a n d learn ing. 

F ish habi tat is the re fo re a d y n a m i c concep t wi th spat ia l and tempora l imp l ica t ions , it 
is t h e pos i t i on occup ied at a g i ven t ime by a f ish reach ing a g iven deve lopmen ta l s tage 
a n d s e a r c h i n g for t he best t rade-of f be tween its b io log ica l and eco log ica l cons t ra in ts in a 
h igh iy va r i ab l e f reshwate r env i r onmen t . 

In th is contex t , hab i ta t canno t be det ined on ly on phys ica l cr i ter ia, as w a s o f ten the 
c a s e s o far . T h e r e is a n e e d to t a k e into a c c o u n t b i o l o g i c a l b e h a v i o u r , a n d a g ê n e r a i 
t y p o l o g y b a s e d o n f o u r m a i n t y p e s of c o m b i n e d t e m p o r a l a n d spa t i a l s c a l e s m a y b e 
p r o p o s e d ; 

— t h e res t ing area or re fuge zone of an indiv idual f ish she l ter ing f rom p reda to rs or abiot ic 
e n v i r o n m e n t a l fac tors ; 

— h o m e range , in w h i c h b io log ica l and behav ioura l events ( inc luding fo rag ing act iv i ty) are 
rhy thm ica l l y d r iven by die l a n d lunar cycles ; 

— o n t o g e n e t i c n i che , w h i c h i n c l u d e s the h a b i t a t s u s e d by the d i f fé ren t d e v e l o p m e n t a l 
s t a g e s . Its spat ia l l imits inc lude the range of spawn ing migra t ions and juvén i le hab i ta ts . 
I ts e x t e n t t h e r e f o r e d é p e n d s on the seden ta r y or n o m a d i c b e h a v i o u r of the s p e c i e s 
i n v o l v e d ; 

— m e t a p o p u l a t i o n r a n g e , w h i c h c o v e r s the p a t c h y b i o g e o g r a p h i c a l d i s t r i b u t i o n of t h e 
s p e c i e s , even tua l l y over i so la ted ca t chmen ts . 

L ' H A B I T A T O U L'ART D E S C O M P R O M I S 

D a n s les s y s t è m e s aqua t i ques , les d i f férentes espèces de po issons ne se son t pas 
d i s t r i b u é e s a u h a s a r d et l 'une d e s ques t i ons qui susc i te l ' intérêt des éco log i s t es est la 
s u i v a n t e ; c o m m e n t p e u t - o n exp l i que r qu 'un po i sson se s i tue d a n s un l ieu d o n n é à un 
m o m e n t d o n n é qui es t le p l us s o u v e n t celui de l ' obse rva t i on ? P a r m i les n o m b r e u s e s 
ra i sons poss ib les , il faut cons idé re r qu ' un po isson, a u cours d e chacune des é tapes de son 
d é v e l o p p e m e n t , doit fa i re face à t ro is cont ra in tes essent ie l les : 

— s e p r o t é g e r des con t ra in tes d u mi l ieu (courant , o x y g è n e , t empéra tu re , e t c . . ) a insi que 
d e s p r é d a t e u r s et éven tue l l emen t des compét i teu rs d e man iè re à assurer sa surv ie , 

— s e n o u r r i r d a n s les m e i l l e u r e s c o n d i t i o n s p o u r a s s u r e r sa c r o i s s a n c e et sa s u r v i e 
i n d i v i d u e l l e s a c h a n t q u e s e s e x i g e n c e s a l i m e n t a i r e s v a r i e n t a u c o u r s d e s o n 
d é v e l o p p e m e n t , 

— à l 'é tat a d u l t e , s e r e p r o d u i r e d a n s les c o n d i t i o n s les p lus f a v o r a b l e s de m a n i è r e à 
a s s u r e r la s u r v i e d e l ' e s p è c e . Il e s t a ins i a m e n é à s e d é p l a c e r ( m i g r a t i o n s ) e t à 
d é v e l o p p e r éven tue l l emen t des f o r m e s de pro tec t ion des oeufs ou d e s a lev ins (so ins 
p a r e n t a u x ) . 

U n e d e u x i è m e q u e s t i o n v ien t i m m é d i a t e m e n t à l 'espr i t : c o m m e n t l 'u t i l isat ion d e 
l ' espace évo lue- t -e l le d a n s le t e m p s ? En effet, la var iabi l i té spat ia le et t empore l l e est une 
d e s ca rac té r i s t i ques des mi l ieux lo t iques en ra i son n o t a m m e n t des f luc tuat ions de déb i t et 
d e n i v e a u d e l 'eau q u i m o d i f i e n t c o n s i d é r a b l e m e n t la n a t u r e et l ' é t e n d u e d u m i l i e u 
h a b i t a b l e . Il y a é g a l e m e n t d e s r y t h m e s n y c t h é m é r a u x s y n c h r o n i s é s pa r d e s s t i m u l u s 
c o m m e la l um iè re o u la t empéra tu re , et des r y t h m e s sa isonn ie rs qui conce rnen t d i f férents 
f a c t e u r s d u m i l i eu dont la t e m p é r a t u r e et l ' hydrodynamique . Il ex is te en ou t re une ce r ta ine 
var iab i l i t é in te rannue l le , a u c u n e a n n é e n'étant s t r i c tement comparab le à la p récéden te , et 
d e s é v é n e m e n t s excep t i onne l s son t éga lemen t suscept ib les d 'af fecter é p i s o d i q u e m e n t les 
m i l i eux a q u a t i q u e s . 

