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RESUME

Cet article synthétise les résultats de travaux récents sur I'habitat de la truite
commune pendant sa période juvénile en ruisseau. Par des approches in situ (affluents du
Scorff, Bretagne) et en milieu expérimental, les variations temporelles d’utilisation de
'habitat ont été étudiées, ainsi que l'influence de certains facteurs abiotiques (vitesse de
courant, profondeur, granulométrie, abris) et biotiques (prédation, compétition intra-
spécifique) sur les choix d’habitat de 'individu. A I'aide de la bibliographie sur le sujet, nous
proposons un bilan des changements journaliers et saisonniers d’habitat du juvénile en
ruisseau, depuis 'émergence jusqu’a la premiere reproduction. En matiere de protection
des milieux, 'accent est mis sur 'importance de la diversité des habitats disponibles dans
les affluents olu se reproduit I'espéce.

Mots-clés : truite, Salmo trutta, juvénile, ontogenese, comportement, rythmes
journaliers, habitat, mouvement.

THE HABITAT OF JUVENILE BROWN TROUT (SALMO TRUTTA L.) IN SMALL
STREAMS: PREFERENCES, MOVEMENTS, DIEL AND SEASONAL VARIATIONS.

ABSTRACT

This paper summarizes our recent investigations on habitat requirements for juvenile
brown trout (Salmo trutta) in small tributaries of a lowland river system, the Scorff River
(Brittany, France). Preferences for water velocity, depth, substrate and shelter, temporal
variations in habitat use, and effects of predation and intra-specific competition on habitat
choice, were studied both at field and laboratory. Using results from the literature, we
propose a synthesis of the diel and seasonal shifts in habitat use by juvenile brown trout,
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from the emergence up to the first spawning event. The role of instream habitat
heterogeneity is emphasized for the management of such trout spawning tributaries.

Key-words : brown trout, Salmo frutta, parr, ontogeny, behaviour, diel rhythm,
habitat preference, movement.

INTRODUCTION

La truite commune Salmo ftrutta L. est une espéce largement répandue sur
'ensemble du territoire frangais (ALLARDI et KEITH, 1991). Elle colonise les riviéres ou la
température de 'eau est inférieure a 20°C en moyenne (exceptionnellement jusqu’a 25°C
en été) et la saturation en oxygéne dissous dépasse 80 % (ELLIOTT, 1994). Espéce
récréative tres recherchée, elle a bénéficié par le passé de nombreux efforts visant a
soutenir les effectifs par repeuplement (CHANGEUX, 1997). En parallele, les recherches
sur I'écologie de I'espece se sont multipliées, suite aux travaux de LEGER (1910) puis
HUET (1954), sur le plan national et international.

Dans les années 1960-70, les rythmes d’activité et le régime alimentaire de I'animal
furent particulierement étudiés (notamment SWIFT, 1964 ; CHASTON, 1969 ; ELLIOTT,
1970 ; NEVEU, 1979), alors que I'occupation de I'espace et 'abondance des populations
furent des themes porteurs dans les années 1970-80 (en France, on citera les travaux de
HELAND, 1971 ; EUZENAT et FOURNEL, 1976 ; BAGLINIERE, 1979 ; NIHOUARN, 1983).
A la fin des années 80, sous I'impulsion nord-américaine, les recherches se sont orientées
vers la modélisation des habitats hydrauliques (FRAGNOUD, 1987 ; SOUCHON et al.,
1989 ; BELAUD et al., 1989). De nombreux développements ont suivi (notamment GINOT,
1995 ; POUILLY et al, 1995 ; BARAN, 1995 ; CAPRA, 1995 ; DELACOSTE, 1995 ;
VALENTIN et al., 1996 ; LAMOUROUX, 1997 ; GOURAUD, 1999), placant les relations
entre le poisson et son milieu au cceur des recherches actuelles sur les populations de
truite.

En matiere de gestion des populations, le recours systématique aux pratiques de
repeuplement est actuellement remis en question (voir HOLL, 1997 ; CHANGEUX, 1997).
On assiste a une ré-orientation des efforts de gestion en faveur de la protection des
milieux naturels. Un tel objectif requiert une connaissance approfondie de la relation entre
Fanimal et le milieu ou il évolue, pour identifier les habitats sensibles et méritant une
attention particuliere. Cependant, chez cette espece, les variations temporelles de
préférences d’habitat restent pratiquement inconnues, notamment pendant la période
juvénile. Si des rythmes d’activité journaliers existent, comment se traduisent-ils en terme
de déplacement dans I'habitat ? Quels sont les mécanismes qui entrent en jeu ? Comment
varient les préférences d’habitat durant 'ontogenése, période ou les besoins de I'individu
changent rapidement ?

