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Résumé

Des mesures efficaces de gestion et de restaudg®habitats piscicoles devraient
considérer I'arrangement spatial des différentsitaeb ressources et la localisation des
populations sources. Comme peu de méthodes opératies sont disponibles pour étudier
ces guestions, une approche « paysage aquatigsiepraposée, couplant les concepts de
I'écologie du paysage et de I'écologie des cowaul’Elle permet d’étudier 'influence de la
structure spatiale et de la connectivité fonctidlenges habitats aquatiques sur I'organisation
des populations de poissons d’eau courante.

Pour quantifier la structure spatiale des habaat#férents niveaux d’organisation
(tache d’habitat ressource, aire d’activité jougral ou aire de population locale), diverses
méthodes d’analyse spatiale ont été utilisées.sEdlent testées pour deux especes de
cyprinidés Barbus Barbuset Chondrostoma nasysur des biefs naturel et aménagé de la
Seine. La capacité des méthodes a détecter I'eédfeéq variabilité hydrologique et du degré
d’aménagement sur la composition et la configuraties habitats ressources est étudiée.

L'utilisation de données piscicoles issues de pé&@éhectriques a permis de valider
la fonctionnalité des cartes d’habitat ressource.distribution longitudinale dans le bief
naturel est agrégée dans des taches voisines @hdhilimentation et semble correspondre
aux domaines vitaux de populations locales de sp&oes. Leur présence est aussi expliquée
par la complémentation entre les taches d’habisdintentation et de repos.

Cette approche peut permettre d’évaluer le degutiédation et de fragmentation

des taches d’habitats piscicoles et hiérarchisemiesures de préservation et de restauration.

Mots-clés : Cartographie d’habitat, fragmentation, complémigona SIG, écologie des

poissons, structure spatiale, restauration.



Summary

Effective management and restoration of habitatstoeam fish should consider
how the different resource habitats need to bengeaw spatially and the location of source
populations. As few operational methods are avilab study these issues, we propose a
riverscape approach based on landscape ecologystegsin ecology concepts. It aims at
studying the multi-scale relationships betweendpatial pattern of fish habitat patches and
processes depending on the fish movements. To iGuapiatial patterns at nested levels
(patch of resource habitat, area of daily actigiteand area of sub-population), we calculate
their composition, configuration, complementatiomd aconnectivity with multiple spatial
analysis methods: patch metrics, moving window migland least cost modelling.

Two cyprinid speciesBarbus barbusandChondrostoma nasysind two reaches of
the Seine River (France) were used to test thierscape approach. Relevance of some
metrics and methods of landscape ecology to ddieatffects of flow variability and human
alterations on fish habitat composition and confidion is demonstrated.

Using electrofishing data, we validate the funddidty of the resource habitat maps
for both species. The longitudinal pattern of thdistribution in the natural reach is
aggregated in the neighbouring patches of feedatutdt, which seems to match home range
of local population of these species. The role @hplementation and supplementation of
resource habitat in the presence of species is ugmaded. This approach helps evaluating

impacts of habitat alteration and isolation andptises preservation and restoration policies.

Keywords : habitat mapping, fragmentation, complementationS,&Gtream fish, spatial

pattern, restoration.
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Introduction

Introduction

Contexte général: conservation des poissons d’eau

courante dans les cours d’eau aménagés

Diversité des écosystemes fluviaux

La distribution de la biodiversité dans les écolysts d’eau douce est différente de
celle des écosystémes marins ou terrestres. Leawésdydrographiques et les lacs ont une
structure en «iles » dont une des implicationdestdrt taux d’endémisme. La diversité des
vertébrés y est importante et en particulier cdlbs poissons d’eau douce dont 41 % des

especes décrites sont concentrés sur 0,01 % des eareaux de la planete (Juma, 1998).

Parmi les écosystemes d'eau douce, les milieuxiafxv naturels sont des milieux
dominés par un régime fréquent de perturbatiorss,alila dynamique hydrologique, et
considérés en eéequilibre dynamique (Amoros et Pd#®93). Leurs structures physiques
résultent de processus géomorphologiques et hygigqules qui agissent a différentes échelles
spatiales et temporelles (Bayley et Li, 1992). kadations d’intensité des flux d’eau et de
sédiments, agissant dans les dimensions longitiedin&atérales, verticales et temporelles,
génerent une hétérogénéité spatio-temporelle ddeumi Elles permettent aussi leur
interdépendance et la connectivité¢ hydraulique tgdfosysteme fluvial (Amoros et
Bornette, 2002). Cette connectivité hydraulique @asiciale pour de nombreux processus
comme le propre fonctionnement de I'hydrosystéemasiague les flux de matiéres et
d’organismes (Pedroli et al., 2002).

sz

A I'état naturel, des niveaux élevés d’hétérogénépatio-temporelle, associés a une
connectivité structurelle et a I'existence de nosalarécotones (Bretschko, 1995), font de ces
milieux des environnements ou la richesse spédcifiggt trés élevée. La répartition de cette
richesse dans les milieux fluviaux semble suivigpothese de perturbation intermédiaire
(Connell, 1978), ou un grand nombre d’especes peuvirer les conditions de perturbation
mais aucune ne peut dominer le peuplement. Ell@rafjpmaximale dans les secteurs de
cours d’eau a méandres ou les milieux fluviauxéatfipiviaux sont variés. La productivité y
est importante ainsi que la connectivité hydrologidatérale par le biais des crues de grande
ampleur (Ward et al., 1999).
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Introduction

Pressions anthropiques

Cependant, les milieux fluviaux et les lacs fonttipades écosystémes les plus modifiés
de la planéte en relation avec les multiples aésvihumaines qui s’y déroulent et la demande
croissante sur les ressources en eau. La plupagrdeds fleuves du tiers nord de la planéte
est altérée par la fragmentation longitudinale atérhle et par la régulation des débits
(Dynesius et Nilsson, 1994). C’est particuliereméntcas pour les rivieres européennes
(Petts, 1989) qui sont considérées comme des déossys a hauts risques (Noss, 2000),

notamment la Seine, intimement liée a la mégalopatesienne (Boét et al., 1999).

Dans les zones anthropisées de ces grands fldiaragnagement et de la gestion des
lits fluviaux a différentes échelles spatiales jutuen réle dans I'altération et la fragmentation
des milieux aquatiques (Ward et Stanford, 1995&f kndiguements et les rectifications
modifient le tracé des cours d’eau, les bergeédriisent la connectivité latérale ; les barrages
diminuent la connectivité longitudinale et la régidn des débits modifie la dynamique
fluviale, a l'origine de la mosaique des miliewuatiques (Junk et al., 1989; Richards et al.,
2002). Tous ces impacts conduisent a une pertemelexité structurale et a la réduction de
I'hétérogénéité spatio-temporelle des milieux aguats (Ward, 1998). Aux effets internes
aux cours d’eau s’ajoutent les effets liés a I'esdg bassin versant dont le cours d’eau est le
réceptacle (Kelly et al., 1998 ; Allan, 2004).

bY

Ces pressions anthropiques sur les milieux natuagissent a diverses échelles
temporelles en fonction de la durée de la pertighait de la réponse des organismes. Elles
peuvent mettre en jeu un ou plusieurs types deupations : perturbation courte (pollution
accidentelle), perturbation longue (constructiomndbarrage, changement climatique) ou
perturbation de type catastrophe (Underwood, 19®gn que la premiére soit un
changement environnemental de courte durée ettmde de longue durée, les deux peuvent
avoir des effets a long terme et des modificatioéversibles qui dépendent de l'inertie et de
la résilience des populations. Les multiples aliéns que subissent les cours d’eau dans le
temps et I'espace ont donc des conséquences sespgeses aquatiques en lien avec (i) leur
utilisation des milieux aquatiques pour réalisarrleycle de vie, (ii) la biologie de leurs

populations et (iii) leurs capacités de mouvements.
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Introduction

Les poissons d’eaux douces sont non seulemenbiggrde vertébrés le plus diversifié
avec presque 10 000 espéces décrites, mais aysisislenenacé avec plus de 20 % de ces
especes ayant un risque d’extinction future (Leely Moyle, 1998). 35 familles sur
111 recensées contiennent au moins une espéece érenais aucun lien entre des traits
écologiques particuliers et le risque d’extinctiva été montré (Duncan et Lockwood, 2001).
Les poissons d’eau courante sont des indicatealsdigues d’un grand intérét. Leur position
est intégrative des conditions de milieu en hautladehaine trophique des écosystemes
aquatiques et leur variété reflete une gamme dfi@sde conditions environnementales
(Moyle et Leidy, 1992). lls sont actuellement cli®isomme indicateurs biotiques du bon état
écologique des cours par la Directive Cadre Eunop&sur 'eau (DCEE) et dans ce cadre un
« indice poisson » a I'’échelle de I'Europe a ét@ppsé (Pont et al., 2006). Leurs valeurs pour
les sociétés humaines sont amplement reconnuesitaotenme ressource trophique,
ressource de biodiversité ou valeur patrimonialerpa gestion des milieux aquatiques
(Ormerod, 2003). Le déclin des populations de poissli’eau courante est le résultat d’effets
multiples et cumulatifs a court et long termes cariendégradation des habitats aquatiques,
I'introduction d’especes exotiques, la pollution l&xploitation commerciale (Moyle et
Leidy, 1992).

Parmi ces effets, les altérations physiques somtlidgounées dans 93 % des déclins
d’especes (Juma, 1998). Parce que ce sont dessimganmobiles, au cycle de vie complexe,
les poissons d’eaux courantes sont sensibles ageadiation et a la fragmentation de leurs
différents habitats aquatiques. La réduction diailee et de la qualité de ces habitats et leur
isolement par divers obstacles affecte la viabdiééleurs populations. En effet, la réduction
de la taille des populations locales et la ruptle® voies de migration et de dispersion accroit
le risque d’extinction (Rabeni et Jacobson, 198aras et al., 1994; Morita et Yamamoto,

2002). En Europe, 42 % des espéces de poissonsabeae sont menacées (Juma, 1998).

Conservation de la faune piscicole

La prise de conscience de cette perte de richgesafique conduit les décideurs a
demander aux chercheurs de fournir des principastidhs aux échelles de gestion qui sont
en général plus larges que la plupart des étudestificues écologiques (Baudry, 1992). Les
différents enjeux sociaux liés aux milieux aquadsiUluviaux (aménagements, pollution,
ressources en eau, maintien d'une diversité pisginécessitent en effet le développement de
méthodes de gestion intégréeminimaa I'échelle de secteurs de cours d’eau, ou auxraau

niveau des bassins versants. La gestion de cesusgchvec la conservation des especes
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piscicoles pour objectif, implique principalemerda protection et la restauration (ou
réhabilitation) des habitats aquatiques ainsi caerdstauration de la connectivité (ou
continuité) biologique (Schiemer et Waidbacher, 229€Cowx et Welcomme, 1998). La
définition de principes de protection et de resitian efficaces est rendue difficile par la
complexité et les diverses échelles impliguéesmposent des limites de validité aux actions
de gestion (Annexe 2). L'échelle de gestion souvemttrainte par des considérations
economiques, doit cependant étre adaptée au domitaheles espéces pour tenir compte de
toutes les ressources nécessaires a leur cycldedéAmwsi, raisonner la restauration des
habitats & I'échelle des segments®10° m) ou des bassins versants est sans doute plus
pertinente pour la viabilité des populations que meesures locales déconnectées de leur
contexte (Rieman et Dunham, 2000 ; Fausch et @02 2 Rabeni et Sowa, 2002). Parmi les
facteurs importants qui contribuent au succes oliééhec de la restauration locale
(10%-10° m) d’un type d’habitat, son contexte spatial jaerdle majeur. En particulier, les
obstacles a la colonisation de cet habitat, I'exise d’habitats sources de colonisateurs ou les
changements temporels d'utilisation de divers laddbitessources, font partie des processus
majeurs (Bond et Lake, 2003 ; Pretty et al., 2003).

Concernant le bassin de la Seine, la réductionl@isoninement des cours d’eau et le
rétablissement de la libre circulation des poissmmg mentionnés dans le Schéma Directeur
d’Aménagement et de Gestion des Eaux (SDAGE) Sdorenandie (1996). Les opérations
réalisées concernent essentiellement I'équipemenbdrrages par des passes a poissons pour
les grands migrateurs (saumon). Les autres eft@rtprotection et de restauration des cours
d’eau ont été largement orientés depuis 30 ans laelhgtte contre la pollution avec des
améliorations sensibles (Boét et al.,, 1999), alpue les altérations physiques souvent
irréversibles ont peu fait I'objet de restauratioDgpuis I'entrée en vigueur le 22 décembre
2000 de la Directive Cadre sur I'Eau de I'Union apgenne (DCEE), centrée sur la
préservation du milieu naturel et de son état épgle, les actions territoriales de
restauration sont encouragées. Dans ce cadre,réxtidbn Régionale de I'Environnement
(DIREN) Tle-de-France a initié une demande de regtie finalisée sur la Seine, avec
I'objectif de hiérarchiser les secteurs stratégigqde restauration physique dans les cours

d’eau aménagés.
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Problématique scientifique

Dans ce contexte d’altération des habitats, unegdestions clés pour conserver a long
terme les peuplements de poissons est de compriesdeteurs et les processus écologiques
responsables de leur distribution spatiale. Cettestipn est complexe car elle nécessite
d’intégrer I'hétérogénéité spatio-temporelle duietilaquatique et la réponse des organismes
a ces « patrons d’habitat » (tabitat templetau sens de Southwood (1977)). Cette forte
hétérogénéité spatio-temporelle des hydrosystéleadx influence notamment les niveaux
d’organisation des populations et des peuplemé&dbrier et Poff, 1997). Parmi les facteurs
clés déterminant la distribution spatiale des paiahs de poissons (physico-chimie,
ressources trophiques et interactions biotiquasgtruicture physique joue un réle déterminant
chez ces organismes mobiles occupant des milietgsvaendant de longues périodes de
temps (Wasson et al., 1998). La persistance deslgtams de poissons d’eau courante est
ainsi influencée par (i) la quantité d’« habitadisponible pour un individu et une population
locale, et par (ii) les comportements de mouvemeessindividus.