T o u t e n d r o i t d o n n é d a n s un h y d r o s y s t è m e e s t d o n c s o u m i s à d ' i m p o r t a n t e s 
f l u c t u a t i o n s . D a n s c e t e n v i r o n n e m e n t t r ès v a r i a b l e , le p o i s s o n v a r e c h e r c h e r e n 
p e r m a n e n c e d e s c o m p r o m i s d e m a n i è r e à o p t i m i s e r c e s t r o i s f o n c t i o n s p r i n c i p a l e s : 
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s 'a l imen te r , se rep rodu i re , et s 'abr i te r d e s p r é d a t e u r s . Et s o n hab i ta t (par dé f in i t ion , le 
mi l ieu géog raph ique p ropre à la v ie d 'une e s p è c e an ima le o u végé ta le ) résu l tera d e cette 
r e c h e r c h e de c o m p r o m i s e n t r e la va r iab i l i t é du m i l i eu et l ' op t im isa t i on d e ses b e s o i n s 
v i taux. A u cours de sa v ie , et en fonc t i on d e son act iv i té journa l iè re o u sa i sonn iè re , une 
m ê m e e s p è c e pour ra a ins i occupe r s u c c e s s i v e m e n t p lus ieurs t ypes d 'hab i ta ts . 

A t i tre d ' e x e m p l e , les c o m p r o m i s p e u v e n t ê t re de qu i t te r l 'abri p o u r se nourr i r en 
s ' exposan t aux p réda teurs , ou de m ig re r pou r se reprodu i re d a n s des z o n e s pauvres en 
ressou rces a l imenta i res ma is f avo rab les a u d é v e l o p p e m e n t des oeu fs et des larves. U n 
p r o b l è m e ma jeu r pour tout po isson est de savo i r c o m m e n t par tager s o n t e m p s et util iser 
son énerg ie pour se nourr i r e t /ou pour se rep rodu i re de man iè re à ce q u e le s u c c è s de la 
r e p r o d u c t i o n so i t m a x i m a l . E n m i n i m i s a n t l ' éne rg ie n é c e s s a i r e à la r e c h e r c h e et à la 
c a p t u r e d e s p r o i e s , le p o i s s o n a u r a p l us d ' é n e r g i e à c o n s a c r e r à la c r o i s s a n c e et a u 
m é t a b o l i s m e (HART, 1986) . Face a u x d i f fé ren tes op t ions qui leurs son t o f fe r tes dans le 
mi l ieu nature l , les a n i m a u x ne cho is i ssen t p a s a u hasa rd ma is a u con t ra i re accomp l i ssen t 
les ac t i v i t és qu i a s s u r e n t un s u c c è s r e p r o d u c t e u r p lus é l e v é ( P U L L I A M , 1 9 8 9 ) . Ce t te 
reche rche de c o m p r o m i s ent re des e x i g e n c e s b io log iques aura i t pour object i f d 'op t imiser 
ce qu' i l es t c o n v e n u d 'appe le r le « f i tness» , c 'es t -à-d i re la con t r ibu t ion re lat ive d 'un indiv idu 
aux fu tu res généra t i ons . 

S E N O U R R I R ET C R O Î T R E 

A u c o u r s d e l e u r e x i s t e n c e la t a i l l e e t l e p o i d s d e s p o i s s o n s c h a n g e n t 
cons idé rab lemen t . L 'on togenèse es t le p r o c e s s u s qu i c o r r e s p o n d à la d i f fé renc ia t ion d e s 
s t a d e s d e d é v e l o p p e m e n t a u c o u r s d e la v i e d e l ' o r g a n i s m e . C h e z les p o i s s o n s , o n 
d is t i ngue g é n é r a l e m e n t d i f fé rentes pé r i odes ( B A L O N , 1985, 1990) : 

— la p é r i o d e e m b r y o n n a i r e qu i c o m m e n c e avec la fer t i l isat ion et se ca rac té r i se par u n e 
nutr i t ion exc lus i vemen t e n d o g è n e à part i r d u v i te l lus d e l 'oeuf, 

— la p é r i o d e larva i re d é b u t e a v e c le p a s s a g e g r a d u e l m a i s rap ide d ' u n e a l imen ta t i on 
e n d o g è n e à u n e a l i m e n t a t i o n e x o g è n e . C e t t e p é r i o d e la rva i re se c a r a c t é r i s e par la 
p r é s e n c e d 'o rganes larvai res t empo ra i r es , 

— la p é r i o d e juvén i le débu te lo rsque les nageo i res sont b ien d i f fé renc iées et q u e tous les 
o r g a n e s t empora i res ont été r e m p l a c é s pa r des o r g a n e s déf in i t i fs . El le s e t e rm ine avec 
la ma tu ra t i on des p rem ie r s g a m è t e s . C 'es t g é n é r a l e m e n t une pé r i ode d e c ro i ssance 
rap ide par fo is carac té r i sée par une co lo ra t ion spéc i f ique , 

— la p é r i o d e adu l te débu te a v e c la ma tu ra t i on des p remie rs g a m è t e s . El le se carac té r ise 
par une d im inu t ion du taux de c ro i ssance s o m a t i q u e , 

— une pé r iode de s é n e s c e n c e est par fo is d i s t i nguée . 

C e s d i f f é r e n t e s p h a s e s d u d é v e l o p p e m e n t c o r r e s p o n d e n t à d e s e x i g e n c e s 
éco log iques , phys io log iques , et b io log iques d i f fé rentes , ce qui s u p p o s e d a n s beaucoup d e 
cas la f réquen ta t ion de b io topes d i f fé rents . 

— Changements de régime alimentaire au cours du développement 

Les beso ins nutr i t ionnels et le c o m p o r t e m e n t a l imenta i re des po issons se modif ient a u 
cou rs des phases du d é v e l o p p e m e n t ( L A U Z A N N E , 1975 ; R O S S , 1986 ; W I N E M I L L E R , 
1989). Les juvéni les de peti te tai l le, peu vagi les, ne peuvent exploi ter que des part icules de 
pet i te tail le éga lemen t : phy to ou zoop lanc ton . Avec l 'augmentat ion de la tai l le d u poisson et 
de ses capac i tés de dép lacement , la tai l le et la nature des proies évo luent . C h e z les poissons 
i ch tyophages à l'état adul te , des c h a n g e m e n t s morpho log iques assoc iés à une p lus grande 
spécia l isat ion s 'accompagnen t de c h a n g e m e n t s dans la tail le et la nature des pro ies . 

