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Directive cadre européenne sur 'eau
Bilan de vingt années de recherche pour
la reconquéte de la qualité des masses d’eau

La protection des milieux aquatiques — Vulnérabilite
et sensibilité fonctionnelle des communautés
de poissons

Les approches en écologie fonctionnelle ouvrent aujourd’hui de nouvelles perspectives

dans le domaine du diagnostic écologique. C’est le cas par exemple du critére de la redondance
fonctionnelle que les auteurs de cet article ont appliqué aux communautés de poissons pour évaluer
leur sensibilité fonctionnelle a la perte d'espéces, et au-dela, mesurer l'influence d’un déclin potentiel
de diversité sur le fonctionnement de l'écosystéme. L’intégration de ce type d’indice, en complément

des critéres habituels, est utile pour définir des plans de gestion ou des sites prioritaires a protéger
face a des perturbations environnementales, en se concentrant sur les processus écosystémiques.

a directive cadre européenne sur I'eau (DCE,
2000/60/CE) impose aux Ftats membres la
préservation et la restauration de la qua-
lité de I’eau et des milieux aquatiques au
plus tard en 2027. Aujourd’hui, beaucoup
d’efforts ont été consentis pour établir des
diagnostics de I’état des milieux au travers de la sur-
veillance. Des évaluations sur des cycles de six ans sont
organisées, notamment a partir de différents éléments de
qualité biologique (phytoplancton, macroinvertébrés,
macrophytes, ichtyofaune). Cela permet d’identifier les
masses d’eau sur lesquelles des mesures de restauration
doivent étre entreprises pour qu’elles atteignent le bon
état écologique (Birk et al., 2012). Cependant, sur les
écosystemes jugés en bon état, I’analyse du risque de
dégradation ne repose encore que sur une estimation
des facteurs de stress, sans réelle prise en compte des
caractéristiques propres aux écosystémes qui peuvent
s’avérer plus ou moins sensibles aux pressions induites.
Ainsi, peu de mesures de gestion visent la protection des
écosystemes en bon état, les rares mesures étant mises
en ceuvre localement, généralement dans d’autres cadres
réglementaires que celui de la DCE (Natura 2000, zones
marines protégées...).

Concernant les bioindicateurs développés dans les
années 2000 (voire antérieurement), I'objectif était de
répondre aux attentes de la DCE. Les caractéristiques
des communautés incluses dans le calcul de ces indica-
teurs décrivent généralement la composition des assem-
blages ou I'abondance d’especes partageant certaines
caractéristiques fonctionnelles (par exemple, le régime
alimentaire, les habitats de reproduction). Ainsi, la plu-
part des indices ne donnent qu’un apergu partiel des
changements fonctionnels induits par les perturbations
humaines. Néanmoins, les recherches de plus en plus
nombreuses qui s’intéressent aux processus a méme
d’expliquer la dynamique de la biodiversité (en écologie
fonctionnelle’) ouvrent aujourd’hui de nouvelles pers-
pectives dans le domaine du diagnostic écologique. De
plus, la couverture spatiale du réseau d’échantillonnage
mis en place pour répondre aux exigences réglemen-
taires de la DCE, ainsi que sa pérennité, représentent
une opportunité de diversifier les regards portés sur le
fonctionnement écologique des milieux aquatiques,
mais également d’adopter des démarches rétrospectives
(ex. : analyse des perte/gain de diversité) et prospectives
(ex. : mesure de I'impact du changement climatique).

1. Sandra Lavorel, membre de I’Académie des sciences, définit ’écologie fonctionnelle de la fagon suivante : « L’écologie fonctionnelle, propose
d’analyser la dynamique de la biodiversité et ses conséquences pour le fonctionnement des écosystémes en se concentrant sur les caractéristiques
physiologiques, morphologiques, reproductives ou comportementales des espéces, appelées traits fonctionnels. »
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@ Illustration conceptuelle de l'impact des perturbations anthropiques sur la diversité fonctionnelle des assemblages de poissons.
Au sein des assemblages redondants, le déclin de deux espéces sensibles de grande taille et de niveau trophique élevé conduit

a une diminution modérée de la richesse fonctionnelle car des caractéres fonctionnels similaires sont partagés par d'autres

espéces moins sensibles. Dans les assemblages non redondants, le déclin des deux espéces entraine une perte fonctionnelle
importante et une altération du fonctionnement de l'écosystéme en raison de la perte des prédateurs supérieurs.
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Ces différentes visions sortent généralement du cadre
strictement réglementaire de la DCE, mais sont suscep-
tibles d’apporter des éléments profitables a la gestion a
travers une meilleure compréhension du fonctionnement
des milieux et de leurs interactions avec les usages des
bassins versants.