Il est important de définir quelle définition de«habitat » est utilisée car elle
conditionne I'ensemble du travail. Classiquemems hydro-écologistes entendent par
« habitat » : la structure physique et sa dynamiggergues et utilisées par les organismes.
Cependant, bien que les relations entre la streiqibysique et les poissons permettent des
inférences sur leurs besoins en certains typebabitats » (ou milieux), elles renseignent peu
sur les types d’« habitats » nécessaires a unitudpendant son cycle de vie ou au maintien
d'une population (Rosenfeld, 2003). Nous avons sihta définition opérationnelle de
I'« habitat » de Hall et al. (1997)The resources and conditions present in an areat th
produce occupancy — includingurvival and reproduction — by a given organisnCette
définition, proche du concept d’habitat basé ssréssources (Dennis et al., 2003), considere
I'habitat comme un ensemble de taches de ressonéoessaires a la réalisation des diverses
fonctions (alimentation, refuge, reproduction...) gant interconnectées par des mouvements
a différentes échelles de temps et d’espace. @etaspond a 'unité fonctionnelle définie par
Schlosser (1995) dans son modele de paysage dymanfipus utilisons dans la suite du
manuscrit le terme « habitat ressource » commesdigle des taches de ressources qui
permettent la réalisation d’'une fonction vitaleabliat d’alimentation, habitat de repos ou

habitat de reproduction.
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L'utilisation de différentes taches de ressouragssstuables ou non substituabléa
des mouvements est appelée supplémentation et éoraptation respectivement. Celles-ci
font partie des processus écologiques qui agisséathelle de paysages, avec les relations
sources/puits et les effets de voisinage (Dunningak, 1992). Ces concepts de
complémentation et de supplémentation ont étéséslipour comprendre ['utilisation de
I'habitat, les mouvements et la distribution de signde certaines espéces des écosystémes
terrestres, particulierement les batraciens, lesdyrerbivores et les insectes (Delettre et
Morvan, 2000; Ouin, 2000; Joly, 2001; ChoquendRescoe, 2003; Ouin et al., 2004). Ces
processus écologiques peuvent étre importantslpalynamique de population des poissons
d’eau courante (Schlosser, 1995 ; Kocik et Feri€®8 ; Baxter, 2002; Dunham et al., 2003).
Les notions présentées sont indissociables desartenpents individuels de mouvement et
de choix des taches de ressources pour ces orgamisrabiles (Wiens et al., 1993). La
possibilité de mouvement des individus dans lesaggs est prise en compte a travers le
concept de connectivité fonctionnelle (Baudry etfiden, 1988).

La prise en compte de la structure spatiale eh@emhnectivité des habitats au sein de la
mosaique du paysage comme facteur agissant spelggements est un des fondements de
I'écologie du paysage ; elle s'intéresse, entr@eayutaux écosystémes anthropisés (Burel et
Baudry, 1999). L'intégrité des unités fonctionnslleu « habitat » ne doit donc plus
seulement étre évaluée en termes de quantité destale ressources disponibles mais aussi
en terme de structure spatiale (Schumacker, 1998¢ econnectivité fonctionnelle de ces

taches de ressources en lien avec la fonctionargdo (Ims, 1995).

Cette approche est maintenant jugée indispensableeameilleure connaissance des
milieux fluviaux (Wiens, 2002) et a I'amélioratiode la conservation des organismes
aquatiques et des poissons en particulier. Le cdi@au devient un « paysage aquatique
spatialement continu et hétérogéne » (Rabeni eaS2O02; Wiens, 2002 ). Cependant, cette
approche est délicate a cause de la nature tréamigune des milieux aquatiques et de

I'influence du débit sur les mouvements des orgaass(Palmer et al., 2000).

Ainsi, notre problématique principale est l'inflieende la structure spatiale et de la
connectivité fonctionnelle du milieu aquatique Barganisation des populations de poissons

d’eau courante.
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Objectifs et plan de la these

Le premier objectif de cette thése est de proposer approche globale qui rende
opérationnelle I'étude de l'influence de la struetspatiale des habitats aquatiques sur la
distribution des poissons. Cet objectif méthodalogi s’appuie sur I'analyse des influences
conceptuelles réciproques entre I'écologie des scalieau et I'écologie du paysage. |l
implique d’adapter, voire de modifier les conceptggthodes et outils de I'écologie du
paysage pour quantifier la structure spatiale deleis de ressources utilisées par les espéeces
de poissons d’eau courante. Nous privilégions Excde métriques et de méthodes simples
ayant une signification écologigue pour rendre dengje I'utilisation des habitats ressources
et des processus impliguant le mouvement. Cettgtaiilan et le choix des méthodes doivent
aussi permettre de quantifier les impacts anthtmgsget de proposer des meéthodes
opérationnelles pour leur conservation a long terRare le pont entre la recherche et la
gestion nécessite de développer ces méthodesécheles de I'ordre des segments de cours
d’eau (16-10°m) et implique des contraintes méthodologiques lgupentaires.

Ce travail d’adaptation au milieu aquatique doiitabuer a I'élargissement du concept
de « paysage » en écologie, puisque le « paysdgaggatique » du poisson ne nous est pas
directement visible. Il pourrait par exemple alirregria réflexion sur le concept de mosaique
de taches de ressources et I'importance de leuasiores spatiales (supplémentation et

complémentation) pour définir I'habitat supportante population locale.

Le second objectif est d’évaluer la capacité dethaues proposées a rendre compte de
la distribution des espéces par I'étude de leuonée a la composition et a la configuration
spatiale de leurs habitats ressources. Nous aviérar¢hisé le role du contexte spatial des
taches de ressources par rapport aux conditiorsquies locales. Les métriques et méthodes
d’analyses spatiales sont testées pour leur cgpacéndre compte des processus écologiques

impliquant le mouvement entre des taches de resssur

Ces objectifs sont des préalables au développedeméthodes d’aide au choix de

sites a restaurer pour la conservation des poigbeas courantes menaces.

Le rapport de these est structuré en trois chapiteesynthese et quatre articles publiés
ou soumis présentés en Annexes. Certaines métlebaésultats, détaillés dans les articles,
sont synthétisés dans les chapitres.
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Le Chapitre 1 présente les concepts clés de I'§mldes cours d’eau, de I'écologie des
poissons d’eau courante et de I'écologie du paygagaous ont servi a définir une approche
adaptée a la problématique scientifique. Nous aeossite choisi de tester cette approche sur

une plaine alluviale du bassin de la Seine poux @spéces de cyprinidés d’eau courante.

Le Chapitre 2 décrit les choix méthodologiquesiséal pour représenter et quantifier la
structure spatiale dynamique des habitats ressode® poissons d’eau courante a différentes
échelles. lls font I'objet de 'Annexe 1. Puis, geti sont appliqués a deux biefs de la plaine
alluviale de la Bassée pour le barbeBarbpus barbugset le hotu Chondrostoma nasysUne
partie de I'analyse spatiale des habitats resssudeeces deux espéces est détaillée dans
I’Annexe 3.

Dans le Chapitre 3, nous étudions la pertinenceead@ines des méthodes d’analyse
spatiale pour décrire la distribution des espécebaeson avec la fonctionnalité des habitats
ressources. En particulier, le réle de la fonctait@ des habitats d’alimentation et de la
complémentation de deux habitats ressources glisti@dbution spatiale des espéces choisies

est détaillée dans I'’Annexe 4.
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Chapitre 1 - Bases conceptuelles et modeles d’étude

Chapitre 1 - Bases conceptuelles et

modeles d’étude

1 Bases conceptuelles

1.1 Les hydrosystemes fluviaux

1.1.1 Systémes linéaires et hiérarchiques

Les cours d’'eau sont des écosystémes linéairese garils ont un faible rapport
largeur sur longueur, comme les écosystémes de.Hmdorment un réseau hydrographique
ou chaque cours d’eau n’est en général représentles cartes que par une ligne dont la
largeur est considérée comme négligeable. De peildemajeur de vecteur que joue I'eau
dans ces milieux, ce réseau est le lieu de fluentés, des parties amont vers les parties aval.
Ainsi, une particularité des milieux d'eau couraest d’avoir une topologie de graphes
orientés, tres différente des topologies euclidesnties milieux terrestres (territoire agricole,
bocage, forét). Dans cette optique, le premier egphmajeur des systemes d’eau courante, le
concept de continuum fluvial (RCC) (Vannote et B980), a été développé en rapport avec la
dimension longitudinale du cours d’eau. Le coumad’ est alors un continuum sujet a des

changements graduels amont-aval des diverses camtpege I'écosystéme.

Les cours d’eau sont des écosystemes hiérarclasés continuum aquatique et les flux
de matiéres et d’organismes font le lien entrenlesibreuses échelles spatiales des cours
d'eau (Décamps et lzard, 1992). Leur organisatitdrahchique est percue comme un
emboitement de différents niveaux ou comme une siifiltres (Poff, 1997). Frissell et al.
(1986) ont proposé une structure hiérarchique, asoarent utilisée pour les milieux d’eau
courante : de l'aire biogéographique au bassinavrdype de vallée, trongon, segment,
secteur, faciés et microhabitat (Figure 1.1). Confengtructure physique des hydrosystéemes
résulte de divers processus hydro-géomorphologig@gssant a des échelles de temps
variables, la dimension spatiale est intimementatée a la dimension temporelle. Ce lien des
échelles spatiales et temporelle est la base theétaie de la hiérarchie (Allen et Starr, 1982).
Elle postule qu'un processus a court terme estliggcadans I'espace alors qu’un processus
long terme s’étend sur une large étendue spatildleautre postulat important est que les
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niveaux hiérarchiques supérieurs imposent desaiotds aux niveaux inférieurs et que ceux-

ci imposent des conditions limites.
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Figure 1.1 — Hiérarchie spatio-temporelle de ladttre des hydrosystemes d’eau courante
(d’aprés Frissell et al. (1986)). En couleur, lesatles privilégiées dans ce travail.

1.1.2 Hétérogénéité longitudinale et latérale

Si le concept de continuum fluvial a beaucoup aggpa la compréhension du
fonctionnement global d’'un cours d’eau, chacundests la réalité divisé longitudinalement
en de multiples unités limitées par des discontisuiUn exemple simple est la discontinuité
naturelle introduite par l'arrivée d’'un affluentuigpar apport d’eau et de sédiments, peut
changer radicalement les conditions a laval de clanfluence. En particulier, la
reconnaissance des discontinuités longitudinalegrgés par les barrages a conduit a la
formalisation duSerial Discontinuity ConcepiSDC) (Ward et Stanford, 1983). Au méme
moment, l'introduction de la théorie des tach@at€¢h Dynamics (Pringle et al., 1988;
Townsend, 1989) dans le concept de continuum fluwigermis une meilleure prise en
compte des caractéristiques de ces discontinuités womme des écotones (Bretschko,
1995). Ce concept conduit aujourd’hui a I'idée ghaque secteur de cours d’eau est unique
car il résulte d'une combinaison et d’interactiamsiques entre les niveaux hiérarchiques

supérieurs auquel il appartient (Poole, 2002). Alitsydrosysteme devient un systeme
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emboité de taches dynamiques a chaque niveau dii&grae exprimé par le concept de
Hierarchical Patch Dynamic¢HPD) (Wu et Loucks, 1995), lequel peut servircdére pour

comprendre les liens multi-échelles des hydrosyssgiRoole, 2002).

La vision linéaire des interactions et des fluxndatiére et d’organismes s’est révelée
incompléte pour les plaines alluviales larges damtégrité écologigque dépend des flux dans
les dimensions latérale et verticale (Amoros ets?@893). Dans ces milieux, les interactions
latérales et verticales entre les éléments de kaigae fluviale ont été formulées a I'aide du
Flood Pulse ConcepfJunk et al., 1989; Tockner et al., 2000) etHiyporheic Corridor
Concept(Stanford et Ward, 1993). L8erial Discontinuity Concepést alors étendu a la
dimension latérale (Ward et Stanford, 1995b).

1.1.3 Connectivité hydraulique

Toutes les interactions hydrodynamiques entre ilesrsléléments du cours d’eau et de
sa plaine alluviale dans les dimensions longitudmadatérales, verticales et temporelles ont
été formalisées par le concept de connectivitéduyldue Hydrological Connectivity (Petts
et Amoros, 1996; Amoros et Bornette, 2002). L’impaoce relative de chacune de ces
composantes de la connectivité hydraulique en ahpqint du réseau hydrographique est liée
a la structure physique du cours d’eau aux diveéntelles spatiales, laquelle a son tour

détermine la composition des communautés (Poo(2)20
1.2 Ecologie des poissons d’eau courante

1.2.1 Structure spatiale des populations de poissons

Bien que les aires de répartition des espécesideqns d’eau courante puissent former
de grands ensembles biogéographiques, ils sonbdé& aux réseaux hydrographiques
considérés comme ayant une structure en «ilesnsi,Adans ce type de milieux, les
populations de poissons sont spatialement striegucar distribuées dans un ensemble de
secteurs de cours d’eau plus ou moins fragmentles fieuvent étre considérées comme des
populations spatialement sub-divisées (Blondel,5198u des métapopulations (Hanski,
1991). Les métapopulations étant caractériséesdpafaibles taux de dispersion entre
populations locales. Divers modéles de structurendtapopulation ont été proposés a partir
de celui de Levins (Levins, 1969), notamment emg@né en compte un nombre fini de sites
géoréférences, de tailles et de connectivités masa(Hanski et Gilpin, 1997) (Figure 1.2).

Les populations sub-divisées sont des populationtaehes d’habitats fragmentés (Figure 1.2

23



Chapitre 1 - Bases conceptuelles et modeles d’étude

D) pouvant fonctionner comme des métapopulatiohsnskes taux de dispersion (Wiens,
1997). Certains modeéles sont basés sur les difféseantre les habitats (Burel et Baudry,
1999) : ainsi le modele source-puits décrit une ap@pulation dans laquelle le taux
d’accroissement est supérieur a 1 dans les soudgimms, appelées sources, et inférieur a 1
pour les autres, appelées puits (Pulliam, 1988).rhedéeles ont l'intérét d’étre définis par la
structure des taches d’habitats pouvant accuddlrpopulations locales et non pas seulement
sur la distribution des individus. Une tache nooup&e pourra étre colonisée a un moment

donné et servir au maintien de la population totale

Figure 1.2 — Différents types de métapopulationstcteés pleins : tache occupée ; cercles
vides : tache vacante ; pointillés : limites dedgulation ; fleches : dispersion. A : classique
(Levins) ; B: continent-ille ; C: métapopulatiorésédquilibrée ; D: en tache d’habitat
fragmenté ; E : combinaison des cas précédentsstricture potentielle théorique en cours
d'eau ; G : structure potentielle spatialement iexpl en cours d’eau, la composition de la
matrice influence la dispersion (modifié d’apregrisan et Taylor (1997) et Wiens (1997)).
Lorsque les especes ont des exigences qui lesntemba certaines parties des cours
d’eau, des populations locales peuvent alors fordesr unités isolées. Par exemple, des
bassins versants d'altitude supérieure a 1600 nmt s@finis comme propices a des
populations locales de truit&4lvelinus confluentlislls sont alors d’autant plus occupés par

'espéce que le bassin versant est grand et prdthre autre bassin versant (Dunham et
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Rieman, 1999). Des espéces en danger d’'extincthon garfois constituées de quelques
populations aux faibles effectifs comme I'Apratigel aspey qui occupe seulement 4

bassins versants isolés du Rhone (Changeux et F398).