Q u e l l e c o n s é q u e n c e e n t i re r su r le p l a n d e l ' hab i ta t ? L e s p r o i e s n e son t p a s 
d is t r i buées au hasard d a n s les mi l ieux aqua t i ques , et leur d isponib i l i té peu t var ier au cou rs 
d e l ' a n n é e . D a n s les m i l i e u x f l u v i a u x p a r e x e m p l e , l e s p r o i e s p l a n c t o n i q u e s s o n t 
e s s e n t i e l l e m e n t a b o n d a n t e s d a n s les m i l i e u x c a l m e s , c ' e s t - à - d i r e d a n s les a n n e x e s 
f luv ia les où les juvén i les d e b e a u c o u p d ' e s p è c e s von t t rouver les cond i t i ons qu i leurs son t 
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f a v o r a b l e s t a n t su r le p l a n d e la nut r i t ion q u e su r ce lu i d e s c o n d i t i o n s p h y s i q u e s d e 
l ' h a b i t a t . L ' e x i s t e n c e et l ' é t e n d u e d e ces m i l i e u x s o n t é t r o i t e m e n t d é p e n d a n t e s d e 
l 'hydro log ie et n o t a m m e n t d u n i veau d e l 'eau. Il faut donc qu' i l y ait bonne synchron isa t i on 
en t re d ' u n e par t l 'appar i t ion d e s larves et d 'autre part l 'ex istence de pro ies favo rab les d a n s 
l 'habi tat c o r r e s p o n d a n t ( hypo thèse du «match -m ismatch» de C U S H I N G , 1982). 

— Stratégies de recherclie et de partage de la nourriture 

L e s s t ra tég ies a l imen ta i res peuven t ê t re v u e s c o m m e des s y s t è m e s de pr ise d e 
d é c i s i o n pou r répondre à d e s ques t ions du t y p e : o ù un indiv idu doit- i l se nourrir, ou ve rs 
q u e l l e p ro ie doi t- i l d i r ige r s a r e c h e r c h e ? ( C E Z I L L Y et al., 1991) . Le po i sson do i t a ins i 
d é c i d e r d u m o m e n t où il v a se nourrir, du lieu et de la du rée de la pér iode de nutr i t ion, des 
p ro i es qu i son t les p lus a d é q u a t e s (tail le et va leu r nutr i t ionnel le) , de la man iè re don t il va 
r e c h e r c h e r c e s p ro ies et les cap tu re r . Il s 'ag i t d e fa i re f ace e f f i c a c e m e n t à d i f f é ren tes 
c o n t r a i n t e s d e l ' env i ronnement c o m m e la compé t i t i on , la raréfact ion de la nour r i tu re , les 
va r i a t i ons imprév is ib les de la ressource . 

U n a x i o m e f o n d a m e n t a l est q u e les s t r a tég ies a l imen ta i res ont é té f a ç o n n é e s a u 
c o u r s d e la sé lec t ion na ture l le , et que toute déc i s i on tend à opt imiser cer ta ines va r iab les 
c o m m e le taux d 'ass imi la t ion d e l 'énergie qui est en dern ier ressort corré lé au concep t de 
« f i tness» ( P Y K E , 1984) . Ma is un cer ta in nombre de résul ta ts font penser que les po i ssons 
on t é g a l e m e n t la poss ib i l i té d ' app rend re et de prat iquer des c o m p o r t e m e n t s a l ternat i fs qui 
l e u r s p e r m e t t e n t d ' ê t r e p l u s e f f i c a c e s d a n s la r e c h e r c h e d e s p r o i e s e t d e v i v r e p l u s 
l o n g t e m p s (HART, 1986) . 

— Spécialisation trophique et radiation adaptative : utiliser au mieux les ressources 
disponibles 

L 'occupa t ion de l ' ensemb le de l 'espace a q u a t i q u e d i spon ib le par des popu la t i ons 
d ' u n e m ê m e e s p è c e de po isson cons idé rée c o m m e l 'ancêtre c o m m u n favor ise la spéc ia t ion 
ca r les co l on i sa teu rs d é v e l o p p e n t d e s adapta t ions m o r p h o l o g i q u e s et c o m p o r t e m e n t a l e s 
spéc i f i ques à leur n o u v e a u m o d e de v ie . On dés igne par radiat ion adaptat ive le p h é n o m è n e 
d e s p é c i a t i o n r é s u l t a n t d e la c o l o n i s a t i o n d e p l u s i e u r s n i c h e s d ' u n m ê m e s y s t è m e 
é c o l o g i q u e par une popu la t ion ances t ra le . On uti l ise éga lemen t le te rme «foule d 'espèces» 
p o u r d é s i g n e r des g r o u p e s monophy lé t iques d 'espèces t rès p roches issues d 'un ancê t re 
c o m m u n et coex is tan t dans un m ê m e mi l ieu ( G R E E N W O O D , 1984), don t les spéc ia l isa t ions 
t r o p h i q u e s son t assoc iées à des compor temen ts et des ex igences éco log iques d i f férentes. 

U n e x e m p l e f a m e u x d e rad ia t ion adapta t ive chez les po issons est celui des C ich l idés 
d e s g r a n d s lacs d 'Af r ique d e l 'Est. A ins i , les C ich l i dés du lac Vic tor ia para issent d e s c e n d r e 
d ' u n e s e u l e e s p è c e d 'o r ig ine f luv ia le qu i aura i t c o l o n i s é le lac et d o n n é n a i s s a n c e aux 
q u e l q u e 3 0 0 e s p è c e s v i v a n t e s qu i o c c u p e n t t o u t e s les g r a n d e s n i c h e s é c o l o g i q u e s 
d i s p o n i b l e s p o u r les po i ssons d ' eau d o u c e . 