En 1995, le Conseil Supérieur de la Péche et I'Institut National de la Recherche
Agronomique initiaient un programme de recherche sur le sujet (conventions INRA/CSP
n°95372 et 99265). Pendant quatre années (1995-1998), des investigations ont été
menées en milieu naturel, semi-naturel et contrélé, pour mieux comprendre les relations
fonctionnelles entre le juvénile et son habitat en ruisseau. Les recherches ont été
organisées autours de quatre themes principaux : 1/ rythmes journaliers d'utilisation de
habitat par l'alevin émergent, 2/ variations spatiales et temporelles de densités des
juvéniles en ruisseau, 3/ habitats d’alimentation et de repos du juvénile d’'un an et plus, et
4/ compétition intra-spécifique et réle des abris chez les juvéniles d'un an et plus. En
associant les principaux résultats a la littérature existante, le présent article propose un
schéma récapitulatif de I'utilisation de I'habitat par la truite commune lors de sa période
juvénile en ruisseau.
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EMERGENCE ET RYTHMES D’UTILISATION DE LHABITAT PAR LES ALEVINS

La reproduction de la truite se déroule en riviére a la fin de 'automne ou au début
de l'hiver, les ceufs étant enfouis sous les graviers par la femelle. Dans les ruisseaux du
Massif Armoricain, les frayéres se situent dans des habitats peu profonds (moins de 30 cm
de profondeur), courants et a granulométrie grossiére (éléments de 2 & 5 cm de diamétre,
travaux de EUZENAT et FOURNEL, 1976 ; NIHOUARN, 1983). Le développement
embryonnaire a lieu dans le substrat, et concerne les stades embryon (avant éclosion) et
embryon libre (aprés éclosion, sensu BALON, 1975). Lorsque ses réserves vitellines
arrivent a épuisement, I'alevin émerge des graviers et entame sa période juvénile, qui se
terminera avec la premiere maturation sexuelle. Il est alors confronté a deux impératifs
vitaux qui vont déterminer son placement dans Ihabitat (HELAND et al., 1995): se
maintenir dans I'environnement lotique, et s’alimenter en évitant les prédateurs.

Expérimentation

Au laboratoire (installations INRA, Rennes), des canaux lotiques (4 x 0,5 x 0,3 m)
ont été aménagés de sorte a créer un habitat de berge (profondeur 2 cm, vitesse de
courant 0 a 2 cm/s), et un habitat de chenal (profondeur 12 cm, vitesse de courant 2 a
4 cm/s), berge et chenal étant séparés par une pente. Des lots d’alevins vésiculés d’origine
sauvage ont été successivement installés sous les graviers, cété chenal, 'expérience étant
réalisée deux fois a l'identique en présence ou non de prédateurs (Cottus gobio L.) ou de
proies dans la dérive. Dans chaque cas, les observations comportementales ont été
réalisées pendant 6 jours a partir de 'émergence (pour plus de détails, voir ROUSSEL et
BARDONNET, 1999). Les résultats montrent qu'un a deux jours aprés le début de la phase
d’émergence, un rythme nycthéméral d'utilisation de I'habitat se met en place, qu'il y ait
ou non des proies dans la dérive. D'une maniere générale, les alevins maintiennent un
poste en nage statique face au courant dans le chenal de jour, puis se posent sur le
gravier en berge la nuit (Figure 1). En présence de chabots, la plupart des alevins reste
cachée sous les graviers, les individus visibles se tenant préférentiellement en berge de
jour comme de nuit.

Discussion

Chez la truite commune, 'émergence des graviers et la dévalaison précoce associée
sont des phénoménes typiquement nocturnes (BARDONNET et al., 1993). Ainsi, I'enjeu
immédiat pour I'alevin émergent serait de rejoindre les habitats de berge, qui offrent a la
fois un refuge vis-a-vis du courant et contre les prédateurs d'origine aquatique. En milieu
naturel, les alevins de plusieurs espéces de salmonidés fréquentent ces habitats de
bordure : Salmo clarki (MOORE et GREGORY, 1988), Salvelinus fontinalis (WALSH et al.,
1988), Thymallus thymallus (BARDONNET et al., 1991), Oncorhynchus mykiss (KOCIK et
TAYLOR, 1996). Chez Salmo ftrutta, HUBERT et al. (1994) remarquent que le nombre
d’alevins de taille comprise entre 23 a 48 mm (Longueur Fourche) baisse sensiblement
pendant la journée dans les habitats de bordure, indiquant que les déplacements entre
berge et chenal se prolongent plusieurs semaines aprés I'émergence.

Lalimentation sur dérive étant le mode de nutrition privilégié pendant toute la
période juvénile (CHASTON, 1969 ; ELLIOTT, 1970 ; HUBERT et RHODES, 1992), les
juvéniles vont peu a peu se poster dans des habitats plus courants et profonds de jour
(KOCIK et TAYLOR, 1996), a mesure gu’ils grandissent et que leurs performances de nage
s’améliorent. Une fois la taille de 50 mm (LF) atteinte, ils semblent abandonner
progressivement les habitats de bordure la nuit (LAVOIE et HUBERT, 1996), et la hauteur
d’eau devient un parametre essentiel du placement des juvéniles. Cet aspect a été étudié
dans la suite du travail par le biais d’'inventaires en milieu naturel.
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Figure 1

Pourcentage moyen d’occupation de la berge, de la pente et du chenal par les
alevins, sur une période de 6 jours suivant le début de I'’émergence. Chaque
situation expérimentale présentée (alevins seuls, alevins + proies, alevins +
prédateurs) correspond aux observations réalisées sur 2 canaux expérimentaux,
contenant 60 individus chacun. Les traits verticaux indiquent les écarts types ;
les différences jour/nuit sont évaluées par des tests de Mann-Whitney
(*:p<0,05;* :p < 0,01). Modifié¢ d’aprées ROUSSEL et BARDONNET (1999).