Si pour certaines especes la structure en popudatarales isolées est claire, d’autres
especes largement réparties dans les réseaux pgueésanter des structures en populations

subdivisées ou en métapopulations (Figure 1.3).

Population sub-divisée Population source/puit Population fragmentée

=%=< Individus adultes g Habitat intact occupé :
population locale «source »

+ Jeunes de I'année . - )
Habitat altéré occupé :

¢ Echange dindividus population locale « puit »

Habitat altéré non occupé
----9 Faible tauxd’échange d’individus

CLELIN
Nd ‘s
]

: : Habitat disparu

BT e

Figure 1.3 — Type de population en fonction du detjaltération de I'habitat (habitat = toutes
les ressources nécessaires a I'accomplissemengati de vie selon la définition de Hagt
al. (1997)).

Peu de preuves de I'existence de réelles structmenétapopulation existent pour les
poissons, mais des structures en populations sgbdi interconnectées par des échanges
d’individus d’intensité variables sont cependansesiiées (Lucas et Batley, 1996; Johnston,
2000). Plusieurs espéces de truites nord-amérgaipeur lesquelles les frayeres et les
habitats de croissance des jeunes sont limitéspatits cours d’eau (ordre 1 a 3), peuvent
présenter une structure en populations subdiviséesis aucune extinction locale n’est
observée (Rieman et Dunham, 2000). Le modéle giasgiLevin) ne semble pas adapté aux
especes d’eau courante car la position dans |leemtaaimont-aval influence la dynamique de
colonisation/extinction (Gotelli et Taylor, 1999)Les exemples de structures en
métapopulation observée pour des salmonitiéslfo huchoet Oncorhynchus tshawytscha
semblent plutdt de type source / puit (Schmutauegwirth, 1999) (Figure 1.3).
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Lorsque les activités humaines fragmentent longitaldment et latéralement les cours
d’eau, le passage d'une population sub-diviséeeamétapopulation de type source/puit ou
fragmentée est envisageable par réduction desd&genes (Figure 1.3). L'étude de la
structure génétique permet de mettre en évider®eedtuelles divergences génétiques entre
populations. Par exemple, les populations de chewvdii Rhéne présentent un isolement par
la distance sur 100 km dans les systemes les nu@nsirbés ainsi qu’'une divergence
génétique entre des populations situées en amoen etval d’'un barrage vieux de 45 ans
(Laroche et al., 1999).

1.2.2 Sélection des ressources pour ces especes mobiles

La sélection des ressources par les poissonséatdhique. Elle dépend d’'une série de
processus conditionnés par les échelles spatioetasitgs définies dans les hydrosystemes
(Bayley et Li, 1992) et par la connectivité de bngsystéme a ces échelles (Schmutz et
Jungwirth, 1999) (Figure 1.4). A une échelle biagr@phique, la capacité de dispersion entre
réseau hydrographique et de colonisation d’'un tessgarographique conditionne l'aire de
répartition des espéces et la richesse de la fpigogcole. Un exemple est donné avec le
gradient décroissant de richesse Est-Ouest (DaRbhbeRhbéne-Seine) observé aujourd’hui
en Europe, qui résulte d'une recolonisation poatigire a partir du refuge Danubien
(Belliard, 1994). Aux échelles comprises entre tars d'eau et le bassin versant, la
dispersion entre populations locales joue un raéllesda formation et le fonctionnement des
populations subdivisées ou métapopulations. Aueléehcomprises entre le micro-habitat et
le segment, les mouvements journaliers et les mgsa saisonniéres conditionnent la
réalisation du cycle de vie (Figure 1.4). Le terdee mouvement est utilisé pour tous les
déplacements courants concernant un ou plusiedisgidaos ; celui de migration lorsqu’il
s’agit d’'un mouvement de masse dirigé, ayant uéguience de retour annuelle ; et celui de
dispersion lorsqu’il s’agit d’individus quittantde population locale de naissance (Begon et
al., 1996).
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Aire de répartition
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Figure 1.4 — Hiérarchie spatio-temporelle de leed#&n des ressources chez les poissons
d’eau courante et types de mouvements impliquépi(i@d de Frissell et al. (19865chmutz

et Jungwirth (1999); et Habersack (2000)). En amlées échelles privilégiées dans ce
travail.

Le cycle de vie des poissons est complexe et rdqiiiers types de milieux aquatiques
pour chaque stade de développement (larve, juvénigulte) et pour chaque type d’activité
(alimentation, reproduction, protection) (Figur&)l.La période embryonnaire se caractérise
par une nutrition sur les réserves de I'ceuf alars la larve commence a se nourrir dans le
milieu. Le juvénile ressemble a l'adulte mais iest pas encore capable de se reproduire.
Ainsi, les principales contraintes exercées pamii®nnement sur les stades ceuf et embryon
sont I'oxygénation et la protection, lesquellestsassurées par le choix des sites de ponte. A
partir du stade larvaire, la relation avec I'enmmement est principalement nutritionnelle et
vise a assurer la croissance et le développemengaeades (Nikolsky, 1963). Aux stades
juvénile et adulte un cycle saisonnier se met eng(Figure 1.5 B). Dans le cas de I'adulte,
ce cycle se déroule en plusieurs étapes variablea s espéces : hivernage, alimentation,
reproduction, alimentation, repos. Pour certairsgmeees, toutes ces étapes s’effectuent dans

le méme type de milieu et, pour d’autres au com@rales milieux différents séparés par de
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grandes distances sont nécessaires. Les divergssidel développement et les cycles
saisonniers impliqguent des mouvements passifs tis.alt s’agit de dérive passive dans les
cas des ceufs non adhérents aux supports de pant@ns celui des larves avec le courant.

En revanche, les mouvements journaliers et lesatiogs saisonnieres des adultes sont actifs.

Sénilité
mort
Embryon
Adulte ¢
Larve
Juvénile 4—/

Reproduction

Alimentation

Protection Migrations

S Mouvements

Figure 1.5 — A : cycle de vie d'un poisson d’eauramte ; B : modéle conceptuel de paysage
dynamique adapté au cycle de vie des poissons dmaante (d’aprés Schlosser (1995)).

Quelle que soit leur origine, les mouvements desspas sont un compromis entre la
nécessité de trouver I'habitat ressource adéquatr pmcomplir une fonction vitale
(alimentation, repos, reproduction, dispersionytten limitant les dépenses d'énergie et
I'exposition au risque de prédation. C'est pourdgmimouvements sont sous l'influence a la
fois de facteurs abiotiques, comme le débit etelapgérature (Lucas et Baras, 2001), et

biotiques, comme la présence de prédateurs (GildtaRraser, 2001).

Le colt énergétique de déplacement, liée aux de&sade nage, dépend de la diversité
des formes et des longueurs de corps et des sémtég métabolisme énergétique. Le
comportement de choix des milieux traversés esenigartie a leur déplacement contre le
courant, appelée rhéoréaction. Chez les espécagiquéds, ce sont les organes optiques qui
dominent le contrdle de l'orientation face au cotwra&es espéces se déplacent prés de la
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surface ou a travers les zones peu profondes ¢edes berges (par exemple les bréemes et les
gardons). Chez les espéces benthigques ce songkases tactiles qui dominent le contréle de
'orientation face au courant. D'une facon générales poissons semblent eviter,
particulierement le jour, les habitats de faiblesitburs d’eau (< 1m) en liaison avec les
pécheurs et la prédation par les oiseaux piscivdr@®on et cormoran). Une espéce de hotu
(Chondrostoma prespengisffectue sa migration de reproduction uniquentemuit et les

auteurs I'attribuent aux fortes abondances d’'ois€@uivelli et al., 1997).

De nombreux travaux mettent en évidence des vamsindividuelles de comportement
de mouvement avec des poissons mobiles et d’apgesmobiles (Smithson et Johnston,
1999 ; Hilderbrand et Kershner, 2000). Selon ldswas et les espéces étudiées, cela peut étre
en partie liée a la taille et la croissance (SkaslkGilliam, 2000). Au niveau population, cela
se traduit par des fractions plus ou moins impeéetgde poissons migrants (30-40 % pour le
barbeau fluviatile (Philippart, 1977; Penaz et 2002) ; 12-32 % pour la breme commune
((Goldspink, 1978 et Whelan, 1983) cité par Donnetlal. (1998)).

Pour certaines especes, la sélection des halgsgeurces n’est pas uniquement liée a
la qualité de ces habitats, mais dépend aussi d& datres aspects de I'écologie des
poissons : la fidélité aux sites et le comportemgrégaire. La fidélité au site est un
comportement lié & la connaissance de la locadisaties ressources favorables. Elle est
connue spécialement pour la fidélité aux habitaseproduction chez certains salmonidés
(homing. Elle est aussi observée pour des especes naatriigs comme le gardon qui
présente une fidélité aux frayéres ainsi qu’auxithtdh d’alimentation (L'Abée-Lund et
Vollestad, 1987). Des individus déplacés expérimlentent retournent sur les lieux de leur
capture (Smith, 1991 ; Clough et Ladle, 1997; Dauwilal., 1999). Ce comportement permet

de réduire le temps des trajets et celui de rebleattes habitats favorables (Baras, 1997).

Pour les espéeces grégaires, qui forment des bandsviius, il n’est pas nécessaire de
trouver un habitat ressource non occupé contrameruex espéeces territoriales. Un individu
non familier de I'environnement (par exemple unividl déplacé) atténue son désavantage
en rejoignant ses congéneres et en apprenantdiskaiton des habitats favorables en suivant
le banc (Baras, 1997). Ce comportement, appel@cttin conspécifique en écologie
comportementale, est un moyen de sélection dessathabitat favorable basée sur leur plus
grande détectabilité plutbt que leur attractivitémia et Zollner, 1996). La structure en banc

présente divers avantages comme I'’hydrodynamismigdidité a trouver la nourriture et la
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diminution du risque de prédation (Pitcher, 198&0yle et Cech Jr., 1988). La diminution du
risque de prédation laisse ainsi plus de tempsecteerche de nourriture.

1.2.3 Relations spatiales entre taches de ressources

Les espéces utilisant un seul type d’habitat ressoudiavorable a I'ensemble du cycle
de vie, ont des aires de populations locales hormesyéFigure 1.6 A-B). Pour des espéces
mobiles utilisant plusieurs habitats ressources dfaccomplir leur cycle de vie (Figure 1.6
C-D), les processus de complémentation et de sugpigation décrits par Dunning et al.
(1992) sont fondamentaux. Il y a supplémentatiasdoe les taches voisines d’'un méme
habitat ressource (ressources substituables) siieées par des individus, mais que chacune
a une taille trop faible pour fournir la quantitéffsante de cette ressource particuliere a la
population locale (Figure 1.6 D a). La complémeatatest au contraire I'exigence de
plusieurs taches d’habitat ressources différemssfrurces non substituables) permettant de
subvenir a I'ensemble des exigences de ressouFkigaré 1.6 D c). De tels processus
dépendent de la structure spatiales des tachedivirs habitats ressources, mais aussi des

capacités de déplacement des espéces entre les.tach

Figure 1.6 — Aires de populations locales (A eeBylétail des relations spatiales entre taches
de deux habitats ressources présents dans urdegi@pulation locale (C et D). En gris : aire
de population locale occupée ; en blanc : aire @mulation locale non occupée ; en noir:
habitat ressource 1, en hachures : habitat ressdlira : supplémentation des taches de
I'habitat ressource 1 permettant la survie d’'un@ubation locale ; b: la tache d’habitat
ressource 1 n’est pas suffisante pour soutenimpopelation locale ; ¢ : complémentation des
taches d’habitat ressource 1 et 2 ; d : la tach#éhdbitat ressource 2 est suffisante mais il n'y
a pas complémentation avec 'habitat ressource 1.
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1.3 Ecologie du paysage

D’aprés Wiens (1997), il existe trois conceptiomsl’dcologie du paysage en lien avec
son développement historique en Europe et en Amérdy Nord. C’est soit une écologie
synthétique et holiste, ou ’homme tient une plexportante, soit une écologie classique, ou
le niveau d’organisation ou I'échelle d’étude dewient plus large, soit une écologie spatiale
qui étudie les liens entre la structure et la dyinam des paysages hétérogénes et les
phénomenes écologiques (Turner, 1989). Concilierto@s conceptions est sans doute le
meilleur moyen de développer une écologie des pagsaub-aquatiques. Apres avoir
explicité quelgues concepts clé de I'écologie dyspge, les influences réciproques existant
actuellement entre cette discipline et I'écologjeatique sont présentées.

1.3.1 Holisme et notion d'émergence

Le holisme est une vision relationnelle de la téalu monde et une stratégie de
recherche. Il considére un systéme complexe commaentité possédant des caractéristiques
liées a sa totalité, et des propriétés qui ne pastdéductibles de celles de ses éléments. La
vision holiste a contribué a élargir le domainebd'ervation des disciplines scientifiques en
faisant apparaitre la nécessité des approchesdigkiglinaires. Bien que I'écologie
mentionne fréquemment un besoin de recourir a pi@oahes holistes, il est souvent difficile
d’en proposer qui soient réellement opérationnéBesgandi et Blandin, 1998). Récemment,
un certain nombre d’auteurs ont proposés des apgsokolistes pour I'étude des systemes
écologiques lors du colloque dinternational Association for Landscape EcoloyLE)

« Holistic Landscape Ecology in Action » (Landscapel Urban Planning, volume 50, issue
1-3). En patrticulier, Baudry et al. (2000) et LO@®) qui propose des principes pouvant agir
sur l'auto-organisation des systemes. De cetteowisholiste, découle surtout des
conséquences importantes en terme de recherch®AR000) :
. la valeur d'un élément n’est pas absolue, le mél@dment peut avoir une valeur
différente selon sa position spatiale,
. changer un élément change le tout,

. changer le contexte change la qualité de I'élément.
Un théme clé de I'écologie du paysage est lié prie en compte du contexte spatial

d'un élément (ou tache) comme facteur agissant|suqualité de cet élément. Cette

dépendance contextuelle fait que I'écologie du pggnécessite d’étre spatialement explicite.
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1.3.2 Hétérogénéité et fragmentation

Les concepts d’hétérogénéité et de fragmentatioh &da base du développement de
I'écologie du paysage. Depuis 1970, la reconnacesae I'hétérogénéité des systemes
écologiques a pris progressivement le pas surdexae systémes écologiqgues homogeénes.
Désormais, I'hétérogénéité des systéemes écologefuasvariabilité dans I'espace et le temps
sont explicitement prises en compte. L’hétérogénditn milieu a deux composantes : la
diversité des éléments qui le composent et la cexitgl des relations spatiales entre ces
éléments. Cette hétérogénéité spatio-temporelldteédes contraintes environnementales et
du régime de perturbations naturelles et anthrgsgiu milieu considéré (Burel et Baudry,
1999).