L a s p é c i a l i s a t i o n d u c o m p o r t e m e n t a l i m e n t a i r e es t p r o b a b l e m e n t un é l é m e n t 
i m p o r t a n t d u s u c c è s d e la rad ia t ion adapta t i ve . Cet te spéc ia l i sa t ion a sans a u c u n dou te 
c o n t r i b u é à la s t é n o t o p i e , à la p h i l o p a t r i e , e t à u n e s p é c i a l i s a t i o n du c o m p o r t e m e n t 
r e p r o d u c t e u r abou t i ssan t à la spéc ia t ion (RIBBINK, 1990) . Ma is beaucoup d ' espèces ont 
n é a n m o i n s c o n s e r v é la p o s s i b i l i t é d 'ut i l iser d i f f é r e n t e s r e s s o u r c e s a l i m e n t a i r e s , et d e 
c h a n g e r d e tac t ique de man iè re oppor tun is te . 

S E R E P R O D U I R E : H É R I T A G E ET A D A P T A B I L I T É 

L a s t r a t é g i e d e r e p r o d u c t i o n d ' u n e e s p è c e d e p o i s s o n d a n s un e n v i r o n n e m e n t 
d o n n é , es t un e n s e m b l e d e trai ts b io logiques c o m m e l 'âge à la p remiè re reproduc t ion , la 
re la t ion ta i l le (ou âge) et fécond i té , le compo r temen t reproduct i f , la sa ison de reproduc t ion , 
la ta i l le d e s g a m è t e s , etc. . Ma is un indiv idu peu t éga lemen t déve lopper des tac t iques , qui 
son t e n réa l i té d e s var ia t ions par rappor t a u s c h é m a d e reproduc t ion typ ique, d e man iè re à 
r é p o n d r e a v e c succès à des mod i f i ca t ions des fac teurs de l 'env i ronnement . Il s 'agi t a lors 
d ' un c o m p o r t e m e n t adapta t i f à des condi t ions éco log iques par t icu l ières qui a pour object i f 
d ' a s s u r e r la su r v i e d e l 'espèce. 
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B A L O N (1985 , 1990) d is t ingue deux g rands types de t ra jec to i res o n t o g é n i q u e s dans 
les modè les de cyc le b io log ique . 

Dans le modè le ind i rect , les oeu fs sont g é n é r a l e m e n t pet i ts et p rodu i ts en grand 
n o m b r e . Ils donnen t na issance à des j e u n e s larves i ncomp lè temen t d é v e l o p p é e s , d e petite 
ta i l l e , a v e c s e u l e m e n t un fa ib le v o l u m e d e v i te l l us qu i est i nsu f f i san t p o u r p rodu i re le 
p h é n o t y p e définit i f . C e s j e u n e s larves do iven t donc se nourr i r sur des par t icu les d e petite 
tai l le pour ac f iever leur d é v e l o p p e m e n t et son t t rès vu lné rab les duran t cet te pé r iode . 

Dans le modè le de d é v e l o p p e m e n t d irect , les po i ssons p rodu isen t a u contrai re un 
nombre restreint d 'oeufs de grande taille avec une grande quant i té de vitel lus qui permet le 
déve loppement de l 'embryon jusqu 'à un stade avancé. La pér iode larvaire est ainsi réduite o u 
suppr imée, et les juvéni les déjà bien fo rmés , et donc moins vu lnérab les, lorsqu'i ls entament 
leur recherchie de nourr i ture exogène . Labeotropheus, un Cicf i l idé incubateur bucca l du lac 
Ma law i , est un bon exemp le de ce type de poisson qui l ibère un juvéni le de g rande tai l le (14 % 
de cel le de l 'adulte), 31 jours seu lement après la fert i l isation ( B A L O N , 1977). 

O n a donc affaire ici à d e u x g r a n d s t ypes d e s t ra tég ies : le d é v e l o p p e m e n t indirect 
cons is te à produi re un g rand n o m b r e d 'oeu fs qui seront soumis à une forte mor ta l i té , mais 
qui l ibéreront les parents pour d 'au t res act iv i tés dès la pon te , a lors q u e le déve loppemen t 
d i rect cons is te à invest ir dans la surv ie d 'un fa ib le n o m b r e d ' ind iv idus, ce qui d e m a n d e aux 
paren ts un inves t issement éne rgé t i que p ro longé. Dans un c a s ( déve loppemen t direct) les 
p o i s s o n s a u r o n t un c o m p o r t e m e n t d e t y p e s é d e n t a i r e , é v e n t u e l l e m e n t t e r r i t o r i a l . Dans 
l 'autre cas (déve loppemen t indirect) on au ra af faire à des espèces n o m a d e s suscept ib les d e 
couvr i r de g randes d is tances y compr i s pour se reprodui re . C e s deux g r a n d e s stratégies ont 
des c o n s é q u e n c e s sur le c o m p o r t e m e n t des po issons en te rme d 'occupat ion de l 'espace. 

