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RESUME

L'influence des échelles d’espace du trongon, de la séquence et du facies
d’écoutement sur le taux d’occupation par les truites communes (Salmo trutta L.) de
I'habitat physique défini par la méthode des microhabitats a été étudiée sur 264 facies
d’écoulement appartenant a 15 rivieres des Pyrénées centrales. Lutilisation d'un modéle
d’analyse de la variance a permis, a partir de variables caractéristiques des différentes
échelles, d’expliquer respectivement 51,1 % et 69,8 % de la variabilité des taux
d’occupation de I'habitat physique par les densités et les biomasses totales de truite. Les
résultats sont discutés en terme d’apport d’'une approche multi-échelles dans la définition
du concept de capacité d'accueil d’'un cours d’eau a Salmonideés, et de relation entre
processus biologiques et échelles d’hétérogénéité de I'habitat.

Mots-clés : truite commune, Salmo trutta, habitat, échelles spatiales, microhabitats.

MULTI-SCALES APPROACH OF THE RELATIONSHIPS BETWEEN BROWN TROUT
(SALMO TRUTTA L.) POPULATIONS AND HABITAT FEATURES
IN THE CENTRAL PYRENEES.

ABSTRACT

The influence of spatial scales, of reach, of sequence and morphodynamic units on
occupation by trout populations of the physical habitat calculated by IFIM methodology was
studied on 264 morphodynamic units of 15 streams of the Central Pyrenees (France). A
variance analysis model explained respectively 51.1% and 69.8 % of the variability of the
occupation of physical habitat by total density and by total biomass of trout. The results are
discussed in relation to the interest of multi-scales approach for the carrying capacity concept
of salmonid streams and the relation between biological processes and spatial scales.

Key-words : brown trout, Saimo trutta, habitat, spatial scales, microhabitat, IFIM
(PHABSIM).

INTRODUCTION

La variabilité des conditions d’habitat est un élément clé vis-a-vis du fonctionnement
des populations et des peuplements (SOUTHWOOD, 1977). Dans le cas des écosystemes
aquatiques, cette variabilité environnementale est placée sous le controle des échelles
d'espace et de temps (DECAMPS et IZARD, 1992). On doit alors associer a chaque
processus biologique, une échelle d’hétérogénéité de I'habitat (POWELL, 1989). Au niveau
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des populations de Salmonidés, I'analyse de la variabilité spatiale a souvent été conduite a
une échelle locale ou en intégrant dans une méme procédure de régression multiple, des
facteurs dont I'échelle de variabilité differe (FAUSCH et al., 1988). Cette approche
analytique limite les perspectives d'interprétation écologique des phénomeénes. En effet, la
caractérisation de I'habitat trutticole fait appel a des facteurs différents selon I'échelle
spatiale choisie (HAURY et a/.,, 1991). La stratégie de recrutement (migration en amont et
dans les affluents ou utilisation sur une méme séquence de différents faciés pour la
reproduction, le grossissement des alevins et des adultes) doit également guider le choix
des échelles d'approche des populations de truite dans un bassin hydrographique.

La decomposition de la variabilité des abondances de poissons selon plusieurs
échelles spatiales peut apporter de nombreux éléments d'interprétation (MAHON, 1984 ;
POIZAT, 1993). Chaque étude en écologie se doit de rechercher I'échelle ou la
combinaison d’échelles permettant de maximiser ia variabilité¢ spatiale d’'un phénoméne
(MEENTEMEYER, 1990, in BAUDRY, 1992). Etant donnée I'importance des facteurs
physiques sur la répartition des organismes dans les milieux aquatiques (FRISSELL et al.,
1986) et plus spécialement sur les Salmonidés (LEWIS, 1969), l'influence des échelles
I’héterogénéité de I'habitat sur cette répartition doit étre testée. La méthode des
microhabitats (BOVEE, 1982 ; SOUCHON et al.,, 1989) permet de définir une capacité
d’accueil physique potentielle vis-a-vis de différents stades de développement de la truite
commune (Salmo trutta L.). L'hypothése, selon laquelle ia variabilité du taux d’occupation
de cet habitat physique potentiel par les truites cumule les effets de processus relatifs a
des échelles supérieures ou a d'autres variables de la méme échelle, a été testée.

MATERIELS ET METHODES

Les échantillonnages ont été effectués selon un plan complet d’observation
respectant trois échelles spatiales : le trongon ou secteur écoiogique, la séquence et le
facies. Le choix des sites d’études a été guidé par la nécessité de couvrir une gamme de
situations contrastées tant du point de vue morphodynamique que physico-chimique.