Figure 1

Spatial and temporal distribution of emerging brown trout in experimental
channels. Observations were made on two channels (60 alevins each), in a period
of 6 days following the emergence start. Three treatments were performed: alevins
only (alevins émergents), alevins and drifting preys (alevins émergents + proies),
alevins and predators Cottus gobio (alevins émergents + prédateurs). Y-axis:
mean percentages of alevins in the margin (berge), the slope (pente) and the deep
habitat (chenal), during daylight (open bars) and at night (filled bars). Vertical
lines represent standard deviations, and significant diel differences (Mann-
Whitney tests) are given as * when p < 0,05 and ** when p < 0,01. Modified from
ROUSSEL and BARDONNET (1999).



Bull. Fr. Péche Piscic. (2002) 365/366 : 435-454 — 439 —

VARIATIONS TEMPORELLES DES DENSITES DE JUVENILES EN RUISSEAU

Dans de nombreuses rivieres européennes, les densités de juvéniles de l'année
sont fortes dans les habitats peu profonds (inférieurs a 20 cm) et courants de type radier,
les juvéniles plus agés fréquentant majoritairement les profondeurs supérieures a 20 ou
30 cm (JONES, 1975 ; SOLOMON et TEMPLETON, 1976 ; BOHLIN, 1977 ; KARLSTROM,
1977 ; BAGLINIERE et CHAMPIGNEULLE, 1982 ; EGGLISHAW et SHACKLEY, 1982 ;
NIHOUARN, 1983 ; KENNEDY et STRANGE, 1986 ; HEGGENES, 1988). Dans les cours
d’eau peu pentus du Massif Armoricain (pente généralement inférieure a 1 %), la
séquence radier/profond est une unité typique de la géomorphologie du chenal (voir
BISSON et MONTGOMERY, 1996). Elle offre, de ce point de vue, un milieu fort contrasté
et susceptible de supporter les variations temporelles d’utilisation de I'habitat par les
juvéniles de truite.

Expérimentation

Sur trois séquences radier/profond du ruisseau de Kerlégan, affluent de la partie
basse du Scorff (Morbihan), les variations journalieres et saisonniéres de densités des
juvéniles ont été suivies par péche électrique pendant une année. Lutilisation de filets
spéciaux a permis d’éliminer le risque de fuite des poissons (pour plus de détails, voir
ROUSSEL et BARDONNET, 1997). Aprés la chute des filets dans l'eau, deux a trois
passages sont réalisés en péche électrique, en vue d’estimer les densités de juvéniles par
la méthode des maximums de vraisemblance (ZIPPIN, 1956). Quatre campagnes de péche
ont été réalisées en juin 1995, octobre 1995, janvier 1996 et avril 1996, chacune
comprenant des inventaires de jour et de nuit.

Discussion

Durant la période étudiée, le débit du ruisseau a varié d’environ 30 I/s en octobre a
plus de 300 I/s en janvier. Aprés I'émergence (avril 96), les densités de 0+ sont deux a
trois fois plus fortes en radier qu’en profond (Figure 2). Malgré les faibles effectifs péchés
en 1995 (faible recrutement cette année 1a), la tendance s’inverse au cours de I'été, les
densités de 0+ devenant plus fortes en profond qu’en radier en octobre. Pendant les forts
débits hivernaux, les profondeurs en radier étant supérieures a 20 cm, les densités de 0+
semblent s’équilibrer entre radier et profond. On n’enregistre aucune variation
nycthémérale significative entre densités de 0+ en radier et en profond.

Pour les truites d’'un an et plus (Figure 2), les densités chutent en janvier sur le
secteur d’étude. Ceci peut s’expliquer par un phénoméne de migration a une plus large
échelle des individus précoces au moment de la reproduction (maturation sexuelle possible
dés 1+ dans le Massif Armoricain, voir BAGLINIERE et al. 1987). En avril, on assiste a
une sensible augmentation numérique de individus d’'un an et plus sur le secteur, ce
réajustement des densités se faisant probablement a la faveur des mouvements de
juvéniles d’un été depuis la zone amont et les sous-affluents (BAGLINIERE et al., 1989).

Pendant la période estivale (juin et octobre), 40 a 60 % des juvéniles d’un et deux
ans est capturé en radier la journée (profondeurs moyennes inférieures a 10 cm, vitesses
moyennes comprises entre 20 et 50 cm/s). De nuit au contraire, la quasi totalité des
juvéniles est capturée en profond, ou les densités peuvent dépasser 30 ind/m®. Des
marquages recaptures par PIT-tag ont également montré que le taux de sédentarité dans
les séquences radier/profond est plus fort en été lorsque les débits sont faibles. Les
variations journalieres des densités en radier et profond suggérent qu'un rythme
nycthéméral d'utilisation de la séquence radier/profond se met alors en place, en relation
avec les activités d’alimentation, de repos ou de cache du juvénile d’un an et plus. Cette
hypothése a fait 'objet de tests par la suite, grace a des observations en plongée dans le
milieu naturel.
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Figure 2

Variations journaliéres et saisonniéres des densités de juvéniles de I’année (0+)
et plus agés (1+ et 2+), calculées a partir des inventaires en péche électrique
réalisés sur 3 séquences radier/profond du ruisseau de Kerlégan (Scorff,
Morbihan). Les densités ont été estimées par la méthode de Zippin (2 ou
3 passages), excepté dans les cas ou tous les poissons ont été capturés en
premier passage, les traits horizontaux représentant les intervalles de confiance
a 95 %. Les différences jour/nuit sont évaluées par des tests de Mann-Whitney
(* : p < 0,05). Modifié d’aprées ROUSSEL et BARDONNET (1997).