— Guildes de reproduction 

Il y a eu d i f férents essa is pour é laborer une c lass i f ica t ion géné ra l e des modes o u 
s t y les de rep roduc t i on d e s p o i s s o n s . Ce l l e p r o p o s é e par B A L O N ( 1 9 9 0 ) , b a s é e sur le 
d e g r é d e s o i n s p a r e n t a u x ( é t h i o l o g i e ) e t l es s i t e s d e r e p r o d u c t i o n ( é c o l o g i e ) , e s t 
g é n é r a l e m e n t accep tée . C e t au teu r re t ient t ro is g r a n d s e n s e m b l e s é t h o l o g i q u e s quel le q u e 
so i t l ' o r i g i n e p h y l é t i q u e d e s e s p è c e s , à l ' i n t é r i e u r d e s q u e l s o n d i s t i n g u e d e s s o u s -
e n s e m b l e s é tho -éco log iques ( tab leau I) : 

Tab leau I : Les t ro is g r a n d s e n s e m b l e s é t h o l o g i q u e s c o n c e r n a n t le c o m p o r t e m e n t 
reproduc teur et les ca rac té r i s t iques b i o l o g i q u e s qu i leurs sont a s s o c i é e s 
(d 'après B A L O N , 1985 ) . 

Tab le I : T h e t h r e e e t h o l o g i c a l s e c t i o n s o f r e p r o d u c t i v e g u i l d s a n d t h e i r 

assoc ia ted b io log ica l charac te r is t i cs ( f rom B A L O N , 1985) . 

N o n gard ien G a r d i e n Por teur 

p o n d e u r s de p le ine e a u 
o u d a n s des caches 

cho ix de subs t ra ts de pon te 
cons t ruc t i on d e n ids 

incuba t ion interne 
ou ex te rne 

pas de so ins pa ren taux so ins pa ren taux so ins pa ren taux 

for te fécond i té fa ib le fécond i té fa ib le fécond i té 

d é v e l o p p e m e n t indirect d é v e l o p p e m e n t d i rect d é v e l o p p e m e n t indirect 

i nves t i ssement à fa ib le 
coû t sur un g r a n d n o m b r e 

i nves t i ssemen t à coût é levé 
sur un peti t n o m b r e 

i nves t i ssemen t à coû t é levé 
sur un pet i t nombre 
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1 - les p o i s s o n s qui ne s ' occupen t pas de leurs oeu fs une fois qu' i ls ont été pondus , pa rmi 

l esque l s on peut d is t inguer c e u x qui les d é p o s e n t s imp lemen t sur des subst rats ouver ts 

o u qu i les cachen t , 

2 - les p o i s s o n s qu i g a r d e n t leurs oeu fs soit dans des n ids , soit au n iveau de subs t ra ts 

p r é a l a b l e m e n t sé lec t i onnés ou a m é n a g é s , 

3 - les p o i s s o n s qu i t r anspo r ten t leurs oeufs duran t au mo ins une por t ion de la pér iode 
e m b r y o n n a i r e . C h e z les po r teu rs ex ternes , les oeu fs son t po r tés à la su r face d u co rps 
o u d a n s la bouche , ou d a n s des st ructures s 'ouvrant sur l 'extérieur. Chez les por teurs 
i n te rnes , les oeufs son t f é c o n d é s et t ranspor tés dans le co rps . 

C h a q u e s o u s - e n s e m b l e é t h o - é c o l o g i q u e c o m p r e n d d i f f é r e n t e s g u i l d e s d e 
r e p r o d u c t i o n b a s é e s su r la c o m b i n a i s o n de cr i tè res mo rpho log iques , c o m p o r t e m e n t a u x , e t 
é c o l o g i q u e s . 

L a déf in i t ion d e l 'habitat d 'une espèce doi t f o r cémen t teni r c o m p t e du c o m p o r t e m e n t 
r e p r o d u c t e u r d e cette e s p è c e et d e la nécessi té de pond re d a n s les mei l leures cond i t ions . 
E n p a r t i c u l i e r , l a p o n t e a l i e u g é n é r a l e m e n t à u n e p é r i o d e o ù l e s c o n d i t i o n s 
e n v i r o n n e m e n t a l e s son t en pr inc ipe les plus f avo rab les à la surv ie des oeu fs et des larves, 
et b e a u c o u p d ' e s p è c e s on t un cyc le sa isonnier de rep roduc t ion . Dans les g rands f leuves 
t r o p i c a u x , le r é g i m e h y d r o l o g i q u e , o u p l u s e x a c t e m e n t l ' e n s e m b l e d e s c o n d i t i o n s 
c l i m a t i q u e s qu i p réva len t au débu t de la crue, paraî t const i tuer le pr inc ipal régu la teur de la 
r e p r o d u c t i o n . Pour b e a u c o u p d ' e s p è c e s la ponte co ïnc ide avec la c rue et peut avoi r l ieu d u 
d é b u t d e la c r u e j usqu 'à son m a x i m u m , mais p lus ra rement duran t la déc rue . 

— Soins parentaux et comportements territoriaux 

O n appe l l e so ins pa ren taux tou te aide qu i est appo r tée par les parents et qui a pou r 
bu t d ' a s s u r e r une me i l l eu re surv ie de l'oeuf a p r è s sa fo rmat ion . Cet te a ide peut al ler d e la 
c o n s t r u c t i o n d e n ids j u s q u ' à la g a r d e des o e u f s e t d e s a l e v i n s . La p r a t i q u e d e s o i n s 
p a r e n t a u x e s t a s s e z r é p a n d u e c h e z les p o i s s o n s et n o t a m m e n t d a n s la f a m i l l e d e s 
C i c h l i d é s ( K E E N L E Y S I D E , 1 9 9 1 ) . Leu r fonc t i on p r i n c i p a l e es t d e p r o t é g e r les j e u n e s 
c o n t r e les p réda teu rs . 

L a p ra t ique d e so ins pa ren taux peut s ' a c c o m p a g n e r de c o m p o r t e m e n t s terr i tor iaux 
l iés à la compé t i t i on et à la d é f e n s e d 'un territoire de reproduct ion . L e terr i toire d a n s c e cas 
dev ien t une ressource ind ispensab le pour pondre, ressource don t la disponibi l i té est l imitée. 