La fragmentation implique plus que des changemeats la taille et I'isolement des
éléments. Elle entraine en particulier le remplaa@nde ces éléments par d’'autres, change le
contexte spatial et altere la connectivité (Wieh897). Ces deux phénomeénes spatiaux
peuvent étre percus de facons tres différentesnskds espéces en fonction de leurs
utilisations des éléments, de la biologie de lepopulations et de leurs capacités de
mouvements. Leur quantification a donné lieu a miee métriqgues et méthodes d’analyses
spatiales (O'Neill et al., 1988 ; Baras, 1992; Me@d et Marks, 1995 ; Cooper et al., 1997,
Gustafson, 1998 ), mais ces dernieres ne sontmukpendantes de I'étendue et du grain
d’étude. Beaucoup de ces métriques, notammensaali@uant I'hétérogéenéité, doivent donc
étre considérées de facon relative pour comparer pdg/sages ayant les mémes types
d’éléments, ou étudier la dynamique temporelle giapsage (Burel et Baudry, 1999).

1.3.3 Connectivité structurelle et fonctionnelle

La connectivité posséde une composante structueildépend de la forme, de la taille
et de la position relative des éléments dans lsgggy/; et une composante fonctionnelle qui
décrit la réponse des individus a ces structureseemes de mouvements (migration et
dispersion), de colts et de risques de mortalitéudBy et Merriam, 1988). Ainsi la
connectivité est la fagcon dont le milieu facilita empéche les mouvements, la migration
entre les taches d’habitats ressources ou la digpeentre populations locales (Taylor et al.,
1993). Elle est a la fois reconnue a I'échellei®sages ainsi qu'a celle des taches d'habitat
(Moilanen et Hanski, 2001). De plus, elle est Sjpfieeé d'un milieu et d'une espéce pour
laquelle la composante fonctionnelle nécessitéétiimtion de la composante structurelle
(Schumacker, 1996; Tischendorf et Fahrig, 2000; |&h@n et Hanski, 2001). Cependant,
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selon les capacités de mouvements de l'espéce sttulgture de ses ressources, les deux
composantes peuvent étre confondues (TischendBetetg, 2000).

Prédire la connectivité d'un paysage est cruciggiee I'on connait lI'importance de ce
parametre dans la persistance des populationsigFethiMerriam, 1985 ; Fahrig et Merriam,
1994). Les mesures empiriques de la connectivitetionnelle, taux de migration (ou de
dispersion) et comportements lors des mouvemerdsessitent souvent des méthodes
colteuses et difficiles a mettre en place, commeadio-pistage ou les méthodes dites de
capture, marquage, recapture (Ims et Yoccoz, 199&3t donc important de pouvoir estimer
indirectement par modélisation la connectivité d'waysage en fonction de ses

caractéristiques et des connaissances de la ealiegi espéces.

Trois types d’approches sont possibles pour maetéls connectivité fonctionnelle
entre des taches d’habitat. La premiére est bagéa snesure de la connectivité structurelle
considérant la distance simple (en général eudliig entre ces taches. Ainsi, la distance au
voisin le plus proche est une métrique classiquénmdisée en écologie du paysage, seule ou
combinée avec l'aire des taches (O'Neill et al38.9Gustafson et Parker, 1994 ; Gustafson,
1998 ; Hargis et al., 1998 ; Moilanen et HanskiQ20 Plusieurs métriques sont développées
pour mieux rendre compte de la composition et deoldiguration des taches, des types de
taches et du paysage global (McGarigal et Mark85119indice de contagion (O'Neill et al.,
1988), indice d’agrégation (He et al., 2000), dmitarité (Plotnick et al., 1993).

La seconde approche utilise une distance fonctipar I'intégration de la distance et
de la résistance au déplacement d’'une espece dammilieu. Dans cette approche, le
déplacement de I'individu est considéré de facalirécte puisque la résistance est attribuée
au milieu et non aux individus. La résistance, #maussi « colt de friction » traduit a la
fois un codt énergétigue de déplacement, un évittrnemportemental et un risque de
mortalité. En pratique, des gammes de résistanagepé étre établies sur la base d’avis
d’experts, de littérature sur I'utilisation des Hats, des expériences de radio-tracking ou de
capture-marquage-recapture. Des gammes de résistemcété établies en milieu terrestre
pour divers taxons afin dévaluer la connectivitéctionnelle des paysages (Schippers et al.,
1996; Ray et al., 2002 ; Vuilleumier et Prelaz-DtpoR002 ; Joly et al., 2003 ; Verbeylen et
al., 2003 ; Baum et al., 2004).

La troisieme approche est la modélisation diteviiadi-centrée (IBM poutndividual-

based modglqui consiste a représenter explicitement le cateprent de chaque individu,

33



Chapitre 1 - Bases conceptuelles et modeles d’étude

ainsi que ses interactions avec les autres indivielu I'environnement. Ces modeles de
dispersion individu-centrée permettent de prédee thux de migration entre des taches en
simulant un grand nombre d’individus. Ces modeted souvent complexes et nécessitent un
paramétrage important; le temps de calcul peutrdelang lorsque I'étendue et la résolution
augmentent (Pain, 2001). lls fournissent cependart approche pertinente pour étudier le
réle de la fragmentation du cours d’eau sur lailitélde population de poissons (Jager et al.,
2001).

Bien qu’il y ait un équilibre du nombre de travautilisant la modélisation ou les
approches empiriques pour estimer la connecti@to@win, 2003), peu d’études ont tenté de
confronter les mesures de connectivité structu@lidonctionnelle aux données empiriques
de mouvements, de taux de migration ou de disperskar contre, les mesures de
connectivités ont été utilisées souvent comme bbrigxplicative de la distribution des
especes (Petit et Burel, 1998 ; Goodwin, 2003).

1.4 Influences réciproques de I|'écologie du paysage et de

I’écologie des cours d’eau

Le paysage est défini a I'origine comme une scénealre environnement percue dans
sa globalité par un observateur. Actuellement,ecen¢é est utilisé dans le sens d’une aire
spatialement hétérogene pour au moins un factéuwécdtt (Turner et al., 2001). Dans ce cas,
le regard porté sur les rivieres peut suivre urr@egoissant de détail. Le cours d’eau peut
étre un simple élément homogéne du paysage terresinme le voit les images satellites
classiques (Figure 1.7 A). Il peut étre un élénterhogéne dont les écotones avec le milieu
terrestre sont soumis a des flux de matiere egdiismes (Figure 1.7 B). Il peut enfin étre
considéré comme intrinsequement hétérogéne, ageélé&ments terrestres et aquatiques, tel
gu’'un observateur peut le percevoir du bord deMe: rchenal, annexes hydrauliques, bras

morts, bancs de sable(Figure 1.7 C).

A ces trois niveaux défini par Wiens (2002), untgeeane peut étre ajouté, plus difficile
a appréhender car peu visible pour un observatrtestre. Il s’agit de I'hétérogénéité de
I'environnement sub-aquatique tel que le poissart fge« percevoir » (Figure 1.7 D) et c’est

ce paysage sub-aquatique dont il est questionatesthese.
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Figure 1.7 — Différentes perceptions d’un coursad:eA : le cours d’eau est un élément
homogene du paysage ; B: le cours d’eau est cthrac milieu terrestre par des flux
longitudinaux ou latéraux a travers les écoton@s ;le cours d’eau est un paysage en lui-
méme, hétérogéne pour un observateur terrestrprédaViens (2002)) ; D : le cours d'eau
est un paysage pour le poisson, hétérogéne damsrgesante sub-aquatique.

Pour les écologues des cours d’eau, I'écologieayisgge est considérée vis a vis de ce
guelle peut apporter pour enrichir les concept$émlogie des cours d’eau. Certains titres
d’articles récents sont en ce sens révélateutsandscape ecology: a framework for
integrating pattern and process in river corriddbr§Ward et al., 2002) ou Riverine
landscapes: Taking landscape ecology into the WwgWiens, 2002). Mais il y a presque 20
ans Pringle et al. (1988) décrivaient déja comnesitoncepts de I'écologie du paysage et de
dynamique des taches (Pickett et White, 1985) peuveétre utiles aux milieux deau
courante pour: (i) comprendre le réle des élématdsla mosaique fluviale et leurs
interactions, (ii) améliorer le pouvoir prédictiési concepts clés de I'écologie des cours d’eau,
et (iii) permettre des liens entre les approchekigtonnistes et holistes. Ce concept de
dynamique des taches a joué un rble clé pour @ékrifonctionnement des communautés
d’'algues et d'invertébrés marins ou de plantesstmres (Levin, 1993). Il a été appliqué aux
milieux d’eau courante par Townsend (1989), et jpoissons par Angermeier et Karr (1984)
et Schlosser, (1991).
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Les références aux principes de I'écologie du pgg/ségnifient souvent I'élargissement
de I'échelle d’observation a celle du « paysageowg, 2002), I'étude de plusieurs échelles
(revue dans Annexe 2), ou la prise en compte deues terrestres, comme l'usage du sol,
pour expliquer la qualité du cours d’eau ou lardistion des organismes (Kelly et al., 1998 ;
Watzin et McIntosh, 1999). Ce n’est que récemmeret cette discipline a été le moyen de
renforcer une perspective holiste a I'étude desscdieau en intégrant structure, dynamique
et fonction (Ward, 1998; Ward et al., 2002; WieB802). Le premier colloque Riverine
landscapes> tenu en 2001 a Ascona (Suisse) a permis, d’artaupe synthése et un dialogue
de diverses disciplines liés a ces paysages ageatigparmi lesquelles I'écologie du paysage
tient une place importante et d’autre part, de dégdes perspectives de recherche (Tockner
et al., 2002).

Presque au méme moment, I€™&olloque annuel de 'association US de IALE fdisai
la liste des 10 thémes majeurs pour I'Ecologie dysBge du 21" siecle (Wu et Hobbs,
2002). Bien que la référence aux environnementsatapges soit tres marginale, ils sont
mentionnés dans les besoins de développement dhéoet conceptuel. Alors que les
paysages de cours d’eau sont désormais considaréae des «iverscapes» (Ward, 1998),

I'écologie du paysage n’a pas encore réellemeégistl’écologie des cours d’eau.

En effet, derriére le terme «riverscape » se cagtee diversité d’acceptions par les
ecologues des cours d’eau, lesquelles dépendetiitedue privilegié parmi les six listés par
(Wiens, 2002) : la qualité des taches varie, lastdis de taches influencent les flux, le
contexte est pris en considération, la connecte#eun facteur déterminant, les organismes
sont importants et le choix d’échelle est crudzthacun de ces thémes n’est pas forcément
nouveau en écologie aquatique et 'emploi du tekmigerscape » ne signifie pas toujours un
changement d’approche. C’est l'intégration de desmies qui doit permettre I'étude des
patrons et des processus. Le dernier theme, assoxidrois premiers, est privilégié dans
I'étude des structures géomorphologiques complexelynamiques des mosaiques fluviales
(Arscott et al., 2000 ; Richards et al., 2002)nflience de ces structures est étudiée sur les
diverses communautés terrestres et aquatiquestal@&g@t animales (Bornette et al., 1998 ;
Robinson et al., 2002), ainsi que sur la bioditér@iVard, 1998 ; Godreau et al., 1999 ; Ward
et al., 1999).

Un apport de I'écologie du paysage a celle desscdigau est de I'avoir rendue plus
spatialement explicite (Fisher et al., 2001). Ertipalier pour les organismes exclusivement

aquatiques qui vivent dans la partie sub-aquatigosyme les invertébrés vivant a I'échelle
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des «streambed landscape(Downes et al., 1993; Palmer et al., 2000; $idtel., 2000) ou
les poissons (Kocik et Ferreri, 1998; Dunham etnfie, 1999; Baxter, 2002; Torgersen,
2002; Fisher et Rahel, 2004; Torgersen et Clos@4 20En résumé, apres avoir intégré
certains concepts de I'écologie du paysage, il i@pque I'écologie des cours d’eau devient
plus intégrative, plus réaliste spatialement ebipore des échelles d’études de plus en plus
larges ou les cours d’eau deviennent un réseacameecté (Fisher et al., 2001).

Cependant, des l'application de certains conceptante la dynamique des taches,
certains auteurs recommandent la prudence ; a cmssparticularités de la faune aquatique
des cours d’eau, comme la mobilité des organisméstilisation complexe de la ressource
(Frid et Townsend, 1989 ; Downes, 1990).

De facon plus générale, les milieux d’eau couramet infeodés a la force physique
permanente, variable et directionnelle gqu’exercefllx d’eau. L'équivalent en milieu
terrestre, pourrait en partie se concevoir lordgest parcouru par des vents violents. Les
processus qui génerent les régimes de perturbatmmsdifférents dans les deux milieux, les
milieux d’eau courantes se structurant selon dissparticulieres (Begon et al., 1996). Ceci
fait dire & Poole (2002) que les concepts de l@giel du paysage ne sont pas applicables tels
guels aux milieux d’eau courantes mais qu’ils dotvéenir compte de la dynamique
particuliere des écosystemes d’eau courante. |bge® ainsi une écologie des paysages
fluviaux qui serait un champ de recherche différe@atI’écologie du paysage, bien que la
différence des disciplines fondatrices soit faifff@ure 1.8). Sa proposition est ici modifiée
en ajoutant aux perturbations climatiques, lesupeations anthropiques, et en indiquant par
des fleches de taille différente I'intensité deffuences réciproques actuelles. Le point de vue
de Wiens (2002) semble plus constructif lorsquit due I'écologie du paysage peut
contribuer a I'élargissement de I'écologie des sadieau mais qu’elle a sans doute aussi a

apprendre de cette derniere.
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Géographie

E
Ecologie et I paysage

biologie des
organismes

Géomorphologie

Perturbation:
climatique et
anthropique

Ecologie des
communautés

Dialogue

Géographie

Ecologie d

Biogéographie Hydro-géomorphologie

. paysage
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Figure 1.8 — Disciplines fondatrices de I'écologig paysage et de I'écologie du paysage
fluvial (modifié d’apres (Poole, 2002)). L’intensitles influences réciproques est représentée
par I'épaisseur des fleches.
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2 Secteur d’étude et modele biologique

2.1 La Seine et la plaine alluviale de la Bassée

2.1.1 Le Bassin de la Seine

Le bassin versant de la Seine (78 600 km2 a Taitleargst quasiment inscrit dans la
cuvette sédimentaire du Bassin parisien. Sa gémlegh climat et son relief, ou plus de 70 %
de la superficie du bassin se situe en dessou®@en2d’altitude, sont tres homogenes a la
différence des autres bassins hydrographiques diman@Guerrini et al., 1998). Dans ce
contexte géologique, la plupart des rivieres s@# cours d’eau de plaine avec des pentes
souvent inférieures a 2 %o. Seule la partie amorttatisin de I'Yonne, drainant une partie du
massif cristallin du Morvan, présente des altitudepérieures a 600 m et des secteurs de

cours d’eau avec des pentes supérieures a 40 %a(Bel994) (Figure 1.9).