Figure 2

Diel and seasonal variations in densities of young-of-the-year (0+) and older
juveniles (1+ and 2+), in riffles (radier) and pools (profond) of Kerlégan Brook
(Scorff River, Brittany, France). Three riffle-pool sequences were electrofished
during daylight (open bars) and at night (filled bars), in June 1995 (Juin), October
1995 (Oct.), January 1996 (Jan.), April 1996 (Avr.). The densities were estimated by
the Zippin’ method (2 or 3 sweeps) except when all fish were caught in sweep #1,
horizontal lines representing the 95% confident level. Significant diel differences
are indicated (Mann-Whitney test, *: p < 0,05). Modified from ROUSSEL and
BARDONNET (1997).
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HABITATS D’ALIMENTATION ET DE REPOS DES JUVENILES D’UN AN ET PLUS

Le déroulement des activités quotidiennes chez les poissons se traduit par
I'alternance de période de recherche de nourriture et de période d’inactivité, au cours de
laquelle s’expriment les comportements de repos, de confort ou de cache (HELFMAN,
1993). La succession jour/nuit est alors un facteur environnemental qui rythme lactivité
(MULLER, 1978). Chez la truite commune, le rythme parait trés flexible, si 'on en juge par
des résultats souvent divergents dans la littérature. Le rythme journalier peut se modifier
au cours des saisons, comme I'a montré expérimentalement ERIKSSON (1973, 1978).
Sous nos latitudes, OVIDIO (1999) rapporte une activité plutét diurne en hiver et nocturne
en été chez ladulte. Pour des latitudes plus septentrionales, la truite diurne ou
crépusculaire en été deviendrait plus exclusivement nocturne en hiver (HEGGENES et al.,
1993).

Le rythme journalier peut aussi se modifier au cours de I'ontogenése. Hormis le
comportement de dévalaison post-émergence, l'activité de l'alevin semble typiquement
diurne (PEREZ, 1986 ; ROUSSEL et BARDONNET, 1999), alors que l'adulte est plus
nettement nocturne (CLAPP et al., 1990 ; YOUNG ef al, 1997 ; YOUNG, 1999) ou
crépusculaire (BACHMAN et al., 1979 ; OVIDIO, 1999). Pendant la période juvénile, les
truitelles peuvent étre diurnes (ROUSSEL et BARDONNET, 1995) ou nocturnes
(CHASTON, 1968), probablement en relation avec la disponibilité des proies dans le milieu
(CHASTON, 1969 ; ELLIOTT, 1970). Quelles que soient les modalités de son expression,
le rythme nycthéméral doit se traduire par des mouvements en direction d’habitats ou les
conditions mésologiques sont les plus propices au comportement a réaliser, alimentation
ou repos/cache.

Expérimentation

Des observations en plongée ont été réalisées pour identifier les habitats quotidiens
des juvéniles d’'un an et plus, sur un affluent de la partie basse du Scorff, le ruisseau de
Saint-Sauveur. Un secteur de 110 m de long (largeur 3 m environ), composé de
successions de radier, plats et profonds, a été prospecté durant I'étiage en aolt 1997
(débit 110 I/s), de jour et de nuit. Lobservation individuelle de chaque poisson a permis
d’en déterminer l'activité (alimentation ou repos), sa position exacte étant reportée sur une
carte (pour plus de détails, voir ROUSSEL et al., 1999). Lhabitat utilisé (profondeur,
granulométrie, vitesse de courant et type de faciés) a ensuite été mesuré puis comparé a
I'habitat disponible sur le secteur.

Pendant la période d’étude, tous les juvéniles d’un an et plus sont en alimentation
sur la dérive de jour (43 individus observés), et 95 % sont au repos de nuit (52 individus
observés). De nettes variations de préférences d’habitat sont enregistrées entre le jour et
la nuit : de jour, les juvéniles se postent dans des microhabitats courants (15 a 45 cm/s)
au substrat grossier (2 a 25 cm de diamétre) et aux profondeurs moyennes (entre 25 et
45 cm). De nuit par contre, ils préférent les microhabitats lents (0 a 15 cm/s), au substrat
fin (limon et sable) et situés dans les plus fortes hauteurs d’eau du secteur (40 a 55 cm).
La ségrégation spatiale des microhabitats diurnes et nocturnes se retrouve a I'échelle
géomorphologique du facies d’écoulement (Figure 3). Les postes favorables a
l'alimentation sont localisés dans les faciés courants (radier, plat courant) et, dans une
moindre mesure, dans les veines de courant en profond, alors que les postes de repos
nocturnes sont regroupés en profond.
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Figure 3