L ' incubat ion bucca le est plus spécial isée et d 'or igine plus récente. L 'avantage adaptat i f 
est d e met t re les embryons à l'abri des prédateurs et de l imiter la compét i t ion pour les si tes 
d e rep roduc t i on . O n peut y voi r éga lemen t un m o y e n de se l ibérer d e la dépendance d 'un 
subs t ra t pour se reprodui re , quand l 'espace benthique d isponib le est t rès recherché. 

O n a s u g g é r é q u e la p r a t i q u e d e s s o i n s p a r e n t a u x s 'é ta i t d é v e l o p p é e c h e z les 
p o i s s o n s occupan t d e s mi l ieux carac tér isés pa r leur imprédic t ib i l i té spat ia le et tempore l l e 
( W O O T T O N , 1 9 9 0 ) , a f in d e l im i te r les d a n g e r s i nhé ren t s à ce t te impréd ic t ib i l i t é . C e t t e 
t h é o r i e mér i te ra i t c e p e n d a n t d 'ê t re vér i f iée par des obse rva t i ons . 

S E P R O T É G E R 

L e s c h a n g e m e n t s d ' hab i t a t a u cours d u d é v e l o p p e m e n t son t l iés à d e u x g r a n d s 
t y p e s d e c o m p o r t e m e n t : d 'une part util iser d e s habi ta ts qui so ient compa t ib les avec les 
p e r f o r m a n c e s d u po isson en t e r m e s de capac i tés phys iques et phys io log iques , et d 'aut re 
par t l imi ter les r isques d e p réda t i on . 

S E r ^ P E S K I et G A U D I N (1995) ont mis en év idence la d y n a m i q u e de l 'ut i l isat ion de 
l 'habi ta t c h e z les j e u n e s o m b r e s (Tiiymailus ttrymallus) au cou rs de l 'on togenèse, et en 
f o n c t i o n d u r y t h m e n y c t h é m é r a l . A v e c l ' a u g m e n t a t i o n d e la ta i l l e , les j e u n e s o m b r e s 
d ' a b o r d c a n t o n n é s p r è s d e s b e r g e s d a n s les eaux c a l m e s , g a g n e n t p r o g r e s s i v e m e n t le 
c h e n a l du ran t la j ou rnée . L a nuit par con t re , la p lupar t des juvén i les se can tonnen t dans les 
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eaux mor tes . La d is t r ibu t ion ver t ica le var ie é g a l e m e n t : le j ou r les a lev ins se nourr issent 
dans la co lonne d ' eau , a lors que la nui t les po i ssons son t p resque tous sur le f ond . 

Un m o y e n de se p ro téger d e s p réda teu rs est d ' occuper un habi ta t o ù ces derniers 
n'ont pas la possib i l i té d ' exe rce r une p ress ion ef f icace. O n a s o u v e n t m e n t i o n n é que les 
z o n e s i nondées e n c o m b r é e s de végé ta t i on of f ra ient de bons abr i s aux juvén i les d 'espèces 
qui se reprodu isa ien t lors d e la pé r iode de c rue . 

C O N C L U S I O N S 

L'habitat es t une no t ion essen t i e l l emen t d y n a m i q u e . C 'est une ré fé rence spat ia le et 
t e m p o r e l l e : la pos i t i on q u ' o c c u p e à un ins tant d o n n é , d a n s u n m i l i eu t rès va r iab le , un 
i nd i v i du p a r v e n u à un ce r t a i n s t a d e d e d é v e l o p p e m e n t e t qu i c h e r c h e à o p t i m i s e r les 
c o m p r o m i s qu' i l doit assu re r ent re d i f fé rentes con t ra in tes b io log iques et éco log iques . 

— L ' h a b i t a t : c o n s é q u e n c e d ' u n h é r i t a g e p h y l o g é n i q u e e t d e s t r a t é g i e s 
adapta t i ves 

Le l ieu d a n s l e q u e l v i t u n e e s p è c e , c ' e s t - à - d i r e s o n e n v i r o n n e m e n t p h y s i q u e , 
ch im ique et b io log ique , es t le résul tat de c o m p r o m i s ent re d i f fé rentes con t ra in tes q u i , pour 
une b o n n e part, son t l iées à l 'hér i tage d e t ra i ts v i taux sé lec t i onnés par l 'évo lut ion. C'est le 
cas , par e x e m p l e , pour les c o m p o r t e m e n t s rep roduc teu rs , pour les e x i g e n c e s éco log iques 
o u p h y s i o l o g i q u e s , p o u r l e s h a b i t u d e s e t s p é c i a l i s a t i o n s a l i m e n t a i r e s . L ' h é r i t a g e 
p h y l o g é n i q u e fai t donc pese r sur l ' espèce un ce r ta in n o m b r e d e c o n t r a i n t e s ab io t iques , 
b io log iques et c o m p o r t e m e n t a l e s qui von t dé te rm ine r ses beso ins en t e r m e d 'hab i ta t . 

La v a r i a b i l i t é d u g é n o m e p e r m e t n é a n m o i n s a u x e s p è c e s d e d é v e l o p p e r d e s 
tac t iques , qui son t d e s r é p o n s e s adap ta t i ves aux mod i f i ca t ions d u mi l ieu d a n s leque l vit le 
po i sson . Ce t te p last ic i té peu t ê t re v i ta le pour la surv ie d e l ' espèce qu i , se lon les cond i t ions 
a m b i a n t e s qu i lui son t o f fe r tes e t auxque l l es el le ne peu t échapper , peu t déve loppe r d e s 
c o m p o r t e m e n t s a l ternat i fs . 

E n f i n , l e s r e c h e r c h e s c o m m e n c e n t à m e t t r e e n é v i d e n c e la p o s s i b i l i t é d ' u n 
a p p r e n t i s s a g e , ce qu i au ra i t p o u r c o n s é q u e n c e d 'é la rg i r e n c o r e la poss ib i l i té pou r une 
e s p è c e d 'occuper de n o u v e a u x mi l ieux . 