£__1p0 2Q0 3q0_4g0 Kilometres 0
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Massif Rhénan EE  Ardenne Francaise
Massif Central [ Socle cristallin et zones volcaniques
Bassin Parisien Il Auréole externe du Bassin Parisien

] Auréole de Crétacé argileux ou sableux
— Auréole de Crétacé supérieur
— Zone centrale & sédiments tertiaires
== Zone a couverture détritique

tang,

% ¢ Agglomération Parisienne

Tua,e

Figure 1.9 — A : Situation du bassin de la Sein&mmce ; B : carte géologique simplifiee du
bassin de la Seine et réseau hydrographique paincip
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Sur les 17 millions d’habitants du bassin, 10 mil§ sont concentré sur les 2 500 km?
de la région parisienne, située au centre du bg$sgure 1.9). Le rapport du nombre
d’habitants sur le débit indique une forte pressamthropique, juste derriere la Tamise et
devant le Nil, placant le bassin de la Seine pdesiplus densément peuplés d’Europe a
égalité avec le P6 (Guerrini et al., 1998). A cettession humaine, s’ajoute la concentration
de 40 % des activités industrielles et de 50 %rdifictfluvial national, utilisant 496 km de
voies navigables au grand gabarit (3 000t). Cepgacats font peser une lourde charge
polluante sur les 350 km de fleuve de l'aggloméragarisienne jusqu’a la mer (Belliard,
1994). L'agriculture occupe plus de 60 % de laaefdu bassin, avec l'agriculture intensive

céréaliere au centre et I'élevage sur les margessfiertiles du bassin.

2.1.2 La plaine alluviale de la Bassée

En amont de Paris, dans un secteur de la Seinelen®de Strahler (Strahler, 1957), la
Bassée est une plaine alluviale inondable situées éa confluence de I'Aube et celle de
I'Yonne (Figure 1.10). Elle s’étend longitudinalembesur environ 90 km et sur 4 km dans sa
plus grande largeur avec des pentes longitudinddesours d’eau comprises entre 0,3 et
0,6 %o.

Paris
\%O Conflans-sur-Sei
% onflans-sur-Seife A
@ . Ube
°
@ 9 Nogent—sur—Seir%,b
Mroﬁes S S Q

b Bazoches-les-Bra
Montereau y

) rd .
Troyes N\ Barrages-réservoirs

Plaine alluviale de la Bassée
— Cours d'eau

— Canal de dérivation
' Barrage de navigation

%
O
%

@ Agglomération N
@ Bief aval A

(2) Bief amont 25 km

Figure 1.10 — Plan de situation de la plaine adllevide la Bassée sur I'axe Seine entre la
confluence avec I'Aube et celle avec I'Yonne. Lefbaval est limité par les barrages de
Marolles et de la Grande Bosse (Bazoches-les-Biaybief amont est limité par les barrages
de Nogent-sur-Seine et Conflans-sur-Seine.
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Cette plaine, parfois distinguée en deux parties Bassée (partie aval) et la plaine de
Romilly (partie amont), est le lieu d'enjeux im@ots et souvent antagonistes. Elle présente
un haut potentiel écologique : elle a été identd@mme une zone humide d’importance
nationale par I'Office National des Zones Humid€NZH), et une zone d’intérét national
pour la biodiversité, avec notamment 46 Zones Ndas d’Intérét Ecologique, Faunistique
et Floristigue (ZNIEFF) (Poinsot, 2002). Le Schéd® Services Collectifs des Espaces
Naturels et Ruraux de Ille-de-France (1996) imsisur la protection de la continuité
biologique de la Seine et de ses affluents. El@tgles pressions anthropiques multiples du
fait de la proximité de I'agglomération parisienh@ nappe des alluvions de la Bassée est
identifiée comme une masse d’eau souterraine (@i de la DCEE), fournissant une réserve
aquifére pour l'alimentation en eau de I'lle-de4fga. Cette plaine alluviale présente aussi un
potentiel en termes d’expansion des crues a I'ameiagglomération parisienne et constitue

une réserve de granulats pour la construction.

Originellement, la plaine alluviale de la Basséaitéhomogéne avec un chenal a
méandres mobiles. Les parties amont et aval de pi&ine ont été différemment touchées

dans I'espace et le temps par les aménagemes etoldes d’exploitation (Figure 1.11).

Cultures
intensives

Granulats

Rectification du lit,
protection de berges

18004 Navigation intermittente
Flottage du bois ..
2 Prairies de fauche et

élevage bovin extensif
1700+

Bief aval Bief amont
Cours d' eat Plaine alluviale

Figure 1.11 — Evolution historique des intervergitmumaines sur le cours d’eau et de l'usage
du sol dans la plaine de la Bassée (d’apres leséisnde Dasnias et al. (2000) et Boyer
(2000).
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En prélude a I'établissement d’'une navigation cargj la rectification du lit naturel
porte tout d’abord sur la suppression des seuitiesthauts fonds (gués de 0,4 a 0,6 m) dont
une cinquantaine existaient encore vers 1850 dwbgent-sur-Seine et Montereau-Fault-
Yonne (Boyer, 2000). En paralléle, la conservaties berges était un souci constant pour
protéger le chemin de halage. La mise en servidmdages mobiles, associés a des écluses a
sas permet de rendre la navigation continue en XR/6@Montereau jusqu’en amont de
Conflans-sur-Seine. Un autre type d’'aménagememd aécessaire pour ameliorer encore la
navigation : le creusement artificiel de dérivasigrermettant de court-circuiter les sinuosités
du lit mineur. Le canal de dérivation de Conflans-Seine a Berniéres (bief amont) est
achevée en 1858 et celui de Bray-sur-Seine a Lab&dinief aval) vers 1900 (Boyer, 2000).
Le bief amont n’a donc subit que tres peu de mealitbns physiques en raison de l'utilisation
du canal de dérivation pour la navigation. En rehan la partie aval a été mise au grand
gabarit (3000 t) a partir de 1979 jusqu’au barrdgéa Grande Bosse. Le chenal a méandres a
été rectifié sur 58 % du linéaire du bief ; le neaw chenal rectiligne et endigué est de section
trapézoidale et ses berges sont protégées deid@rpar un revétement artificiel. La plaine
alluviale liée & ce bief est aujourd’hui non inobldapour des débits inférieurs & 458/sn
alors que dans le bief amont la plaine est inordabpartir de 150 ffs. La plaine de la
Bassée étant de plus située en aval des barraggsois Seine (1966) et Aube (1990), le
régime hydrologique de la Seine y est regulé. ladstsl de crues sont limités par le stockage
d’eau (novembre a juillet), et les étiages sonttesnus par la restitution de I'eau de ces

ouvrages (juillet a novembre).

Depuis au moins le £8° siécle, I'usage du sol était soit des patures pélevage
bovin, soit des prairies a faucher humides powpldetation de foin vers Paris par le transport
fluvial intermittent. La production de foin dépeiitdde I'hnumidité des sols en lien avec le
réseau d’annexes hydrauliques et la nappe phréaticu populiculture s’est installée sur
toute la plaine a partir de 1900 au détriment desrips humides (Dasnias et al., 2000).
L'usage du sol de cette plaine a été fortement figodiepuis 1948 avec une baisse des
prairies de la plaine de Romilly de 34,0 % a 4,0 ®%le 14 % a 2 % dans la Bassée aval.
Parallelement les surfaces de gravieres ont augnten0,1 % a 7,6 % sur I'ensemble de la
plaine, s’établissant majoritairement au détrinmiad culture$52%), des bois et fourr§21%)
et des prairie$16%) (Dasnias et al., 2000). La Bassée est la plus itapt& réserve de sable
et de gravier des régions lle-de-France et Changagdennes exploitée depuis 1960 sur la

partie aval de la Bassée. La politique agricoleaeofisé le développement des cultures
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céréalieres au détriment de I'élevage. La cultwrendis a été rendue techniquement possible
par la diminution de linondation du bief aval, séguence de la mise en service des
barrages-réservoirs et de la mise au gabarit d@03dhnes, qui, en abaissant la nappe, ont

permis la réalisation de drainages.

2.1.3 Structure hydro-géomorphologique des biefs étudiés

L’hydro-géomorphologie tridimensionnelle des planalluviales, qui résulte de
processus d’érosion, de déepbt et de remaniemenessds échelles de temps emboitées,
conditionne directement la répartition spatio-terefle des habitats pour la flore et la faune
(Salo, 1990). Abstraction faite des aménagemendsaliiques, la plaine de la Bassée est
caractérisée par une forte variabilité hydro-géghologique dans les différentes dimensions
de [I'hydrosysteme. La succession des formes hydoorgrphologiques observées
longitudinalement, mais aussi dans le plan horedoat dans le plan vertical, contribue a la
formation d’un paysage en mosaique qui confereta péaine une forte originalité. Ceci est
dd aux grandes étapes de la mise en place deife giaa son balayage par un lit a méandres

mobiles durant I'Holocene (Le Pichon et al., 2003).

Les grandes étapes de la mise en place de ceite glant issues des mémes cycles
érosion — sédimentation consécutifs a des osaiflatibioclimatiques observés sur I'Aube
(Gaillard, 1999):

* le premier cycle (Tardiglaciaire de -17 000 a -00 &v. JC) est caractérisé par
I'incision d’'un chenal en tresse dans la nappe rdeigrs, ce cycle est a l'origine du
dégagement des basses terrasses et montillea &drenktion des lits majeurs actuels ;

* le second cycle (premiére moitié de I'Holocene 650 av. JC) est a l'origine de la
l'individualisation d’'un chenal principal corresptamt au lit mineur actuel ;

* |e troisiéme cycle (Subboréal-Subatlantique -6 &00 000 av. JC) est marqué par une
reprise des écoulements dans les chenaux secandaire
Ainsi d’aprés la typologie hydro-géomorphologiquabdie par Gaillard et al. (2006),

les deux biefs font partie du type «fond de vaBérappe emboitée a revétement minéral
holocéne » ; seuls les sous types de cette clztsiin présentent une variabilité dans le bief
amont (Figure 1.12). Cette classification basée si@s criteres morphologiques,
hydrologiques, hydrodynamiques et sédimentologigoesmet de réaliser une typologie
fonctionnelle des zones humides et de caractéieses fonctions écologiques spécifiques,
comme [|'élimination et la rétention des nitratesil(€ et al., 2004), la rétention des crues et

leur réle de réservoir de biodiversité.
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Bief aval Bief amont
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Morphologie a dépression et levée
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Figure 1.12 — Classification hydro-géomorphologiqies deux biefs en type de fond de
vallée et en sous type de morphologie (d’apresitiedd et al. (2003)).

La métamorphose fluviale enregistrée a I’'Holocestead’origine de la formation du lit
a méandres mobiles encore observable dans le miefita Bien que le cours d’eau soit de
faible énergie (puissance spécifiqwe< 50 W.n1), l'instabilité du lit dans le plan horizontal
est due aux caracteéristiques granulométriques elgeb. Le chenal, emboité dans la nappe de
graviers, présente en effet des berges compoaites, a la base des sables et graviers et au
sommet des argiles limoneuses, ce qui constitudaareur favorable a la formation de

méandres mobiles (Thorne et Lewin, 1979).

Une mobilité importante du lit fluvial est ainsi s#@yvée entre 1828 et 2001 (Figure
1.13) ; il renseigne sur les modes d’évolution ilunturel et sur la formation des annexes
hydrauliques. Dans certains cas, des glissemengsésede 400 m sont constatés dans I'axe
des boucles de méandres (cas du méandre droiteFigli3). Ces processus de migration
latérale du lit générent des annexes hydrauliquesmeartées au lit mineur. Ce sont soit
d’anciens tracés, ou paléochenaux, parcouranttlendijeur appelés « noues », soit des
dépressions arquées de convexité connectées mingur (Figure 1.14). S’observent aussi
des annexes hydrauliques artificielles : canaussde rectilignes, méandres rescindés et

gravieres.

44



Chapitre 1 - Bases conceptuelles et modeles d’étude
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Figure 1.13 — Détail de I'évolution historigue dadé du chenal et annexes hydrauliques
actuelles (2001) dans le bief amont (d’apres Lédticet al. (2004)). Les tracés représentent
le cours d’eau sans considération de largeur.

Dans le bief amont que I'on considere comme « Batur(Figure 1.14), la plaine
alluviale mesure environ 3,3 km de large avec umineur d’environ 50-60 m de large.
Noues, bras morts, annexes hydrauliques et camaent un réseau important plus ou moins
connecté au chenal principal. Certaines partieedéseau sont constamment en eau, d’autres
sont intermittentes en fonction du niveau d’eausdarchenal et dans la plaine alluviale.
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Figure 1.14 — Plaine alluviale de la Bassée liébiatinaturel.
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Dans le bief aval que I'on considere comme « am@&nagrigure 1.15), la plaine
alluviale mesure environ 2,2 km de large avec umineur d’environ 70 m de large. Les
méandres rescindés sont connectés au chenal @ilipepl’aval et on dénombre environ 194
gravieres dont certaines sont aussi connectéesienalcprincipal. Sur ce bief, la migration
latérale du lit fluvial a été stoppée a partir & @ suite a la construction du canal & grand
gabarit qui a « fixé » la mosaique des habitatatques (Gaillard, 2005).

basse terrasse et montille

plaine alluviale /

== |it mineur

— bras morts, annexes
hydrauliques, noues, canay

Il graviéres

nS e

S B
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Figure 1.15 — Plaine alluviale de la Bassée liébiatiaménage.
2.1.4 Deux biefs présentant un gradient d’anthropisation

Les deux biefs étudiés sont dans une plaine alkigjai présente une forte variabilité
hydro-géomorphologique, a l'origine de la diversigs milieux aquatiques disponibles pour
les poissons. Les modifications physiques majestdses par le bief aval générent un
gradient d’anthropisation entre les deux biefs.bk@nce d’affluents majeurs entre les deux
biefs et les longueurs proches de plaine alluvigl8-15 km) permettent ainsi une
comparaison de limpact des aménagements sur tdgdééité originelle des milieux
aquatiques. L'analyse de la dynamique temporekehdditats aquatiques est encore possible
dans le bief naturel du fait de son fort carackeomdable. Enfin, la qualité physico-chimique
de I'eau est équivalente dans les deux biefs. ddteinfluencée par la ville de Troyes et ses
activités agro-industrielles et s’est améliorée uiepes années 1990 et évolue maintenant
autour des limites de qualité « passable » a «donfLa qualité de 'eau en Champagne-
Ardenne en 2002, DIREN 2003).
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2.2 Le peuplement piscicole

2.2.1 Caractéristiques du peuplement piscicole du bassin de la Seine

La faune piscicole actuelle du Bassin de la Sedselte de I'histoire biogéographique
des especes d’Europe de I'Ouest et des changenamisopiques récents. La faune
diversifiée du Tertiaire a subit des disparitioossldes derniéres périodes glaciaires, il y a 3
millions d’années, suivit par des recolonisatiomstglaciaires venant du refuge Danubien
(Banarescu, 1991). Actuellement, 45 especes apartté 15 familles sont recensées sur le
Bassin de la Seine dont 22 font partie de la fardks cyprinidés. Par rapport a la faune
originelle, 7 espéces sont éteintes et 19 oninétéduites, principalement d’Europe et d’Asie
puis d’Amérique du Nord (Belliard, 1994).