De nouvelles mesures de la biodiversité,
guelques bases théoriques

Un nombre croissant d’études soulignent I'utilité des
approches fonctionnelles pour détecter I'impact des
perturbations sur les assemblages de poissons dans
I’ensemble des habitats aquatique (ex. : Sagouis et al.,
2017), y compris dans les environnements estuariens ou
lagunaires (ex. : Teichert et al., 2018). Si I'on considere
que l"assemblage des especes dans un milieu particulier
est la résultante de filtres environnementaux qui sélec-
tionnent les especes adaptées en réponse aux différentes
conditions environnementales naturelles ou d’origine
anthropique, il devient important de s’intéresser a ces
caractéristiques des especes que I’'on nomme les traits.
Dans ce cadre, les traits des especes sont utilisés pour
construire un espace multidimensionnel a partir duquel
plusieurs indices (par exemple, la richesse fonctionnelle,
I"homogénéité fonctionnelle et la divergence fonction-
nelle) peuvent étre calculés afin de convertir les distri-
butions et I'abondance des espéces en caractéristiques
fonctionnelles des communautés (Villéger et al., 2008).
Les indices développés, encore largement sous-exploités
dans la sphere opérationnelle, sont rassemblés sous le
terme de diversité fonctionnelle et refletent différentes
composantes des traits biologiques et morphologiques
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portés par les especes co-existantes (Schleuter et al.,
2010). Les traits fonctionnels sont directement liés aux
processus écosystémiques (traits d'effet) et/ou aux per-
formances des organismes dans un environnement chan-
geant (traits de réponse ; Hooper et al., 2005). Ainsi, les
traits fonctionnels peuvent étre décrits afin de refléter la
niche écologique des espéces ou encore la nature des
interactions avec I’environnement ou avec les autres
espéeces présentes dans |'écosysteme.

Ces indices synthétiques peuvent d’ores et déja étre
utilisés pour détecter des modifications dans la struc-
ture fonctionnelle des communautés en réponse a des
changements environnementaux ou a des perturbations
anthropiques (Mouillot et al., 2013). Par exemple, les
perturbations anthropiques peuvent filtrer les especes en
éliminant ou diminuant I'abondance des especes dont
les caractéres sont sensibles aux facteurs de stress. Cela
se traduit généralement par une convergence des traits
des especes et une chute de la diversité fonctionnelle
(Buisson et al., 2013). Ce patron d'homogénéisation
fonctionnelle se produit lorsque des especes sensibles
ont un role fonctionnel singulier dans la communauté
(figure @). Par exemple, le déclin local des prédateurs
adaptés au froid sous l'effet du réchauffement, tels que
les salmonidés dans les cours d’eau du Nord de I'ltalie,
conduit a une perte de richesse fonctionnelle et a une
dominance des especes généralistes (Stefani et al., 2020).
Cependant, dans les assemblages fonctionnellement
redondants, la perte d'espéces sensibles peut éventuelle-
ment étre compensée si des caracteres fonctionnels simi-
laires sont partagés par d'autres especes plus tolérantes
aux perturbations (figure @ ; Mouillot et al., 2014). Selon
I'hypothese d'assurance de la biodiversité, le maintien
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d’un niveau élevé de diversité et de la redondance fonc-
tionnelle augmente la stabilité des communautés bio-
logiques, ainsi que des processus écologiques qui leur
sont associés (Yachi et Loreau, 1999). Ce concept repose
sur I’hypothese qu’une forte variabilité de réponses aux
perturbations chez les espéces qui partagent des fonc-
tions similaires assure la résilience des écosystemes
apres perturbation en compensant le déclin d'especes
fonctionnellement redondantes. Selon cette hypothese,
I'influence de la perte d'especes sur le fonctionnement
de I'écosysteme est plus importante dans les assemblages
moins redondants, en particulier si des traits singuliers
sont soutenus par des especes vulnérables ou menacées
(Rosenfeld, 2002).