L e s c o n s é q u e n c e s e n t e r m e d ' h a b i t a t s o n t i m p o r t a n t e s ( F i g . 1 ) . S i l ' hé r i t age 
phy logéné t ique cont ra in t le po i sson à f réquen te r un t ype d e m i l i eu , la var iab i l i té génét ique 
permet t ra à cer ta ins ind iv idus d ' é tend re la g a m m e d e s l imi tes q u e l 'espèce peut supporter . 
La s é l e c t i o n n a t u r e l l e p e u t c o n d u i r e à f a v o r i s e r c e s g é n o t y p e s e t d o n c à mod i f i e r le 
c o m p o r t e m e n t d e l 'espèce v is -à-v is d e l 'habitat. 

— La n iche o n t o g é n i q u e et s e s impl ica t ions 

L 'espèce, lo rsque d i f fé rents s tades d e d é v e l o p p e m e n t s o n t p résen t s s imu l tanémen t , 
o c c u p e é g a l e m e n t d e s e s p a c e s d i f f é r e n t s . Il es t i m p o r t a n t d e s o u l i g n e r q u e le cyc le 
b io log ique ne peu t s ' accomp l i r que si l ' indiv idu t r ouve les c o n d i t i o n s n é c e s s a i r e s à s o n 
d é v e l o p p e m e n t à c h a c u n e d e s é t a p e s d e l ' o n t o g e n è s e (du d é v e l o p p e m e n t ) . L a n iche 
on togén ique es t a insi l ' ensemb le d e s hab i ta ts et des ressou rces qui son t nécessa i res a u 
bon dé rou lemen t de ce cyc le b io log ique . 

Ê t r e a u b o n m o m e n t a u b o n e n d r o i t s i g n i f i e d o n c q u ' i l d o i t y a v o i r u n e 
exce l len te s y n c h r o n i s a t i o n e n t r e l ' on togenèse et les c h a n g e m e n t s d u mi l ieu . On peu t 
i l lustrer ces p ropos par le s c h é m a syn thé t i que p r o p o s é par L O W E - M c C O N N E L L (1985) sur 
le c y c l e d e s é v é n e m e n t s et le c y c l e b i o l o g i q u e d e s p o i s s o n s d a n s les g r a n d s f leuves 
t rop icaux ayant des z o n e s d ' i nonda t ion (F ig . 2) . 

Une des conc lus ions p ra t iques de la not ion de n iche o n t o g é n i q u e pou r la gest ion des 
e s p è c e s et des e s p a c e s aqua t i ques , est qu' i l faut p rendre en cons idé ra t i on tous les mil ieux 
d o n t l ' e s p è c e p e u t a v o i r b e s o i n a u c o u r s d e s o n d é v e l o p p e m e n t . Il n e su f f i t pas d e 
p réserver les b io topes i nd i spensab les aux adu l tes pour assu re r la pé renn i té d 'une espèce, 
il faut éga lemen t s 'assurer qu 'e l le pou r ra t rouver les cond i t i ons f avo rab les à la reproduct ion 
et à la c ro i ssance des la rves . 
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Figure 1 : Principaux facteurs responsables de la sélection de l'habitat par les poissons. 

Figure 1 : Main factors involved in habitat selection by fish. 
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Figure 2 : Dynamique de la crue, ontogenèse, et migrations chez les poissons des 
rivières tropicales possédant une plaine d' inondation (d'après LOWE-
McCONNELL, 1985). 

Figure 2 : Seasonal cycle of discharge events, ontogeny, and migrations among riverine 
fish inhabiting tropical floodplain rivers (from LOWE-McCONNELL, 1985). 
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— Un m o d è l e g é n é r a l i s é d 'ut i l isat ion d e l 'habitat 

P o u r d e s r a i s o n s p r a t i q u e s et o p é r a t i o n n e l l e s , la n é c e s s i t é d e r e c o n n a î t r e u n e 
t ypo log ie des hab i ta ts a a m e n é ce r ta ins au teu rs à p ropose r un c a d r e concep tue l ut i l isant 
d e s c a r a c t é r i s t i q u e s p h y s i q u e s et g é o m o r p h o l o g i q u e s ( F R I S S E L L et al., 1 9 8 6 ) . Ce t te 
a p p r o c h e h ié ra rch ique peu t se rv i r de ré fé rence pou r l 'é tude des c o m m u n a u t é s p isc ico les 
à d i f fé rentes éche l l es spa t ia les et t empo re l l es ( B A Y L E Y et L l , 1992) . A g rande échel le , ce 
son t g é n é r a l e m e n t les f ac teu rs l iés a u c l ima t qui d o m i n e n t , a lo rs q u ' à l 'échel le locale les 
f a c t e u r s b i o t i q u e s c o m m e la p r é d a t i o n o u la c o m p é t i t i o n p e u v e n t avo i r u n e i n f l uence 
m a j e u r e . M a i s c e t t e c l a s s i f i c a t i o n a le d é s a v a n t a g e d e n e p a s s u f f i s a m m e n t met t re 
l 'accent sur les e x i g e n c e s d e s p o i s s o n s en t e r m e d 'hab i ta t . 