Distribution spatiale des microhabitats favorables aux juvéniles d’1 et 2 ans, de
jour et de nuit, sur une séquence profond/radier/plat-courant du ruisseau de
Saint-Sauveur (Scorff, Morbihan). La fleche indique le sens général d’écoulement
du ruisseau, le débit étant de 110 I/s (étiage). Les calculs ont été réalisés a partir
des préférences d’habitat établies sur le ruisseau, et a I'aide du logiciel EVHA :
plus I’habitat est favorable, plus il apparait foncé sur le schéma. Modifié d’aprés
ROUSSEL et al. (1999).

Figure 3

Spatial distribution of suitable habitats for juveniles (age-1 and age-2) that feed
on drift during daylight (Jour) and rest at night (Nuit), in a pool/riffle/run sequence
(profond/radier/plat courant) of Saint-Sauveur Brook (Scorff River, Brittany,
France). The stream discharge was 110 I/s during the experiment in Summer 1997.
The arrow indicates the main flow direction. Using local habitat suitability criteria
for depth, velocity and substrate, the habitat on the site was evaluated using the
EVHA software : the suitability increases from white (unsuitable) to dark-grey
(maximum suitability) shading. Modified from ROUSSEL et al. (1999).

Discussion

Il existe dans la littérature plusieurs études sur la modélisation bio-énergétique de
habitat d’alimentation sur dérive chez les salmonidés. Dans ce mode d’alimentation ou
'énergie parvient a 'animal par entrainement passif, le nombre de proies disponibles par
unité de temps est théoriquement proportionnel a la vitesse du courant (FAUSCH, 1984 ;
HILL et GROSSMAN, 1993). En conséquence, un microhabitat trop lent serait limitant en
terme d’apport énergétique (nombre de proies insuffisant), alors qu’un habitat trop rapide
nécessiterait une grande dépense d’énergie pour maintenir le poste (FACEY et
GROSSMAN, 1992) et/ou réduirait la capturabilité des proies (HUGHES et DILL, 1990 ;
HILL et GROSSMAN, 1993).
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Dans le ruisseau de Saint-Sauveur, la vitesse focale préférée par les juvéniles d'un
an et plus est de 22 cm/s (Figure 4), ce qui est trés proche de la valeur énergétique idéale
proposée par HILL et GROSSMAN (1993) chez le juvénile d’Oncorhynchus mykiss. Pour
Salmo trutta, les observations en milieu naturel qui relient de fagcon certaine alimentation
sur dérive et préférence d’habitat semblent corroborer ce résultat : les vitesses varient de
10 & 40 cm/s pour les 1+ (GOSSE et HELM, 1982 ; SHULER et NEHRING, 1994) et de
20 a 50 cm/s pour les truites plus agées (GOSSE et HELM, 1982 ; SHIRVELL et DUNGEY,
1983 ; HAYES et JOWETT, 1994 ; SHULER et NEHRING, 1994).

Juvéniles d'1 an et plus en alimentation
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Figure 4

Vitesses focales sélectionnées par les juvéniles d’1 et 2 ans en alimentation sur
dérive, dans le ruisseau de Saint-Sauveur (Scorff, Morbihan). La préférence
(courbe noire) est calculée en comparant vitesses disponibles et vitesses
occupées sur le secteur, mesurées au point focal du poisson (43 individus
observés en plongée). Modifié d’aprés ROUSSEL et al. (1999).

Figure 4
Focal velocity preference for juveniles (age-1 and age-2) when feeding on drift in
Saint-Sauveur Brook (Scorff River, Brittany, France) in Summer 1997 (stream
discharge 110 I/s). Forty three fish were observed on the site by snorkelling, the
focal velocity use (open bars) was recorded and compared to mean velocity
available (hatched bars) to calculate habitat suitability criteria (solid line).
Modified from ROUSSEL et al. (1999).

Dans les ruisseaux étudiés, les vitesses de courant favorables & I'alimentation se
rencontrent essentiellement en radier ou plat courant. Lors des faibles débits estivaux, ces
facies jouent un rble d’habitat trophique pour le juvénile d’'un an et plus. La séquence
radier/profond semble étre une aire d’activité journaliére (sensu BARAS, 1992) privilégiée,
qui regroupe les conditions de gite (en profond) et de nutrition (en radier). Dans des
ruisseaux comparables en Irlande, BRIDCUT et GILLER (1993a ; 1993b) analysant le
régime alimentaire de la truite commune, concluent qu’une partie des juvéniles présents
dans les profonds se déplacent en radier pour capturer les larves d’invertébrés qui
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dérivent. D’un point de vue quantitatif, BARAN et al. (1997) montrent que dans les cours
d’eau de montagne, les densités de truites en profond sont d’autant plus fortes que ces
facies sont localisés a proximité d’habitats courants de type radier.