En conséquence, la préservation de la diversité et de
la redondance fonctionnelle apparait comme un enjeu
majeur dans le cadre de la gestion des écosystemes
aquatiques afin d’assurer la stabilité a long terme des
systemes soumis a des perturbations anthropiques mul-
tiples (Teichert et al., 2018).

Une sensibilité fonctionnelle différente
entre type d’habitat

Le réseau d’échantillonnage déployé dans le cadre de
la DCE couvre I"ensemble des masses d’eau de surface
continentales ; des habitats d’eau douce tel que les lacs,
retenues et rivieres, jusqu’aux zones cotiéres, notamment
les masses d’eau de transition. Bien que les méthodes et
les fréquences des inventaires biologiques puissent diffé-
rer entre le type de masses d’eau, les réseaux DCE offrent
une occasion rare de réaliser des approches compara-
tives sur I’ensemble du continuum terre-mer (Teichert
et al., 2017). En effet, les altérations anthropiques liées
aux usages du bassin versant peuvent conduire a des
modifications sur I'ensemble des secteurs et des habi-
tats situés en aval, y compris les zones estuariennes et
cotieres.

La protection des milieux aquatiques —Vulnérabilité
et sensibilité fonctionnelle des communautés de poissons

La redondance fonctionnelle est un des criteres per-
mettant d’évaluer la sensibilité fonctionnelle des com-
munautés de poissons a la perte d'especes et donc de
mesurer 'influence d’un déclin potentiel de diversité
sur le fonctionnement de I'écosysteme (Mouillot et al.,
2013). Nous avons montré, dans une analyse compa-
rative de différents types d’habitats continentaux, que
les assemblages de poissons dans les lacs et les rivieres
sont généralement plus sensibles a la perte d'especes
que les assemblages estuariens en raison de leur plus
faible redondance fonctionnelle (figure @ ; Teichert et al.,
2017). Par rapport a d'autres régions du globe, les assem-
blages de poissons d'eau douce d’Europe sont relative-
ment pauvres en especes en raison de l'intensité de la
derniere période glaciaire. Ce nombre réduit d'especes
est associé a un faible niveau de redondance fonction-
nelle, ce qui indique que les espéces co-existantes ont
tendance a exprimer différentes combinaisons de traits
écologiques (Stefani et al., 2020). Dans ce contexte, la
perte aléatoire d'une espeéce est susceptible d'entrainer
une forte diminution de la richesse fonctionnelle. Ce pro-
cessus est renforcé dans certaines catégories de riviéres,
telles que les tétes de bassins versants et les cours d’eau
méditerranéens, ol les assemblages sont classiquement
trés pauvres en especes et non redondants (figure @).
La richesse spécifique et fonctionnelle des assemblages
estuariens est généralement plus élevée que celle des
rivieres et des lacs, en raison d'une plus grande hétérogé-
néité des conditions environnementales. De plus, |'envi-
ronnement estuarien impose de fortes contraintes phy-
siologiques qui contribuent a augmenter la redondance
fonctionnelle, de sorte que plusieurs especes réparties le
long des estuaires partagent des traits fonctionnels simi-
laires (Villéger et al., 2012).