II peu t , en ef fet , ê t re ut i le d a n s c e c o n t i n u u m e s p a c e - t e m p s d ' ident i f ie r que lques 
ent i tés ayan t une s ign i f i ca t ion b io log ique . B A Y L E Y et Ll (1992) on t ouve r t ce t te voie e n 
d i s t i nguan t q u a t r e g r a n d s t y p e s d ' o rgan i sa t i on s p a t i o - t e m p o r e l l e . S e l o n c e s au teurs , le 
m i c r o h a b i t a t c o r r e s p o n d à la z o n e d ' a c t i v i t é j o u r n a l i è r e : a l i m e n t a t i o n , s é l e c t i o n d e 
m e i l l e u r e s c o n d i t i o n s a b i o t i q u e s , c o m p o r t e m e n t s o c i a l ( g r é g a r i s m e , t e r r i t o r i a l i t é ) . A 
l 'échel le du mo is le d o m a i n e d 'act iv i té s ' é tend à la r iv ière ( h o m e range ou d o m a i n e vital), 
a l o r s q u ' à l ' éche l le s a i s o n n i è r e il peu t c o n c e r n e r le b a s s i n h y d r o g r a p h i q u e si l ' espèce 
e f f e c t u e d e s m i g r a t i o n s d e g r a n d e e n v e r g u r e . E n f i n , l ' é c h e l l e r é g i o n a l e es t ce l le d e 
révo lu t i on (spéc ia t ion) et d e la m ise e n p lace d e f a u n e s s o u s l ' in f luence d ' é v é n e m e n t s 
c l ima t iques et g é o l o g i q u e s (ex t inc t ion , co lon isa t ion) . 

C e t t e t y p o l o g i e p r o p o s é e par B A Y L E Y et Ll ( 1 9 9 2 ) , p r é s e n t e l ' in térêt d e met t re 
l 'accent sur la re la t ion en t re l 'ut i l isat ion d e l ' espace et le c o m p o r t e m e n t b io log ique . C e t 
ef for t en v u e d ' u n e m e i l l e u r e dé f i n i t i on d e s hab i ta ts b a s é e su r le c o m p o r t e m e n t et l es 
beso ins du po i sson nécess i t e c e p e n d a n t d 'ê t re poursu iv i car il ex i s te un cer ta in f lou dans la 
déf in i t ion des ca tégo r ies re tenues . 

C'est pou rquo i je p ropose ra i de reconnaî t re qua t re g rands e n s e m b l e s (Fig. 3) : 

— la z o n e d e s t a b u l a t i o n o u z o n e d e r e p o s es t l 'éche l le la p l u s pe t i te à laque l le un 
p o i s s o n r é p o n d à u n e n s e m b l e p l u s o u m o i n s c o m p l e x e d e s t i m u l i b i o t i q u e s e t 
a b i o t i q u e s . II s 'ag i t a v a n t t o u t d e r e c h e r c h e r une z o n e o i j le p o i s s o n m in im i se s e s 
d é p e n s e s éne rgé t i ques par rappor t aux cond i t i ons d e l ' env i ronnement e t /ou un abri pa r 
rappor t aux p réda teu rs . 

— la z o n e d 'ac t i v i té ( h o m e r a n g e ) à l ' in tér ieur d e l aque l l e les r y t h m e s b io log iques et 
c o m p o r t e m e n t a u x s o n t c o n d i t i o n n é s p a r les c y c l e s n y c t h é m é r a u x o u l u n a i r e s . L e 
te r r i to i re , pou r l es p o i s s o n s te r r i t o r i aux , peu t ê t re l ' éche l le spa t i a l e d e ré fé rence d e 
ce t te ca tégo r ie . Pour les au t res , il s 'agi t d e l ' ensemb le d e s z o n e s re fuge o u d e repos 
a ins i q u e des z o n e s o ù l 'espèce v a se nourrir, ce qui s u p p o s e d e s migrat ions d e faible 
ampl i tude . 

Sauf acc iden ts qui les a m è n e n t à se dép lacer , de n o m b r e u s e s e s p è c e s de po issons 
terr i tor iaux accomp l i s sen t leur cyc le b io log ique d a n s le con tex te spa t i o - tempore l d e la z o n e 
d 'ac t i v i té . N é a n m o i n s , ce t t e z o n e d 'ac t i v i té va r ie l o r s q u e l ' e n v i r o n n e m e n t aqua t i que se 
mod i f ie . 

— l'échelle de la n iche o n t o g é n i q u e co r respond à l 'ensemble des mi l ieux dont une espèce a 
b e s o i n p o u r a c c o m p l i r s o n c y c l e b i o l o g i q u e . L e s l i m i t e s s p a t i a l e s s o n t l e s l im i tes 
géograph iques des dif férents habi tats occupés par les s tades de déve loppement , y compris 
les zones de ponte vers lesquel les l 'espèce ef fectue des migrat ions parfois importantes lors 
d e la r e p r o d u c t i o n . A l o r s q u e les éche l l es p r é c é d e n t e s c o n c e r n a i e n t essen t i e l l emen t 
l ' individu, la n iche on togén ique concerne la populat ion dans son ensemb le . 

— l 'éche l le r é g i o n a l e , ce l l e d e la m e t a p o p u l a t i o n , c o r r e s p o n d aux d i f f é ren ts bass ins 
h y d r o g r a p h i q u e s d a n s l e s q u e l s l ' e s p è c e e s t p r é s e n t e . C e s b a s s i n s s o n t 
g é o g r a p h i q u e m e n t iso lés , sauf lors de pé r iodes excep t i onne l l es à l 'échel le géo log ique . 

Les q u a t r e e n s e m b l e s iden t i f i és c i - d e s s u s c o r r e s p o n d e n t à une c o m p l e x i f i c a t i o n 
c ro issan te au n iveau d e l 'ut i l isat ion d e l 'espace pou r les fonc t i ons b io log iques (Fig. 4). 
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métapopulation 

Figure 3 : Les quatre grands ensembles typologiques de l'habitat basés sur les 
échelles spatiale et temporelle. 

Figure 3 : The four main suggested patterns of spatial and temporal models of 
habitat use. 
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Figure 4 : Relation entre typologie de l'habitat et les fonctions biologiques. 

Figure 4 : Correlations between habitat typology and biological functions. 
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