Ainsi, la sélection d’un habitat de gite par les juvéniles et sa fréquentation pourraient
étre conditionnées par la proximité d’un habitat de nourrissage, comme c’est le cas chez
le barbeau fluviatile Barbus barbus (BARAS, 1997). Les juvéniles de truite peuvent se
regrouper en profond pendant les phases de repos nocturne, la territorialité et la
compétition spatiale s’exprimant moins que pendant les périodes d’alimentation. Des
études ont été entreprises par la suite pour évaluer les effets de la structuration de I'habitat
en radier sur 'acces aux postes d’alimentation favorables.

COMPETITION POUR LES POSTES D’ALIMENTATION ET ROLE DES ABRIS

Lexistence d’'un territoire et sa défense vis-a-vis des congénéres impliquent que la
densité des juvéniles peut étre limitée par la taille des territoires (GRANT et KRAMER,
1990 ; KEELEY et GRANT, 1995 ; STEINGRIMSSON et GRANT, 1999). Pour la truite
commune, les comportements agonistiques qui apparaissent quelques jours aprées
'émergence conduisent rapidement a la stabilisation territoriale des individus (HELAND,
1971, 1977).

En référence a la théorie d’'une recherche optimale de nourriture (optimal foraging
theory, MacARTHUR et PIANKA, 1966 ; GERKING, 1994), le poste le plus intéressant a
défendre offre le meilleur compromis entre 'énergie gagnée par ingestion de proies et celle
dépensée pour leur obtention. Il existe alors une relation positive entre le rang social de
lindividu et la profitabilité¢ du poste qu’il occupe (FAUSCH, 1984 ; HUGHES, 1992), le
meilleur poste étant 'assurance d'une croissance plus rapide et d’'un meilleur succés
reproducteur. Dans le contexte de la séquence radier/profond présentée précédemment,
les postes les plus favorables a Ilalimentation sur dérive doivent donc étre occupés
prioritairement par les individus dominants.

Expérimentation

Le partage des postes au sein de la hiérarchie et l'incidence de la structuration de
habitat ont été étudiés dans un chenal artificiel a ciel ouvert possédant deux chambres
d’observation subaquatiques (installations INRA, Saint-Pée sur Nivelle). Les conditions
trophiques dans le chenal étaient proches d'une situation naturelle (dérive d’origine
endogéne et exogéne). Deux séquences radier/profond de 8,5 et 12 m’ closes par des
grillages (maille 1 cm) ont été recréées par aménagement des galets du fond, une devant
chaque chambre d’observation. Dans chaque séquence, le radier est placé a I'amont
(profondeur 14 cm, vitesse moyenne 12 cm/s), une pente faisant la transition avec le
profond situé a l'aval (profondeur 53 cm, vitesse moyenne nulle au fond et 4 cm/s en
surface). Plusieurs groupes de juvéniles de truite capturées en milieu naturel (LF comprise
entre 112 et 133 mm) ont été successivement mis en situation en ao(t et septembre 1996,
en appliquant une densité de 0,85 ind/m? dans chaque séquence (pour plus de détails, voir
ROUSSEL, 1998).

En prenant des groupes de poissons naifs a chaque fois, 3 types d’'aménagement
en radier ont été testés : 1) sans abri, 2) avec abris émergés (plaques opaques maintenues
au dessus de 'eau) fournissant un simple ombrage, et 3) avec abris immergés (laniéres
de plastiques ondulant dans le courant) fournissant un isolement visuel entre les
congéneres. Les variations de fréquentation du radier en fonction du type d’abri ont été
testées selon la méthode des probabilités exactes de Fisher (SIEGEL et CASTELLAN,
1988), les situations expérimentales (radier sans abri, avec abris émergés ou avec abris
immergés) étant testées deux a deux.
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Figure 5
Répartition diurne des juvéniles (groupes de 7 ou 10 individus,
112 mm < LF < 133 mm) dans 2 séquences radier/profond reconstituées en
ruisseau expérimental, en fonction du type d’abri disposé en radier. Pour chaque
situation expérimentale (pas d’abri, abris émergés, ou abris immergés), les
fréquentations moyennes du radier, de la pente et du profond, sont calculées sur
la base de trois relevés de position quotidiens réalisés pendant 3 jours
consécutifs. Les traits verticaux correspondent aux écarts types.
Figure 5

Diurnal distribution of juveniles (groups of 7 or 10 fish, 112 mm < FL < 133 mm)
in an experimental outdoor channel. The channel was equipped with 2 full-view
windows on one side from which to observe the distribution and behaviour of
fish. A riffle/pool unit was designed in front of each lateral window (riffle
upstream). Three treatments were done: no shelter (open bars), overhead cover in
riffle (light-grey bars), or submerged shelters in riffle (dark-grey bars) that provide
concealment (plastic ribbons). Numbers of fish in riffle (radier), pool (profond) and
the transition between these 2 habitats (pente), were recorded 3 times a day on
3 consecutive days. Y-axis: mean percentages of fish in each habitat (vertical
lines = standard deviations).