Ainsi, la comparaison des grands types de masses d’eau
soutient I'affirmation selon laquelle les écosystemes
pauvres en especes devraient nécessiter plus d'efforts

@ Estimation de la redondance fonctionnelle (paramétre sans unité, entre o et 1) des assemblages de poissons a partir des données du réseau de suivi
DCE sur les masses d’eau riviére, lac et transition. Les boites a moustaches représentent les tendances générales pour chaque systéme aquatique (Tous),

ainsi que les tendances pour les catégories de masses d’eau, c'est-a-dire les petits et grands lacs, les petits et grands estuaires, les tétes de bassin versant
(Amo), les cours médians (Moy), les riviéres de plaine (Pla) et les cours d’eau méditerranéens (Med). La redondance a été estimée a partir d'une combinaison
de cing traits, a savoir la taille des poissons, la position dans la colonne d’eau, le groupe trophique, l'habitat de reproduction et les capacités de locomotion.
Figure modifiée d’aprés Teichert et al. (2017).
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© La redondance fonctionnelle est un des critéres permettant d’évaluer la sensibilité fonctionnelle des communautés
de poissons a la perte d'espéces et donc de mesurer l'influence d’un déclin potentiel de diversité sur le fonctionnement
de l'écosystéme.

de gestion pour empécher la perte de fonction écolo-
gique, en raison de leur faible redondance fonctionnelle.
Néanmoins, une richesse élevée en especes ne peut a
elle seule garantir un tampon contre la perte fonction-
nelle, car certaines fonctions sont généralement prises en
charge par des especes uniques, méme dans des commu-
nautés extrémement riches.

De la redondance fonctionnelle
a ’évaluation de la vulnérabilité

La vulnérabilité d’un écosystéeme ou d’'une communauté
peut étre décrite comme l’interaction entre son niveau
d’exposition a des pressions d’origine anthropique, son
degré de sensibilité et sa résilience (Weillhuhn et al.,
2018). Cette vulnérabilité peut étre modulée par la capa-
cité adaptative des especes mais aussi par des éléments
externes tels que la réglementation ou la mise en place
de zones protégées. Dans un écosysteme, on s’attend a
ce que la sensibilité d’'une communauté a la perte d'une
fonction écologique soit d’autant plus importante que
des especes portant des fonctions uniques présentent un
fort risque de déclin et a ce que la résilience des com-
munautés soit plus importante lorsque chaque fonction
au sein de I’écosysteme est portée par plusieurs especes.
Il est ainsi possible, a partir des données acquises en
réseau, d’évaluer la sensibilité et la résilience d’une
communauté a partir du degré de redondance fonction-
nelle observé au sein des communautés. En paralléle,
un inventaire des facteurs de stress peut étre réalisé afin
de caractériser le niveau d’exposition des milieux aux
pressions d’origine humaine. Les pressions anthropiques
subies par les milieux aquatiques sont souvent multiples

@V. Pagneux - INRA

(ex. : eutrophisation, altération hydro-morphologique,
changement de régime thermique ou hydrologique,
especes exotiques) et doivent étre décrites de la maniere
la plus exhaustive possible afin de qualifier finement les
risques auxquels sont soumises les communautés. Cer-
taines pressions peuvent avoir des impacts trés locaux
(ex. : modification des berges) alors que d’autres vont
s’exercer a |"échelle régionale (ex. : intrants du bassin
versant), voire globale (ex. : réchauffement climatique).
Ces disparités dans la répartition des pressions peuvent
conduire a des variations spatiales marquées dans le
degré d’exposition au risque des especes, avec des diffé-
rences en fonction de la nature des masses d’eau.

Finalement, la superposition entre les cartographies
quantifiant la sensibilité et la résilience des communau-
tés et celle reflétant les pressions permet une évaluation
de la vulnérabilité fonctionnelle et de ses variations spa-
tiales a I"échelle d’un réseau hydrographique. La vulné-
rabilité des communautés peut étre quantifiée a I'aide
de méthodes d'analyse multicriteres (ex. : analyse topsis)
qui permettent de mesurer un compromis entre des cri-
teres accroissant la vulnérabilité (ex. : niveau de pres-
sions élevé et/ou multiples) et d’autres qui contribuent a
la diminuer (ex. : forte redondance fonctionnelle ; Par-
ravicini et al., 2014). Ce type d’analyse est également a
méme d’intégrer des informations additionnelles, telles
que l’existence de statut de protection ou de conser-
vation de certains sites (ex. : Réserves, Natura 2000,
ZNIEFF — zone naturelle d'intérét écologique, faunistique
et floristique) dont le mode de gestion est susceptible de
limiter les risques de perte en espéces ou encore une
réglementation spécifique conduisant a une protection
des habitats ou des especes (ex. : période de fermeture de
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la péche, stades de développement protégés). A I'image
des indicateurs d’état écologique, les analyses multicri-
teres de la vulnérabilité peuvent finalement fournir un
score (borné entre 0 et 1) permettant de quantifier le
niveau de vulnérabilité fonctionnelle d’une communauté
ou d'un écosysteme.