La distribution longitudinale des especes est dhant conforme, jusqu’a I'ordre 5 de
Strahler, aux « zonations » naturelles décritese{HL959 ; Verneaux, 1977). La richesse
spécifigue augmente de I'amont vers l'aval par toldiet remplacement d’espéces. Cette
augmentation est liée au passage d’un environneimsable et peu diversifié a I'amont, a un
environnement stable et diversifié a I'aval ou dbes especes coexistent. Alors que la
richesse spécifique devrait encore augmenter & piart’'ordre 6 dans un contexte naturel,
elle diminue sur la Seine (Figure 1.16).

La Bassée
18
16 l
14 -I- -‘- Paris

12 ] l
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Nombre d'espéces
0]
}_
—
—

Ordre de Strahler

Figure 1.16 — Evolution longitudinale du nombresgéce en fonction de l'ordre du cours
d’eau sur le basin de la Seine (d’aprés BelliaB94)).
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En effet, la canalisation des cours d’eau pourdeigation génére un environnement
stable hydrologiquement mais peu diversifié auglgbute la baisse de qualité d’eau, surtout
en aval de 'agglomération parisienne. La divergiggicole dans les cours d’eau d’ordre 5 de
Strahler en amont de Paris est donc la plus éleedaxe Seine (Boét et al., 1999). La plaine
de la Bassée fait partie de ce type de cours dhefute richesse spécifique car la diversité
des habitats y est encore importante et la quadit€éeau satisfaisante. Le bief aménagé est
représentatif de la transition vers I'ordre 6 (apli@ confluence de d’Yonne, Figure 1.10) et

préfigure les altérations qui entrainent une baiesk richesse spécifique (Figure 1.16).

2.2.2 Le peuplement piscicole des biefs de la Bassée

Un peuplement diversifié dans le bief naturel

Un cumul de 30 espéces de poissons appartenantaanil@s sont recenseées par péche
électrigue dans le secteur compris entre les switile Marnay-sur-Seine et La Motte-Tilly
(en aval de Nogent-sur-Seine) pour la période dd $§979-2000 (Figure 1.17). En terme
d’abondance relative, le gardoRutilus rutilus L.) et I'ablette Alburnus alburnusL.)
dominent le peuplement (32 % et 26 % des prisgeotisement) alors que I'on observe 13

especes dont I'occurrence relative est supérie6fk% des péches (Roset, 2002).
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Figure 1.17 — Occurrence et abondance relativeegpéces recensées pour la période 1979-
2001 dans la partie naturelle de la plaine de EsBa (d’apres Roset (2002)). Voir I'Annexe 5
pour les codes especes.
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Le peuplement de poissons du secteur étudié edtverhent diversifié bien que les
cyprinidés constituent plus de la moitié des espguésentes et prés de 90% des effectifs
capturés. Il est dominé par des especes eurytogéisiions en Annexe 5) caractéristiques
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des grands cours d’eau lents (gardon, bremestabtit la « zone a breme » (Huet, 1959),
mais certaines espéces rhéophiles de la « zonerkiedme» se développent localement
(barbeau, hotu et spirlin). Des especes, consisgé@émme vulnérables au niveau national,
sont aussi présentes : le brochet, I'anguille, daviere, la lote, la loche de riviere et la

lamproie de riviére.

Un peuplement altéré dans le bief aménagé

Le peuplement adulte du bief aménagé a été édoant entre 1993 et 1995. La
richesse spécifique observée dans le chenal yeest fdis plus faible (11 espéces) que celle
observée dans le chenal du bief naturel (22 espelces especes limnophiles et eurytopes
(Annexe 5) sont les plus présentes avec une aboadarte du gardon et du poisson-chat
(Berrebi-dit-Thomas, données non publiées). Commesdle nombreux cours deau du
bassin de la Seine, la canalisation et la régulatio débit dans ce bief conduit a
I’'homogénéisation des écoulements et des hab@ais. conduit a la dominance des especes
les moins exigeantes et les plus résistantes (gargerche, ablette, breme). Parmi les
caractéristiques des peuplements piscicoles sessiblartificialisation du bassin de la Seine,
celles relative a la dégradation des habitats pl@deiction jouent un réle majeur (Berrebi-dit-
Thomas et al., 1998). Ainsi, le recrutement évalags ces deux secteurs en 1995 montre des
densités beaucoup plus faibles d’alevins dans éé dinénagé. Les annexes hydrauliques
artificielles de ce secteur ne permettent pas apeoduction aussi dense et aussi diversifiée
gue les annexes hydrauliques naturelles du bietirglat(Berrebi-dit-Thomas, 1999).
Notamment les cyprinidés rhéophiles, sensibles @nditions d’oxygénation de I'eau qui
pondent sur substrat de graviers (lithophiles, Aen&) sont en nette régression (hotu,

barbeau et vandoise).

2.2.3 Les cyprinidés rhéophiles étudiés : Barbus barbus et

Chondrostoma nasus

Le nombre d’espéces rhéophiles diminue dans ldswgscfortement anthropisés de la
Seine car elles effectuent leur cycle de vie exelusent dans le chenal et sont donc sensibles
a 'homogénéisation des berges suite aux aménagsmiea la régulation des débits (Berrebi-
dit-Thomas et al., 1998). Cette diminution est aobservée sur les cours d’eau européens
comme la partie autrichienne du Danube ou Schiesheaal. (1991) estime que 60 % du

linéaire est défavorable aux alevins d’especespiiéas en lien avec les aménagements.
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Parmi ces rhéophiles, le barbeau fluviatBarpus barbuset le hotu Chondrostoma
nasug ainsi que la vandoiseLéuciscus leucisclissont particulierement menacés par
I'altération et la fragmentation des leurs habitatgques situés dans le chenal (Penczak et
Kruk, 2000 ; Aarts et al., 2004). Pour ces espeasst en particulier I'habitat de
reproduction (frayére) et de croissance des alevinarricerie) qui sont altérés, fragmentés
ou inaccessibles (Mann, 1988 ; Baras et CherryQ;1Bgeyhof, 1997; Maier, 1997 ; Boét et
al., 1999).

Le barbeau fluviatile et le hotu sont présents danglupart des grandes rivieres du
continent européen : Belgique (Philippart, 1977taBa1992), France (Nelva-Pasqual, 1985;
Persat et Berrebi, 1990 ; Belliard, 1994), Grandetd&ne (Hunt et Jones, 1974 ; Wheeler et
Jordan, 1990 ; Lucas et Batley, 1996), Républigciedue (Lusk, 1996 ; Penaz et al., 2003).
Le barbeau fluviatile, originaire du Bassin du Dia@upourrait devoir sa présence dans la
Seine a des introductions humaines (Persat et lBed890). Le hotu, originaire d’Europe
centrale, semble avoir colonisé vers 1860 le t@retfrancais par le bassin de la Seine via les
canaux de navigation de I'Est de la France (NelasgBal, 1985). Le barbeau et le hotu sont
des espéces typiques de la «zone a barbeau » ddadsification de Huet (1959),
principalement présents sur le bassin de la Seins ks cours d’eau d’ordre 4 et 5 (Belliard
et al., 1997).

Certaines populations de barbeaux présentent unetise de populations subdivisées
(Philippart, 1977 ; Lucas et Batley, 1996 ; Pentaale 2002) qui peuvent comporter une
fraction sédentaire (60-70 %) et une fraction dea(B80-40 %). Ces deux especes sont
grégaires ; des bancs de 20-80 individus sont wésqrour le hotu (Kappus et al., 1997) et de
30-200 individus pour le barbeau sur I'Ourthe (Baf97 et communication personnelle).

Leur cycle de vie est caractérisé par une croigséerte et une forte longévité (jusqu’a
25 ans), le barbeau mesure en moyenne 20 a 60 de hedtu 15 a 50 cm. Le barbeau
commun est un poisson benthique, il posséde unehboen position ventrale et deux paires
de barbillons qui sont des organes sensorielddaai gustatifs utilisés pour la recherche de
nourriture sur le fond du cours d’eau. Plutét ptanophage et microbenthophage au stade
juvénile, le barbeau adulte est benthophage etamrai Il présente un régime alimentaire
varié et s’alimente a tous les niveaux trophiquksb(is végétaux, algues, vers, mollusques,
larves d'insectes, voire ceufs et alevins d'autoesspns) bien que la composante essentielle
de son alimentation soit constituée de larves dites (Kraiem, 1980). Le hotu est

principalement un racleur de substrat : consomr@snalgues et surtout les diatomées fixées
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sur les pierres du fond des cours d'eau grace hosahe infere en forme de rabot. Il
consomme également des larves d’insectes, desacésstvoire des ceufs et des alevins
d’autres poissons (Nelva, 2001).

La maturité est précoce chez les méales de barb@aams) et tardive chez les femelles
(en moyenne 7-8 ans), alors que chez le hotu lartétest acquise vers 4-5 ans pour les
deux sexes (Philippart, 1977). La reproductiorea Bn mai-juin pour le barbeau, la ponte des
femelles est fractionnée en deux a trois événentmnsonte, le premier débutant lorsque la
température atteint 13,5°-14°C (Philippart, 19Baras, 1992). La ponte est unique et a lieu
plus t6t en mars-avril pour le hotorsque la température atteint 10°-11(fbncin, 1996;
Maier, 1997).Les sites de reproduction sont essentiellementpiieges de graviers peu
profondes (< 30 cm), ou des berges abruptes pdwtie(Keckeis et al., 1996), ou le courant
est relativement rapide (0,2-0,6 m/s et jusqu’a/4 pour le hotu). Alors que les femelles de
barbeau creusent les graviers pour enfouir leuifs gau adhérents, chez les hotus les ceufs
adhérent aux graviers, cailloux et galets. La sudés alevins de ces especes qui n'apportent
de soin ni aux ceufs ni aux alevins dépend prinerpaht du choix du site et de la période de

ponte.

Les alevins des deux espéces utilisent I'habitatidien de maniére semblable pendant
la premiére année. lls fréquentent les annexesahiidues latéralement connectées au chenal
ou des milieux du chenal protégées du courant tnidkeux complémentaires courants et
peu profondes (radiers) (Bischoff et Scholten, 190&ckeis et al., 1997; Baras et Nindaba,
1999).

Pour le barbeau, les individus plus agés montrest ghtrons journaliers d’activités
corrélés avec l'utilisation d’habitat de repos pamidia journée et d’habitat d’alimentation a
'aurore et au crépuscule (Baras, 1992; Baras, 199Gur le hotu, ces patrons sont liés a
I'utilisation des habitats de repos la nuit et dexbitats d’alimentation de l'aurore au
crépuscule (Huber et Kirchhofer, 1997). Les distsncentre ces deux habitats
complémentaires varient de 25-60 m a 200-350 ma@Bdr992; Huber et Kirchhofer, 1998) et
définissent des aires d’activités journaliéres. lages de résidences peuvent contenir
plusieurs aires d’activités journalieres ; ellesief en fonction de la saison de 200-600 m a
2,4-8 km pour des poissons de tailles 350-500 mang® 1997; Huber et Kirchhofer, 1998;
Ovidio et Philippart, 2002). Les distances parcedrpar le barbeau lors des migrations de

reproduction vont de 2 a 6 km (Lucas et Batley,6)9&igure 1.18). Pour le hotu, la gamme
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de mouvements saisonniers mentionnée par Hubearathéfer (1998) est de 625 m a 11 km

avec une moyenne de 5 km.

Migration de reproduction

amont (2 000-6 000 m) Dérive des jeunes de l'année

Migration aval apres
reproduction

~

Mouvements journaliers
y 200m Sens du courant

(25-60m)

Aire de résidence
(200 m & 2 400 m)

! Chenal/annexes hydrauliques
- Habitats ressources

I Nourricerie/Repos
Il Alimentation
I Reproduction

Taille > 150mm

Figure 1.18 — Cycle de vie du barbeau : habitasaerces requis et ampleur des mouvements
impliqués.

Ces deux espéces bien que cantonnées au chenxl anrexes hydrauliques latérales
connectées au chenal ont un cycle de vie complexesquiert différents habitats ressources
accessibles par des mouvements. Bien que ces meuateme soient pas de I'ampleur de
ceux effectués par les espéces migratrices, ce&cespont caractérisées par une grande
mobilité spatiale. En particulier, les migrations deproduction peuvent impliquer des
distances importantes d’'une dizaine de kilometkgkes constituent donc un bon modéle
d’étude, proche du modeéle conceptuel de (Schlog4€85) pour étudier la composition, la
supplémentation et la complémentation des tache@ss$®urces en lien avec les capacités de

mouvements.
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Chapitre 2 - Analyse spatiale du

paysage sub-aquatique

1 Choix méthodologiques

La transposition du terme paysage a celui de paysalg-aquatique se concoit dans son
acception actuelle d’une aire spatialement hétér@gAinsi, le paysage sub-aquatique d’'un
poisson peut étre défini par une portion de riviere de réseau hydrographique) spatialement
hétérogéne, en lien avec l'usage que le poissbddaidivers milieux aquatiques.

Cartographier ce paysage sub-aquatique est un gremmoix méthodologique. La carte
fournit alors une représentation de la réalité dpit étre adaptée a la question posée. Se
placer du point de vue de I'organisme étudié (Peireg al., 1988) est ainsi une solution pour
délimiter spatialement les unités de base du paysadp-aquatique. La tache d’habitat
ressource, dans laquelle le poisson effectue utigitdc semble adaptée en tant qu’unité
fonctionnelle de base. Représenter ces tachesitiitebessources a l'aide d’'une carte rend

possible leur analyse spatiale.

Pour réaliser ces cartes, des difficultés théodqate méthodologiques se posent;
impliquant des choix en fonction de nos objectf®armi les principales difficultés de
cartographie des milieux aquatiques, mentionnées M@aden (2004), celles qui nous
concernent particulierement sont a la fois (i) tigdes : échelle d’étude, délimitation spatiale
des taches d’habitat ressource, cartographie de&bles dynamiques et connectivité
fonctionnelle du milieu aquatique et (ii) pratiquescquisition de données haute résolution et
gestion des données géospatialisées. Les paragrgphsuivent présentent nos choix pour

répondre a ces difficultés et font I'objet d’unetpade I'article présenté en Annexe 1.