Le trongon correspond aux grandes unités hydrodynamiques. Trois types ont été
différenciés selon les critéres et la classification proposés par BRAVARD et GILVEAR
(1993). Cette identification s’est appuyée sur la forme du plancher alluvial et de la vallée,
ainsi que sur la pente du cours d’eau. Successivement, chaque riviere a été divisée en
trongons de type gorge (plancher alluviai étroit, forte pente du cours de la riviere et des
versants), montagnard (plancher alluvial étroit, pentes moyennes) et plateaux (plancher
alluvial large, pentes faibles). Le type plateau regroupe des trongons & méandres et a
tresses (BRAVARD et GILVEAR,1993). La longueur des secteurs varient de 3 4 11 km.

La séquence correspond a une succession de faciés d’écoulement (MALAVOI,
1989). C’est I'échelle de la station d’étude (FRISSELL et al., 1986). Elle a été caractérisée
par les différents types de faciés d’écoulement qui la composait, leur diversité (Indice de
Shannon) mais également par les conditions physico-chimiques (température, conductivité
et nitrates). Nous avons considéré que dans les rivieres pyrénéennes, la variabilité de la
qualité de I'eau s’exprimait a 'échelle de la séquence plutdt qu'a celle du trongon. En effet,
de par leur longueur importante (souvent supérieure a 5 km), chaque trongon ne peut étre
caractérisé par des conditions physico-chimiques homogénes.

Le faciés d'écoulement correspond a une zone ou les caractéristiques
morphodynamiques (pente, vitesse et profondeur) sont homogénes (MALAVOI, 1989).

Deux cent soixante-quatre faciés appartenant a 72 stations (altitudes variant entre
580 et 2 050 m, largeurs entre 3 et 12 m et modules entre 0,2 et 4,4 m3/s) de 15 riviéres
des Pyrénées centrales ont été échantillonnés en période de débit d’étiage hivernal. En
effet, selon I'hypothése de BOVEE (1982), a I'exception des alevins, I'étiage constitue
potentiellement une période d’habitat limitant pour les Salmonidés. Sur la majorité des
sites, la truite commune (Salmo trutta L.) est la seule espéce présente, accompagnée
quelquefois du chabot (Cottus gobio L.) (9 sites). Les quinze rivieres étudiées possédent
toutes des régimes hydrologiques de type nivaux. Il est important de signaler que 49 sites
ont un débit réduit par des instailations hydroélectriques.
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Pour chaque faciés d'écoulement, les populations de truites ont été échantillonnées par
péche électrique en utilisant la méthode des passages successifs (2 passages) de DE LURY
(DE LURY, 1951).

De méme sur chaque unité, a partir des valeurs de vitesse, de profondeur et de
substrat mesurées le long de transects transversaux, le modele biologique PHABSIM de la
méthode des microhabitats (BOVEE, 1982) a permis de calculer la Surface Pondérée Utile
(SPU) et la Valeur d’habitat (Vh) pour chaque stade de développement de la truite. Les
courbes de préférences utilisées sont celles fournies pour les rivieres des Pyrénées et du
Sud-Ouest par BELAUD et al. (1989). En rapportant les biomasses et densites totales de
truite a la surface d’habitat physique favorable dans le faciés a I'étiage (SPUe), il est
possible de calculer le taux d'occupation de cet habitat physique potentiel (T) :

T = biomasse ou densité (g ou ind.)/S P.U.e (Mm?)

Les surfaces totales d'abris (sous-berges, sous-blocs, branchages et zones
profondes) mesurées selon BINNS (1982) ont complété les mesures d’habitat physique.

Dans chaque station, les caractéristiques physico-chimiques (température,
conductivité et nitrates) ont été mesurées.

TRAITEMENT STATISTIQUE

Le traitement statistique a visé a décomposer la variabilité des taux d’occupation de
I'habitat physique selon chaque niveau du plan d'observation (les échelles d'espace). La
décomposition a été effectuée des échelles supérieures (trongon) vers les échelles
inférieures (faciés). Ce modeéle de décomposition successive de la variance (POIZAT,
1993) a reposé, selon le type de variable explicative utilisée (discréte ou continue), sur une
analyse de la variance ou sur une régression multipie progressive. Au préalable, il a ete
nécessaire de s’assurer que l'effet d'une variable a une échelle donnée n'était pas lié a
celui d’une variable intervenant & une échelle inférieure. Pour cela, 'homogénéité, entre
chaque modalité des variables de niveau supérieur, des distributions des fréequences de
chaque facteur, a été testée (test de Kolmogorov-Smirnov (SPRENT, 1992)).