Ce travail s’est d’abord focalisé sur I’analyse des carac-
téristiques fonctionnelles des communautés de poissons
de cours d’eau, plans d’eau et estuaires. Il se poursuit par
I’analyse des caractéristiques fonctionnelles des autres
communautés concernées par les suivis DCE pour les-
quelles de riches jeux de données sont disponibles (phy-
toplancton et macrophytes notamment). Les différences
de sensibilité et de role fonctionnel entre ces commu-
nautés et les communautés piscicoles enrichiront I’ana-
lyse de vulnérabilité conduite avec les poissons. Une
meilleure caractérisation des facteurs de stress est aussi
en cours afin d’améliorer la qualité globale des futurs
indicateurs.

Intérét pour la gestion des milieux aquatiques

Alors que les évaluations DCE proposent des indications
sur |"état écologique et le niveau d’altération des com-
munautés, I'évaluation de la vulnérabilité au travers de la
redondance fonctionnelle des communautés fournit des
critéres quantitatifs pour estimer |'impact potentiel de la
perte d'especes sur le fonctionnement de |'écosysteme
au regard des pressions qu’il subit. Complémentaire
a I’évaluation de I’état écologique des milieux aqua-
tiques, le concept de vulnérabilité fournit une informa-
tion objective quant au devenir probable de cet état : un
haut niveau de vulnérabilité indiquant un risque élevé de
dégradation du milieu a la moindre perturbation. Cette
information se révele trés précieuse a I’aune de |’objec-
tif de non-dégradation de I'état des milieux aquatiques,
également fixé par la DCE.

Les ressources allouées a la protection de la biodiver-
sité sont souvent limitées, de sorte que les gestionnaires
doivent définir des zones prioritaires pour les investisse-
ments, notamment ceux de conservation. La richesse en
especes et la présence d’especes endémiques sont sou-
vent utilisées pour définir les stratégies de conservation,
mais plusieurs études ont souligné la faiblesse de I'utili-
sation unique des criteres de diversité taxonomique pour
évaluer l'impact des menaces sur le fonctionnement des
écosystemes (Mouillot et al., 2014; Parravicini et al.,
2014). lintégration des caractéristiques fonctionnelles
des communautés peut étre utilisée en complément des
criteres habituels pour la définition de plan de gestion
ou lors de la définition de statut de conservation afin
de prioriser les sites a protéger face a des perturbations
environnementales, en se concentrant sur les processus
écosystémiques. Les efforts de conservation peuvent étre
ordonnés en faveur des communautés sensibles soumises
a une forte intensité de menaces. Sans opposition avec
les approches taxonomiques, I"approche fonctionnelle
permet donc de combler une lacune des approches clas-
siques de préservation de la biodiversité qui ne prennent
pas assez en compte la dimension fonctionnelle et le role
des especes dans le fonctionnement des écosystemes,
alors que c’est exigé par le code de I’environnement (ex. :
artL210-1).
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Au-dela des approches larges échelles ou par grand type
d’habitat, I’étude des mécanismes a |'échelle du bassin
versant est souvent indispensable car les réponses éco-
logiques aux forcages environnementaux sont souvent
site-spécifiques. En effet, les multiples pressions anthro-
piques agissant a I’échelle des bassins rendent difficile
I"extrapolation des réponses écologiques en raison des
phénomenes de synergie (renforcement positif de pres-
sions cumulées) ou d’antagonismes (atténuation de I'im-
pact de pressions cumulées). Dans ce contexte d’incer-
titude, le maintien d’une diversité fonctionnelle, riche et
redondante, supporte un principe de précaution visant a
accroitre les possibilités écologiques de faire face a une
modification des conditions environnementales. l
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