1.1 Etendue et résolution

Choisir I'échelle adaptée a I'étude (i) de la stune spatiale des habitats ressources et
(i) des processus liées au mouvement nécessitedéfimition claire de I'étendue et de la

résolution d’étude.
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Dans l'approche proposée, I'étendue choisie domivdo le domaine vital d'un
organisme ainsi que les aires de populations lscdlans les cours d’eau ameénageés,
I'étendue d’étude est aussi contrainte par I'éeheles impacts humains ; notamment la
présence des barrages de navigation qui découqmeite d’eau en biefs plus ou moins isolés.
L’étendue d’étude envisagée dans la plaine de Esd&aest un compromis entre ces deux
contraintes et correspond donc a des biefs, linpg#sdes barrages de navigation. Ces biefs
sont équivalents en taille & des segments de abeas (16-10° m) et couvre le domaine

vital des espéces non migratrices étudiées.

La résolution est adaptée a la détection de la i@ et 'hétérogénéité locale du
cours d’eau en relation avec la perception de #orgme. Cette résolution est fine pour tenir
compte de la petite taille de certains habitatsa@ses comme les abris, de la connectivité
hydrauligue avec des milieux latéraux ou de la éspntation des ouvrages linéaires
transversaux comme les barrages ou autres obstatlasgmentation du rapport
étendue / résolutions¢opeg est jugée nécessaire en milieu aquatique (Faeseai., 2002;
Rabeni et Sowa, 2002; Torgersen, 2002) et conteaste I'idée classique, en milieu terrestre,
d’un recours a une résolution plus grossiere quanétudie des organismes mobiles (Suarez-
Seoane et Baudry, 2002).

1.2 Délimitation des taches d’habitat

Définition des taches d’habitat ressource

Les types d’habitat requis par les poissons samtestt évalués a partir des corrélations
établies entre les données issues de I'échantdlpmm’individus et la mesure de variables
environnementales. Ces modeles descriptifs dengréfé d’habitat ne donnent pas forcément
d’informations sur les types d’habitats utilisésipdes fonctions vitales et qui sont nécessaire
a la persistance des individus et des populatiBosdnfeld, 2003). C’est pourquoi I'approche
proposée dans le cadre de ce travail utilise lemées de préférence, disponibles dans la
littérature, concernant la réalisation des fondivitales. Ces données vont servir a définir les
habitats ressources nécessaires au cycle de viee daspece a partir des variables

environnementales.

Comme on I'a vu au Chapitre 1, les poissons uftitiskes habitats quotidiens pour des
fonctions de repos et dalimentation, et des h#biexceptionnels ou saisonniers pour le
refuge (hivernaux ou lors de perturbations natesekt anthropiques) et la reproduction.

Comme le note Pouilly (1994) il est difficile delidéiter ces échelles biologiques et c’est
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pourquoi les méthodes usuelles prédéfinissentdbgadis des poissons a partir de découpages
physiqgues comme les faciés. Ces faciés sont des discrétes ou il existe une relative
homogénéité des conditions de vitesse de couratd bauteur d’eau (Hawkins et al., 1993).
Les taches des différents facies (mouille, radiapjde, etc...) peuvent étre reclassées en
fonction des préférences de l'espece étudiée etcde®s de pourcentage « d’habitat »
favorable sont obtenues sur ce découpage en f@looepfer et al., 2000; Srivastava et al.,
2001).

Dans cette thése, le paysage du poisson est raféseprivilégiant un découpage lié a
la réalisation des fonctions vitales de repos,imi@htation et de reproduction. Il suit une
partition hiérarchique en diverses taches foncttles (habitat ressource, aire d’activités
journalieres, aire de population locale) nécessaaediverses échelles spatio-temporelle
(Kotliar 1990, Baguette 2004). Cette partition aréhique est concue avec une idée
semblable de celle de la théokieal Free Distribution(IFD), étendue a toutes les ressources
nécessaires au cycle de vie. Matthews (1998) nmemgicsous le term@©ptimal Habitat
Theory I'extension de I'lFD aux lieux de refuge et de aspLa Figure 2.1 illustre cette
structure emboitée de « I'habitat » ou les relatide voisinage a un niveau définissent le

niveau supérieur.

Décennig
Année
Saison . <= = Dispersion
"""" Migration de reproduction
. Mouvements journaliers
Mois
3 Il Aire de population locale
our
Aire d’'activités journaliéres
Bl Habitat de reproduction
Heure Bl Habitat de refuge/repos/nourricerie
Bl Habitat d’alimentation

1m 10 m 100 m 1000 m 10000 m 100 OOOrTn
Echelle spatiale
Figure 2.1 — Modéle hiérarchique de I'habitat os telations de voisinage a un niveau
définissent le niveau supérieur, inspiré de (Flisteal., 1986; Schlosser, 1995; Pain, 2001,
Leuven et Poudevigne, 2002). A: taches d’habitessources; B : aires d’activités
journalieres ; C : aires de populations locales.

55



Chapitre 2 - Analyse spatiale du paysage sub-aquatique

Les taches d’habitat ressource seront définiesapemmbinaison de plusieurs variables
environnementales nécessaires a la définition dee aessource ; en sélectionnant au
préalable une gamme de valeurs pour chaque var{dableau 1de I'Annexe 1). La
délimitation spatiale des taches est ainsi possilais la limite conserve un caractere flou, en
lien avec la gamme de valeurs favorables d’'unealibgiet I'erreur de mesure des variables

environnementales cartographiées.

Représentation des habitats ressources a l'aide de l'outil SIG

Les Systemes d’Information Géographiques (SIG) stenplus en plus utilisés pour
représenter les habitats des poissons (Booth, 2860RHugmenter les capacités d’analyse
spatiale dans les écosystemes aquatiques (FishBaletl, 2004). La représentation des
habitats ressources a l'aide du SIG nécessite dhare des données haute résolution et
d’autre part la réalisation d’opérations spatiaesc de forts niveaux de précision.

Des données primaires, issues de mesures de tauainun GPSQGlobal Positioning
Syster)y et des données secondaires, issues de photezgapériennes existantes, sont
utilisées conjointement dans ce travail. L'imageréienne haute résolution est utilisée pour
inventorier les faciés des cours d’eau et localsedébris ligneux (Muller, 1997) mais n’est
pas assez discriminante pour le substrat (Puedtaly, 2001). Cependant, elle est d’un usage
restreint dans les cours d’eau profonds ou lordguarbidité de I'eau est importante. Dans
ces cas, le GPS est une méthode de terrain quiepelenpositionner et délimiter les facies,
les types de berges et les débris ligneux dansdess d’eau (Schilling et Wolter, 2000 ;
Dauwalter et al., 2006). Le GPS différentiel et pwtographies aériennes orthorectifiées
fournissent une précision de I'ordre de 0,5-1 nmpatible avec la résolution nécessaire a la
délimitation des habitats ressources des poissbhigsreur horizontale sur les points
géoréférencés est quantifiée a 0,56 m en moyereewav GPS différentiel (Dauwalter et al.,
2006). Ce choix est un compromis entre le besoidatmées haute résolution sur I'étendue

spatiale des biefs étudiés et le colt d’acquisitlamexe 1).

L'utilisation d’une telle résolution & I'échelle slesegments (£0L0* m) pose des
problemes techniques liés a la taille des fichiersnécessite des précautions lors de la
réalisation d’opérations spatiales sur des donrgedormat vecteur. En effet, afin de
conserver une cohérence entre la résolution desegsret I'étendue étudiée, il est d’'usage en
géomatique d’utiliser un rapport constant entrediegx. En général, pour une étendue de 10-
20 km, l'erreur peut difficilement descendre ensdes de 10 m. Ainsi, pour cette étendue,

une résolution de 1 m nécessite d’augmenter laigioéc des opérations spatiales pour
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minimiser les erreurs de surface sur les couchegodnations. Pour ce faire, avec les
logiciels de la marque ESRI, il faut choisir « upeoximité entre les noeuds s$ufzy
tolerancg et une tolérance sur les longueurs de lignesetir@s (angle lengthtres faible.

En conséquence, les fichiers au format vecteur senttailles plus importantes. Cette
limitation technique restreint actuellement la polss augmentation du rapport
étendue / résolution, nécessaire aux etudes swegmsents de cours d’eau représentés en 2-
D.

La disponibilité de cartes représentant les tachiesbitats ressources peut alors servir
de base a des mesures quantitatives de composigdinagmentation et de connectivité des

habitats ressources des poissons dans le paydagesatique.

1.3 Représentation de la variabilité temporelle

Un moyen pour délimiter spatialement un habitat asyigue est d’incorporer les
processus naturels dans lesquels les espéeces mvolGeci pose des difficultés
méthodologiques importantes et, selon Hanski (1,989)caractere éphémeére des taches

d’habitat devrait empécher I'application d’'une apgre d’écologie du paysage.

La dynamique principale des cours d’eau, liée mpltude du régime hydrologique,
entraine une variabilité temporelle rapide desaldeis de hauteur d’eau et de vitesse du
courant. Cette variabilité temporelle peut étrendpsée a toute autre variable dont la
dynamique est importante dans la définition de Witz favorable (par exemple la
température). Un compromis est alors a trouveredatigamme de variabilité temporelle des
variables choisies et la disponibilité des donnééssi, Rubec et al. (1998) réalisent des
cartes mensuelles de I'habitat favorable d’esp@msepoissons marins et d'invertébrés en
combinant la profondeur, le substrat, la tempéeatda salinité et I'oxygene dissous ;

variables disponibles sous forme de cartes mersuell

La principale difficulté est donc de pouvoir regéder par une ou plusieurs cartes la
variabilité temporelle des variables dynamiquesac¢@onant la variabilité hydrologique, deux
échelles se distinguent : les fluctuations anngealke hauteur d’eau et la dynamique du chenal
a I'échelle de la décade au siecle (Amoros et B@n@002; Richards et al., 2002). Cette
seconde échelle est la plus étudiée car elle gomnesau paysage fluvial, hétérogéne pour un
observateur terrestre (Figure 1.6 C). Elle conceeneparticulier, I'évolution historique des
lits fluviaux ou le réle des inondations sur lagipve (Burel et Baudry, 1999). La fluctuation

annuelle des débits modifie la composition et #agement spatial des habitats sub-
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aquatiques du chenal (Gowan et Fausch, 2002 ;nTdfal., 2002 ; Hilderbrand et al., 1999)
et conduit a des variations de la connectivité ayligue des milieux annexes au chenal
(Amoros and Bornette, 2002). A des échelles loclés510* m), I'analyse de la variabilité
temporelle des conditions d’habitat fait I'objet miembreux travaux de prédiction dynamique
de la capacité d’accueil des cours d’eau (Capr@s)19Ces méthodes sont basées sur le
couplage d’'une bathymétrie et d’'un modele hydradjgpermettant de générer des cartes de
profondeur et de vitesse de courant, qui quantifeensi I'habitat favorable en fonction du
débit. L’'application de ce type de méthodes a Bflehde segments (30" m) nécessite de

la donnée bathymétrique haute résolution et unlagepavec un modeéle hydraulique en 2-D.
Cette démarche a été appliquée a la cartograpHieatetat de croissance d’un salmonidé sur
un segment de 33 km (Tiffan et al., 2002).

Lorsque la bathymétrie précise n’est pas réalisalohe autre démarche, consiste a
cartographier les habitats a quelques débits pertsnpour I'espéce et le cours d’eau. Lorsque
des chroniques de débits sont disponibles, le kdielgrandeurs statistiques sur I'année ou
sur la période de I'année adaptée a la questiodepiosirnit ces débits. Cela permet d’évaluer
la gamme de variation temporelle des habitats des@ns comme I'ont montré Hilderbrand
et al. (1999). Dans les cours d’eau aménagés atégdes variations du niveau d’eau sont
limitées ou peuvent ne pas avoir de conséquencdetmndue en eau; dans ce cas le paysage

est « gelé dans le temps » selon I'expression del taal. (2002).

1.4 Connectivité du paysage sub-aquatique

Il'y a un intérét général a rendre opérationnatidecept de connectivité fonctionnelle
(Adriaensen et al., 2003). Particulierement en euiliaquatique, ou elle dépend de la
connectivité hydraulique. Les taches d’habitatseasces font partie d’un milieu aquatique
plus ou moins favorable que le poisson doit tramesvec un certain colt énergétique. Par
exemple, pour une espéce pélagique, la traversée done rapide peu profonde lors d’'une

migration amont représente un codt énergétique irapb(Matthews et al., 1994).

Nous avons choisi de modéliser la connectivité daes deux composantes. La
connectivité structurelle utilise la distance erdeix points en suivant le cours d’'eau et la
connectivité fonctionnelle se base sur le conceptabistance cumulée minimale (RCM)
développée par Knaapen et al. (1992) et récemmentiomnée commkeast cost modelling
(Adriaensen et al., 2003). Le choix de cette agpeqoour la connectivité fonctionnelle est
guidé par son paramétrage moins complexe que ckdsi approches individu-centrées,

pouvant s'appliquer a de larges étendues. La RGQMadsulée a partir d’'une tache ou d’un
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ensemble de tache et le calcul diffuse a toutatecgénérant ainsi des cartes de colt cumulé
de déplacement (Adriaensen et al., 2003). Elle ss#tee une gamme de résistances au
déplacement pour les espéces étudiées, reposant stolt énergétique de nage et la
réduction du risque de mortalité. Des données emtistoncernant les capacités de nage et
I'amplitude des mouvements des poissons. En reeates colts énergétiques de mouvement
et les comportements de choix d’habitats lors degations sont peu documentées (Smith,
1991). Cependant, des approches récentes de taknpélysiologique, enregistrant la
consommation d’oxygene, sont utilisées chez lesn@aildés pour évaluer les colts
énergétiques des migrations de reproduction (Gaistl., 2000; Hinch et al., 2002). Nous
proposons une gamme de résistance au déplacerenpaisson qui integre leur capacité de
nage, I'évitement comportemental de milieux peuofables et la protection vis-a-vis des
prédateurs. En particulier, il semble que la viéesstique de nage soit la meilleure mesure
écophysiologique de la valeur sélective et de Risyour une migration de reproduction
vers 'amont (Plaut, 2001).

1.5 Adaptation du calcul de distance au paysage sub-aquatique

Passage du format vecteur au format raster

Une représentation en 2-D des habitats aquatiqu&sda de polygones (entités de
surface au format vecteur) ne permet pas actuetiefaecalcul de distance d’'un polygone a
I'autre en suivant le cours d’eau. En revanchdrdasformation de la carte en une grille au
format raster permet le calcul de distance parusidin de proche en proche. Ainsi les
polygones sont décomposés en une série de cetlaleséme taille, ordonnées en lignes et

colonnes.