En l'absence d'abri, la fréquentation du radier est de 10 % en moyenne dans les

deux séquences radier/profond (Figure 5). Lorganisation hiérarchique du groupe révéle la
présence d’un dominant territorial posté a 'amont en radier, emplacement lui donnant
'exclusivité d’acces aux proies dérivant de 'amont. Dans le profond, les poissons sont
contraints a des densités tres fortes, certains individus alternent un comportement
d’alimentation sur dérive et sur le fond, d’autres ne sont jamais territoriaux. En présence
d’abris émergés (Figure 5), la répartition des individus est inchangée (test de Fisher,
p > 0,05).
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A linverse, la présence d’abris immergés (Figure 5) entraine une augmentation
significative de la fréquentation du radier (test de Fisher, p < 0,05) dans les deux
séquences radier/profond. Environ la moitié des juvéniles (40 a 50 %) établit un poste
d’alimentation sur dérive en radier, dont 'accés n’est plus verrouillé par le dominant. On
note alors que tous les poissons sont territoriaux, et on enregistre dans le méme temps
une modification sensible des interactions agonistiques au sein des groupes de juvéniles.

Discussion

Limportance du facteur abri sur le placement individuel de la truite (voir par exemple,
BUTLER et HAWTHORNE, 1968 ; DEVORE et WHITE, 1978 ; CUNJAK et POWER, 1987 ;
MESICK, 1988 ; MAKI-PETAYS et al., 1997), et sur les densités de population (voir
LEWIS, 1969 ; MORTENSEN, 1977 ; NIELSEN, 1986 ; WESCHE et al., 1987 ; LIM et al.,
1993 ; BARAN et al,, 1995 ; MARIDET et SOUCHON, 1995), est abondamment décrite
dans la littérature. On sait que la truite affectionne particulierement les structures immergés
offrant un abri tactile (DEVORE et WHITE, 1978), c’est-a-dire contre lequel elle peut se
dissimuler des prédateurs. A ce titre, la végétation aquatique de certaines rivieres peut
jouer un role particulier (HAURY et BAGLINIERE, 1990, 1996). Nos résultats suggérent
que la présence d’abris immergés permet en outre une meilleure accessibilité aux postes
d’alimentation sur dérive pour les individus dominés. Lorsqu’a l'étiage, les conditions
hydrauliques sont peu favorables a I'alimentation sur dérive du fait des faibles vitesses de
courant, les abris immergés joueraient un réle dans le partage des postes, en facilitant le
recouvrement des territoires défendus par chaque individu.

Des observations complémentaires réalisées par enregistrement vidéo infra-rouge
ont également montré que certains individus sont actifs et s’alimentent de nuit en radier.
Laptitude a capturer des proies la nuit est connue chez la truite (ROBINSON et TASH,
1979). Un partage temporel des postes d’alimentation serait également possible entre les
congéneres, certains individus accédant a un poste dalimentation favorable la nuit
uniquement (ROUSSEL, 1998). De plus, GLOVA et FIELD-DODGSON (1995) observent
que les individus peuvent alterner phases d’alimentation et de repos plusieurs fois pendant
la journée. Ces rythmes, en relation avec les mécanismes de satiété et les besoins
physiologiques de l'animal, pourraient ainsi faciliter l'alternance des individus sur les
postes d’alimentation en radier.

BILAN DE L'UTILISATION DE L'HABITAT PAR LE JUVENILE EN RUISSEAU

Lensemble des expériences réalisées permet de dresser le bilan de I'utilisation de
I'habitat par la truite lors de sa période juvénile en ruisseau. Ce bilan s’applique en premier
lieu aux petits cours d’eau peu pentus tels qu’on les trouve dans le Massif Armoricain.
Cependant, les éléments bibliographiques cités dans cet article et issus d’autres types de
milieux, ainsi que les expérimentations réalisées dans les Pyrénées Atlantiques, apportent
de précieuses indications pour élargir la portée des résultats.

Dans ces petits cours d’eau, 'alternance de faciés peu profonds et courants (moins
de 20 cm et plus de 20 cm/s) et de facieés profonds et lents (40 cm et plus, moins de
10 cm/s), est une unité d’habitat élémentaire pour le juvénile de truite. Que ce soit a
I'échelle nycthémérale ou saisonniére, les changements d’habitat observés au cours du
développement ontogénique peuvent y prendre place. Connectées aux migrations a
I'échelle de la population, les tendances mises a jour peuvent étre résumées
ainsi (Figure 6) :
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Figure 6
Représentation schématique de l'utilisation de I'habitat par la truite durant la période

juvénile en ruisseau. On entend par séquence radier/profond I'alternance d’un faciés peu
profond (< 20 cm) aux vitesses de courant > 20 cm/s, et d’un faciés profond (> 40 cm) et
lent (< 10 cm/s). Les lettres désignent les principaux mouvements journaliers (fleches
pleines) et saisonniers (fleches pointillées) identifiés chez I’'animal : A = dévalaison post-
émergence en début de printemps; B = rythme journalier berge/chenal des alevins ;
C = glissement des juvéniles de 'année en direction des profonds ; D = dispersion des
juvéniles d’un été, dés I’hiver et surtout au printemps ; E = rythme journalier radier/profond
des juvéniles d’un été et plus ; F = rythme journalier a I'intérieur du profond pour les
juvéniles d’'un été et plus ; G = migration de reproduction des individus matures (1+
précoces, ou plus agés), en fin d’automne et début d’hiver. On se référera au texte
principal pour plus d’explications (paragraphe « Bilan de l'utilisation de I’habitat par le

juvénile de truite en ruisseau »).