La variabilité totale (V) des taux d’occupation a donc été décomposée :
V = V(Tr) + V(Sag/Tr) + V(Sq. Tr) + V[fac/(Sa/Tr)] + Res

avec V(Tr) : effet trongon,
V(Sq/Tr) : effet des variables de la séquence sachant le trongon,
V[fac/(Sq/Tr)] : effet des variables du faciés sachant la sequence et le trongon,
Res : le résidu.

La variabilité totale expliquée (V) est donc égale a la somme des variances
expliquées par les combinaisons de variables de chaque échelle spatiale. En I'absence de
normalité des données, des tests par permutations ont permis d’estimer la signification
des effets observés (pourcentages de variabilité expliquée) (SPRENT, 1992 ; POIZAT,
1993). Le risque p correspond sous I'hypothése (Ho) d’absence deffet du facteur étudie,
au rapport du nombre de valeurs obtenues supérieures a la valeur observée sur le
nombre de permutations effectuées (N). Ce risque a été estimé avec une precision de

+ 1.96 x Vp(1-p)/N (POIZAT, 1993).

RESULTATS
Analyse a I'échelle du faciés seul

Les valeurs d’habitat calculées pour un débit d’étiage sont faiblement corrélées aux
biomasses et densités totales de truite. Pour les biomasses, on observe les plus fortes
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corrélations avec les valeurs d’habitat calculées pour les adultes (= 0.18, p < 0.05),
tandis que les densités sont plus fortement corrélées avec les valeurs d’habitat calculées
pour les juvéniles (r2= 0.073, p < 0.05). Les taux d’occupation ont donc été calculés en
ramenant les biomasses aux SPU des adultes et les densités aux SPU des juvéniles.

Effet troncon

L'appartenance a un type de trongon explique 0,7 % (p < 0.05) de la variabilité des
taux d’occupation par les densités totales de truite et 5 % (p < 0.05) pour les taux
d’occupation par les biomasses (Tableau I).

Tableau | : Moyennes des taux d’occupation de la SPU par type de troncon.

Tablel : Means of occupation of WUA for the three types of reach.
Type de Taux d'occupation Taux d'occupation
trongon de la SPU étiage de la SPU étiage

par les densités par les biomasses
(ind./m? de SPUe) (g/m? de SPUe)
Plateau 1.44 43.4
Montagnard 1.50 59.7
Gorge 1.17 43.8

Effet séquence

La combinaison des variables concentration en nitrates, conductivité et température
explique de 22,5 % (p < 0.05) de la variabilité des résidus des taux d'occupation par les
densités issus de 'analyse au niveau du trongon a 23,7 % (p < 0.05) pour les résidus des
taux d’occupation par les biomasses. Les résidus augmentent avec les valeurs des trois
parameétres et ceci dans la gamme de variation étudiée (température de 9 a 13,5 °C,
conductivité de 40 a 210 uS/cm et nitrates de 0,4 a 2,5 mg/l).

Quatre variables d’habitat physique de la séquence ont été sélectionnées par la
procédure de reégression multiple progressive : le pourcentage de faciés radier, de faciés
rapide, la diversité des faciés, et la quantité d’habitat favorable aux adultes dans la
séquence exprimée en terme de valeur d’habitat. Elles expliquent de 23,8 % (p < 0.05) a
21,5 % (p < 0.05) de la variablité des résidus des combinaisons trongon x physico-chimie.

La présence du chabot dans la station n'influence pas en revanche les résidus dans
le cas des 9 stations ou les 2 espéces cohabitent.

Effet facies

La combinaison des variables d'abris explique 4,1 % (p < 0.05) de la variablité des
résidus issus de l'analyse trongon x séquence pour les taux d'occupation par les densités
et 19,6 % (p < 0.05) pour les taux d'occupation par les biomasses. Dans les deux cas,
I'habitat physique potentiel du faciés est d'autant plus fortement occupé que la quantité
d’abris dans le faciés augmente.