Figure 6
Schematic diagram that summarizes movements of juvenile brown trout in small

tributaries. The riffle/pool unit is characterized by shallow (< 20 cm) and swift water
(> 20 cm/s) in riffle (radier), whereas pools (profond) are deeper (> 40 cm) and slow flowing
(<10 cm/s). Grey and white areas correspond to resting and feeding positions,
respectively. « Berge » = stream margin habitat; « veine de courant » = highest velocity
zone in the pool. From A to G: seasonal (dashed arrows) and diel (solid arrows)
movements that are documented. A = post-emergence drift in Spring; B = diel movements
of alevins between stream-margin and off-shore habitats; C = shift from riffle to pool
habitats (young-of-the-year); D = downstream migration of one-summer-old juveniles,
mostly in Spring; E = diel movements between pool and riffle (one-summer-old and older
juveniles); F = diel movements between low and higher velocity microhabitats in the pool
(one-summer-old and older juveniles); G = spawning migration upward (precocious one-
year-old fish and older individuals) in late Fall and early Winter.
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Lors de la dévalaison post-émergence décrite par CUINAT et HELAND (1979) en
début de printemps, les alevins se distribuent pres des berges (Figure 6, A), a I'abri du
courant et des poissons prédateurs. Le rythme nycthéméral d’utilisation de I'habitat se met
rapidement en place, les alevins quittant les berges de jour pour s’alimenter dans des
habitats plus courants et profonds en chenal (Figure 6, B). C’est dans les faciés courants
de type radier que 'on trouve les plus fortes densités d’alevins, mais les berges des facies
plus profonds peuvent également étre utilisées (LAVOIE et HUBERT, 1996).

A mesure qu’ils grandissent, les alevins délaissent les berges et recherchent des
habitats plus profonds. Au cours de l'ontogenése, le passage en facies profond est
progressif (Figure 6, C), les séquences radier/profond offrant souvent un continuum de
conditions d’habitat propices (JOWETT, 1993 ; ROUSSEL et BARDONNET, 1996). Une
fois dans le profond, il est probable que les juvéniles de I'année (0+) adoptent un
comportement proche de celui des juvéniles d’'un an et plus, bien que cet aspect reste a
approfondir.

Dés rlhiver et surtout au début du printemps, on assiste a la dispersion des
juvéniles d'un été (Figure 6, D) depuis les zones d’amont et sous-affluents fortement
peuplés vers l'aval du ruisseau ou le cours principal (BAGLINIERE et al., 1989). Les
juvéniles 1+ entament leur deuxiéme saison de croissance, et les facies profonds du
ruisseau ont surtout valeur d’habitat de repos et refuge.

A la faveur des rythmes journaliers d’activité, les juvéniles 1+ se distribuent dans
les habitats plus rapides en radier (Figure 6, E) ou dans les veines de courant (Figure 6,
F) pour s’alimenter sur la dérive. Les mouvements journaliers entre radier et profond sont
particulierement marqués pendant la période estivale, lorsque les débits sont faibles et les
postes d’alimentation sur dérive plus rares.

A l'approche du deuxiéme hiver, les males 1+ précoces vont pouvoir participer, le
cas échéant, a la migration des adultes vers lamont, en direction des zones de
reproduction (Figure 6, G) (BAGLINIERE et al., 1987). Les autres juvéniles n’atteindront
age de reproduction qu’a l'issu d’'une voire deux années supplémentaires.

Ainsi, la séquence radier/profond supporte les principales activités et
comportements vitaux du juvénile de truite au cours de son développement ontogénique
en ruisseau. A ce titre, elle peut étre considérée comme une unité fonctionnelle d’habitat
pour le juvénile. On notera que BUNNELL et al. (1998) ont également montré I'existence
de déplacements nycthéméraux entre radier et profond chez ladulte, grace a des
techniques de radio-pistage. D’une maniére générale, nos résultats soulignent 'importance
de I'hétérogénéité de I'habitat dans les petits cours d’eau a truites. Les implications sont
importantes en terme de protection des milieux naturels, car les changements d'occupation
des sols ou lintensification des activités humaines sur le bassin versant entrainent souvent
la perte de diversité des habitats lotiques (GREGORY et al., 1994 ; WALSER et BART,
1999). Dans ce sens, préserver la diversité fonctionnelle des habitats semble s’imposer
comme une régle générale en matiére de gestion des milieux trutticoles. Lattention pourra
étre plus particulierement portée sur :

les habitats de bordure, peu profonds et abrités le long des berges, nécessaires
aux alevins dans les semaines qui suivent 'émergence,

la présence d’'abris dans le chenal (blocs, débris ligneux, végétaux aquatiques)
favorisant le partage des postes d’alimentation favorables entre les juvéniles,

lalternance radier-profond en général. On notera que ce niveau d’hétérogénéité
est intimement lié a la présence d’obstacles naturels a I'écoulement tels que les bois morts
dans le chenal (GREGORY et DAVIS, 1992 ; MONTGOMERY et al, 1995), et aussi a
laltération des berges (MYERS et SWANSON, 1991).
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