L'intégration de variables d’habitat intervenant a différentes échelles spatiales
permet d’expliquer une part importante de la variabilité du taux d'occupation de I'habitat
physique potentiel d’'un faciés en débit d'étiage par les populations de truites (51,1 % pour
les taux d’occupation par les densités et 69,8 % pour les biomasses - Tabieau |l).
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Tableau Il : Pourcentages de variabilité des taux d’occupation expliqués par les
différentes échelles d’espace.

Table Il : Percentages of the variability of the occupation of WUA explained by the
different spatial scales.

Taux d'occupation  Taux d'occupation
de la SPU étiage de la SPU étiage
par les densités par les biomasses

Trongon 0.7 5.0

Séquence 46.3 45.2

Faciés 41 19.6

Total 51.1 69.8
DISCUSSION

En écologie des Salmonidés, de nombreuses études a I'échelle locale relient les
caractéristiques de I'habitat a 'abondance des poissons en utilisant trés souvent les abris
(LEWIS, 1969 ; WESCHE et al., 1987 ; BARAN et al., 1993) ou la valeur d’habitat calculée
par la méthode des microhabitats (FAUSCH et al., 1988 ; SOUCHON et al., 1989 ;
JOWETT, 1992). A 'opposé, certains travaux montrent les limites de ces approches locales
en terme de relation abondances-habitat (SHIRVELL et MORANTZ, 1983 ; BOWLBY et
ROOF, 1986 ; CONDER et ANNEAR, 1987 ; PLATTS et NELSON, 1988). Cette absence
de relations peut étre liée soit a I'influence d’autres parametres du milieu non utilisés dans
lanalyse (BOWLBY et ROOF, 1986 ; SHIRVELL, 1986), soit a la variabilité temporelle
(PLATTS et NELSON, 1988). NEWCOMBE (1981) ou encore ORTH (1987) précisent que
la qualité de I'habitat physique estimée par la méthode des microhabitats ne constitue
qu'une partie seulement de la capacité d’accueil globale. Les abondances de poissons
seront dépendantes d'autres variables (température, ressources trophiques, prédateurs...).
La majorité des études abordant l'intégration de facteurs de nature différente dans
I'explication de la variabilité des abondances, utilisent une procédure de régression multiple
progressive (FAUSCH et al., 1988). Si cette procédure permet la construction de modeles
déterministes, elle ne permet pas en revanche d’envisager de fagon distincte I'effet des
différents facteurs, limitant ainsi les possibilités d’interprétation écologique des
phénoménes (LEGENDRE et LEGENDRE, 1984). En structurant 'analyse en fonction des
échelles de variabilité spatiale des différentes caractéristiques de I'environnement, il est
possible d’envisager la part respective de chacun des facteurs dans la variabilité globale
des abondances. Les travaux sur le concept d’organisation hiérarchique des systémes
écologiques (ALLEN et STARR, 1982, in BAUDRY, 1992), ainsi que sur Vimportance des
différentes échelles spatiales (MORRIS, 1987 ; WIENS, 1989 ; POIZAT, 1993), mettent en
évidence linsuffisance des approches locales en terme de biologie des populations. En
effet, les échelles spatiales sont des éléments clés dans la structuration des
hydrosystéemes (AMOROS et PETTS, 1993). Pour les Salmonidés, KOZEL et al. (1990)
suggerent une étude séparée des relations avec I'habitat physique en fonction de la pente
du secteur. MILNER et al. (1985) insistent sur I'importance des caractéristiques du bassin
versant, du climat et de la géomorphologie dans le contréle des conditions locales d'habitat
et donc des populations de Salmonidés. JOWETT (1992) explique 82 % de la variabilité
d'abondance des truites de taille supérieure a 200 mm en utilisant des variables
hydrologiques, d'habitat physique et du bassin versant. Il signale toutefois que les
mécanismes par lesquels les caractéristiques du bassin versant agissent sur les
abondances de truites sont difficiles a connaitre et pose ainsi le probleme de la relation
entre effet et causalité.

Pour les Pyrénées centrales, les différentes échelles d’espace et surtout les variables
qui y sont rattachées, ont un effet significatif sur 'occupation de 'habitat physique. Leffet du
trongon doit &tre analysé du point de vue de l'influence de la pente et de la forme du plancher
alluvial. Les fortes pentes et notamment la présence de barriéres infranchissables constituent
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des facteurs limitants a I'occupation de I'habitat physique (LENON, 1967, in ENSIGN et
STRANGE, 1990). La limitation des processus de migration et de dévalaison est un élément
défavorable a une utilisation optimale de I'espace par les Salmonidés (NORTHCOTE, 1992).
Bien que, dans les rivieres pyrénéennes, on ne retrouve pas de ségrégation spatiale amont-
aval au niveau des habitats de reproduction, de grossissement des alevins ou des adultes
(BARAN et al., 1993), I'effet du type de trongon indique que les processus liés aux
déplacements des poissons participent a une occupation optimale de 'habitat physique d'un
faciés d’écoulement. Des discontinuités entre les habitats constituent des éléments
défavorables aux populations de truites. Il semble également pertinent d’analyser I'effet
trongon en considérant leur comportement vis-a-vis des événements hydrologiques. En effet,
les plateaux dont le substrat est essentiellement composé de dépdts glaciaires, constituent
des milieux instables en période de crues avec un important remaniement des matériaux
(BRAVARD et GILVEAR, 1993). De méme, les gorges, avec une forte contrainte du lit majeur,
peuvent présenter des conditions hydrodynamiques trés défavorables au moment des forts
débits avec d'importantes variations des flux hydriques (BRAVARD et GILVEAR, 1993)
couplées a de faibles potentialités d’abris. NEHRING et MILLER (1987) indiquent d’ailleurs
que, sur les rivieres du Colorado, ce sont les périodes de crues qui représentent les
événements a habitat limitant pour les alevins de truites. Dans les riviéres pyrénéennes, au
vu des pourcentages de variabilité expliquée par les différentes caractéristiques mesurées, il
semble que la période d’étiage hivernal joue un rble important en terme de conditions
d’habitat limitantes, la période d’étiage estival étant du fait des régimes hydrologigques peu ou
pas marqué sur la majorité des cours d’eau étudiés. Toutefois, I'évolution des conditions
d’habitat lors des périodes de fortes eaux ne doit pas étre négligée. L'étiage hivernal ne doit
pas étre considéré comme la seule période d’habitat critique influengant la construction de la
population de truites.

Au niveau des conditions physico-chimiques, on peut relier leur influence en terme
de processus biologique, a la croissance des individus (BOWLBY et ROOF, 1986 ;
BAGLINIERE et MAISSE, 1990). Linfluence des caractéristiques de la séquence souligne
quant a elle, I'intérét de la diversité des faciés vis-a-vis des populations de truites. En terme
de processus biologique, la diversité permet une segrégation spatiale des différentes
classes de taille et limite ainsi la compétition intraspécifique (BOLHIN, 1977 ; BAGLINIERE
et CHAMPIGNEULLE, 1982 ; BISSON et al., 1982).

A T'échelle du faciés, I'influence des abris montre bien la nécessité écologique et la
complémentarité entre les microhabitats de nutrition (abordés par la SPU) et les
microhabitats de repos ou d’affit (abordés par les surfaces d’abris) dans 'activité
biologique des individus.

On peut donc relier la variabilité d’abondances observée a chaque échelle spatiale
avec des processus biologiques qui s'exprimeront soit a I'échelle de Yindividu (importance de
la quantité de microhabitats et d’abris, des conditions physico-chimiques), soit a I'échelle de
la population (importance de la diversité des faciés et des conditions de circulation).

De plus, les processus de contréle des caractéristiques propres a chaque échelle
d’espace possedent leur propre vitesse de fonctionnement. Ainsi, la différenciation des
trongons dépendra de processus agissant a I'échelle des temps géologiques (alternance
des périodes glaciaires et inter-glaciaires), tandis que I'hétérogénéité d’habitat de la
séquence sera influencee par les effets des cycles hydrologiques (crues).

Les caractéristiques propres a chaque échelle d’espace doivent donc étre intégrées
comme élément de la capacité d’accueil d’'un trongon de riviére vis-a-vis d’'une population
de truite. La décomposition de la variabilité d'un phénoméne biologique par analyse de la
variance en utilisant les différentes échelles d’espace comme niveau d’'analyse, constitue
une démarche pertinente du point de vue de l'interprétation écologique de ces
phénoménes. Pour les populations de truites des Pyrénées centrales, cette démarche
analytique a permis de constater que les processus relatifs a des échelles locales
(sélection des faciés) étaient placés sous la contrainte de processus relatifs a des échelles
plus larges. Les approches multi-échelles constituent des bases indispensables a la
modeélisation en écologie (AUGER, 1992). Elles doivent étre intégrées a la fois dans la
conception de modeles d’habitat a caractére déterministe et dans P'application et
linterprétation des résultats de modéles numériques.
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