Les opérations de changement de formats sont &ééalia I'aide du logiciel Arcinfo
8.2® car c’est le seul logiciel dont I'algorithme donversion attribue a la cellule la valeur du
polygone occupant majoritairement cette celluleci@st particulierement important pour des
habitats de faible largeur par rapport a leur l@auguUn pixel de 1 m conserve le maximum
d’'informations de la carte vecteur initiale, entmaiier la continuité et la connectivité des
habitats, cruciale pour les calculs de distancé&gu(€ 2.2). Cette résolution est utilisée par
Marcus et al. (2003) et recommandée par Fausch @082) et Rabeni et Sowa (2002). Elle
autorise la représentation (i) du chenal et debseges, (i) des habitats de faibles tailles
comme les embacles ou étroits comme les berge$ods, Ifiii) des annexes hydrauliques et

de leur continuité avec le chenal principal, (iesdarrages et des obstacles.
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Les fichiers au format raster créés peuvent étregraedes tailles compte tenu de
I'étendue et de la résolution choisies. Un sectéétude de 20 km a la résolution de 1 m
génere une matrice d’environ 14 000 colonnes €&dliGnes, représentant un fichier texte de
500 Mo.

Format vecteur

Taille du pixel: 1 Jaille du pixel : 3 m

[ Perte d’information ]\[ Perte de continuité]

Format raster

[ Perte de la connexion avec le chenal princﬂ)al

Figure 2.2 — Effet du choix de la taille du pixefd d’'une conversion du format vecteur vers
le format raster sur la conservation des milieuxagiques.

La distance « hydrographique ».

Il est nécessaire d’adapter le calcul de distarmmg pendre compte des mouvements
effectués par les poissons. La distance euclidi¢bag n'est pas adaptée aux populations
piscicoles des réseaux hydrographiques, parceeaguddplacements des poissons suivent le
cours de la riviere. Une autre distance est prapoappelée distance hydrographiqug D
correspond a la longueur minimale de A a B en suilariviére (Figure 2.3).

La distance « fonctionnelle »

Les différents milieux aquatiques sont plus ou mdewvorables au déplacement des
poissons. Un individu traversant les milieux legspfavorables effectue alors un trajeg)D
dont la distance hydrographique peut s’avérer ghamde que le trajet le plus court{D
(Figure 2.3).
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D
D
100m E
DH Surface en eau
e
. @ Profondeur inferieure a 1m
Figure 2.3 — lllustration du calcul de la distaneaclidienne (), de la distance

hydrographique (B et de la distance fonctionnelled)ldans un cours d’eau représenté en 2-
D. Dy est le tracé le plus court et Pelui qui évite les profondeurs inférieures a 1 m.

II semble d’autant plus important de l'utiliser qles milieux sont hétérogénes,
présentent des obstacles ou que les distancesgngghiques a parcourir sont importantes.
Cette distance fonctionnelle est calculée a l'aitie principe de la résistance cumulée
minimale (RCM).La résistance cumulée minimale etarsource A et la cible BRCM(A,B)
est la valeur minimale des résistances cumulée$ ¢RICulées sur tous les chemins possibles

pour aller de A & B (Equation 1, Figure 2.3).

Equation 1: RCM(A,B) = Nin[ jr(x)dx}

possibles_chenmn

La résistance cumulée d'un chemin est l'intégraer le chemin considéré, des
résistances des milieux traverseés par la longuetiraget dans chaque milieu. Elle correspond
a une distance équivalente que le poisson aunzar@ourir dans le milieu le plus favorable
pour dépenser la méme énergie que celle qu'il digiitenser sur le chemin choisi. La RCM
revient a faire I'’hypothése que le poisson chdisitthemin le plus court, au sens de la
résistance cumulée. Le principe du calcul de RCMigissé pour la distance hydrographique

en utilisant une résistance de 1 pour tout le pasco

Des distance orientées

Il peut étre important que le calcul de distanci aenté si 'on souhaite évaluer la
distance a une tache d’habitat située en amonh@ya de la tache d’habitat considérée. Le
calcul de distances orientées nécessite d’orientgpréalable le secteur étudié par le choix

d’un pixel le plus amont et d’'un pixel le plus aval
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2 Représentation du paysage sub-aquatique des biefs

étudiés
2.1 Cartographie de la mosaique des milieux aquatiques

2.1.1 Couches d’informations du bief naturel

Variabilité hydrologique

La variabilité hydrologique au sein du bief natuest déterminée par I'analyse de la
chronique des débits enregistrés a la station defw-Seine (1979-2004) a partir de laquelle
sont calculés les quantiles mensuels (Figure 24jnayen du logiciel SynGen (Etienne

Leblois). Cette station est située au centre diu(bigure 1.14).

Décennale humide

00 Quinquennale humide
a0 Médiane
260 Quinquennale séche
240 Décennale séche
220 [—
200
pag
—~  [180  — _—
K
cé ailednl
~— —— _—
- 00 S -
_Q — L]
‘O Wl — | _—
D — —_— L J
(0 — — —
; —
I —
40 _— _
20
Janvier Février Mars Avril Mai Juin Juillet  AoGt Septembre Octobre Novemtidécembre

Mois

Figure 2.4 — Quantiles mensuels, de la décennaleesé@ humide, issus de I'étude de la
chronique des débits a Pont-sur-Seine (1979-20@Yiciel SynGen, Etienne Leblois,
Cemagref Lyon). Le rectangle indique la périodeatroduction des especes présentes sur le
secteur.

Considérant la période de reproduction comme urogeérclé du cycle de vie, les
guantiles de mars a juillet sont retenus pour @rdes débits pertinents de ce secteur. Pour
cette période, la moyenne des médianes mensuslietee74 ni's, celle des quinquennales

séches mensuelles est de 42snet celle des quinquennales humides mensuellés det/s.
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L’analyse des deébits classés sur I'année montre, ppur environ 40 % du temps de la
chronique, le débit 74 s est dépassé, 72 % du temps pour le débit*A2eh20 % pour le
débit 117 n¥s.

En fonction des débits caractéristiques de la éhuenet des contraintes techniques
deux cartes du bief naturel sont réalisées a6 et 38 n¥s, représentant respectivement la
meédiane et la quinquennale seche pendant la périedeeproduction. La carte a la
quinquennale humide n’a pu étre représentée faaitia déalisation de ce débit pendant le

temps de ce travail.

Couches d’informations au débit 70 m>/s

Les variables physiques et les milieux aquatiquesectés au chenal principal ont été
localisés a l'aide d’'un équipement GPS différengéittbignant des précisions inférieures au
métre (DGPS, Trimble ProXRS).

Afin d’obtenir une bonne précision pour les coontes des points geéoréférences, la
prise de position est contrainte a la présence mhains 4 satellites, d'un PDOP <Bdsition
Dilution of Precision et d'un rapport signal sur bruit SNR>6. Les wmées de
positionnement sont corrigées en temps réel grégecarrections différentielles recues par
radio en provenance du satellite OMNISTAR. Pendesit6 jours de relevé des positions a
l'aide du GPS, en juin 2001, le débit a varié efent/s et 73 n¥s. Les variables et les

éléments en eau suivants ont été localisés et itiétim

. les limites du chenal ;
. les milieux annexes connectés au chenal ;
. les milieux de profondeur inférieure a un métread’erepérés au préalable a I'aide

d’'une perche graduée, et leurs substrats dominants

. le type de berge (plage pour une pente < 45° epédpour une pente > 45°) et leurs
substrats dominants ;

. la présence d’iles, de ripisylve et de débris ligngrossiers ;
. la vitesse du courant prise a 20 cm de la surfdegd& d’un courantomeétre.

Les entités initiales : points et lignes, localsgmar le GPS sont exportées vers le
systeme d’information géographique (SIG) a l'aidelagiciel Pathfinder Office® (Tableau
2.1). Le traitement de ces informations spatiatisést réalisé a l'aide des logiciels SIG
Arcinfo® et Arcview®. Les cartes sont géoréférerscém coordonnées Lambert |, Nord de la
France. Les entités initiales sont ensuite progeéEécran afin de réaliser des corrections et
des transformations nécessaires a I'obtention tiggpoes (Tableau 2.1). En patrticulier, des

images numériques géoréférencées issues des ¢@fesa I'échelle 1: 25 005" sont
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utilisées en complément des points de limites denah Dans le cas des entités point
d’embéacles, elles sont transformées en aires ésanti une zone tampon d’'un rayon de 2 m.
De méme, pour la ripisylve, les entités points éleut et fin de présence de ripisylve (placées
sur la limite en eau) sont transformées en ligeant ces points, puis en aires a I'aide d’'une
zone tampon de 1 m du c6té du chenal. La vitesseodtant est transformée en aires (5
classes de vitesse de courant) en combinant ifpoitination des mesures ponctuelles, (ii)
l'avis d'un expert hydro-géomorphologue et (iii) latérature sur les patrons 2-D de

répartition des vitesses de courant pour des cdeamu a méandres (Carling, 1996). Les
entités créées initialement par des lignes commenmdieux annexes sont transformés
automatiquement en aires par le logiciel SIG. Cbhagariable ou type de surface en eau,
apres digitalisation, constitue une couche d’infation indépendante.

Tableau 2.1 — Type d’entités initiales et final@§sg pour la cartographie des variables et des
surfaces en eau du bief naturel.

Milieux et Variables Entités créée avec le GPS Ené finale apres traitement SIG
Milieu annexe : annexe hydraulique, - - 3

meéandre rescindé, carriére en eau

Chenal principal N

Ripisylve E
Embacle - B B
Plage (< 1m d'eau, pente < 4p° - - ~
lle - =
Berge abrupte € 1m et pente > 45° - ~|
Plat courant € 1m) - ~
Vitesse du courant B X!

- Entité point - entité ligne E entité polygone.

Couches d’informations au débit 38 m>/s

Nous faisons I'hypothése que la variation de débkitmodifie que les contours des
milieux en eau, ainsi que la hauteur d’eau et liéssses de courant. La ripisylve et les
embacles sont les mémes couches d’'informationpquele débit 70 fifs. Les contours de

la riviere sont numérisés a I'aide du SIG par photerprétation de la zone en eau a partir des
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prises de vue aérienne (mission FD10/250 du 293000, BD Ortho® couleur de I'Institut
Géographique National, débit40 n¥/s & la station de Pont-sur-Seine). Ces images sont
corrigées des déformations dues a la prise de wuueue relief pour fournir une

orthophotographie géoréférencée ; la précisiodest0 cm (Figure 2.5).

fle
chenal
annexe

plage

Figure 2.5 — Exemple de photo aérienne issue deidaion FD10/250 du 29 juin 2000 (BD
Ortho® couleur de I'IGN), utilisée pour numérises|contours du chenal (en bleu), les
annexes hydrauliques en eau et les zones de faiblendeur en complément de relevés de
terrain.

Les milieux annexes et les milieux de profondeuérirure a 1 m sont modifiés,
supprimés ou créés en fonction de la visualisatiorles prises de vues aériennes, complétée
par des mesures et des relevés réalisés pend#nt 86 € 35 nt/s). La couche de vitesse du
courant est réalisée comme précédemment a l'aidendsures ponctuelles de vitesse
effectuées & I'automne 2004 40 nt/s).
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2.1.2 Couches d’informations du bief aménagé

Variabilité hydrologique
La chronique des débits enregistrés a la statioBamches-les-Bray (1999-2005) est
analysée pour déterminer la gamme des quantilesuakn(Figure 2.6). Cette station est

située juste en amont du barrage de la Grande Bbggee 1.10).

Décennale humide
Quinguennale humide
Médiane
Quinquennale séche
Décennale séche

400

350

300

pE—
—~ 200 ——
(] JR—
P L ] ————
(é ‘F L J -
N —
=
O —_— —
D L] — —T
- I —_
50 —
Janvier Février Mars Avril Mai Juin Juillet  AoGt  Septembre Octobre Novembre Décembre
Mois

Figure 2.6 — Quantiles mensuels, de la décennaleesa humide, issus de I'étude de la
chronique des débits a Bazoches-les-Bray (1999)2008iciel SynGen, Etienne Leblois,
Cemagref Lyon). Le rectangle indique la périodeegeoduction des especes présentes sur le
secteur.

Considérant la période de reproduction comme urogeérclé du cycle de vie, les
quantiles de mars a juillet sont retenus pour @rdes débits pertinents de ce secteur. Pour
cette période, la moyenne des médianes mensuslietee78 s, celle des quinquennales
séches mensuelles est de 4#3snet celle des quinquennales humides mensuell@g6@lat/s.

Ces débits sont proches de ceux du bief naturehweuin affluent majeur n’existe entre les
deux stations de mesure. Une seule carte au d&hif/8 est réalisée car la gamme des débits
quinquennaux (43-126s) conduit & une variation de la hauteur d’'eaddem (Figure
2.7). Cette variation a une incidence sur les aostales milieux en eau inférieure a la
résolution cartographique. La méme remarque s'gpelaux milieux annexes : gravieres et

bras morts.
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Figure 2.7 — Relation entre la hauteur d’eau eléleit a la station de Bazoches-les-Bray pour
I'année 2002.

Réalisation des couches d’informations au débit « 80 m’/s »

De la méme facon que pour le bief naturel, une eam@ de mesures est réalisée du 19
au 22 juin 2001 et du 10 au 12 septembre 2001,déhit de 63 rfis & 94 n¥s. Les contours
du chenal principal, des graviéres et des brassnaoht numérisés a I'aide de points localisés
a la limite en eau complétés par des images numesigéoréférencées, issues des cartes IGN
a I'échelle 1 : 25 008" Les variables d’habitats sont géoréférencéesidel’du GPS comme
précédemment.

2.1.3 Cartes finales de la mosaique des milieux

Pour chaque bief et chaque débit du bief natumed combinaison hiérarchique des
couches d’informations est réalisée en fonctionlEsdins de représentation. La carte de la

mosaique des milieux est obtenue par combinais@ouehes de type « Union » (Figure 2.8).

A la premiére étape, les iles, qui ne sont passddaces en eau, sont soustraites de la
surface en eau. La mosaique des milieux est amsstituée de nombreux polygones
possédant chacun une information de vitesse (Sedasde hauteur d’eau (2 classes), de

substrat pour la classe de hauteur d’eau < 1nipiylve et d’embécle (Figure 2.9).

Trois paysages sub-aquatiques sont ainsi dispenibdeux paysages du bief naturel
aux débits 38 fifs et 70 n¥s et un paysage du bief aménagé au débits m
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H surface en ealJ Tles
U vitesse

U Milieux annexes+Annexes hydrauliques

U plage+plat+abrupt

couche de polygones l

couche transitoire

U ripisylve+embacle

|

mosaique des milieux

U combinaison de couche de type Union

Figure 2.8 — Combinaison hiérarchique des couctiefodnation unitaire pour obtenir la
carte de la mosaique des milieux.

Type de milieu

I v1 PRI+ Eo
I v1 P RioEo
B v2 P R+ E+
I v2 P Ri+ Eo
I v2 P Rio E+
[ v2 P Rio Eo
[ V2 R Ri+ E+
[ v2 R Ri+ Eo
[ v2 R Rio E+
[ v2 R Rio Eo
[ v3PRi+E+
[ v3PRi+Eo
[ v3PRioE+
[ ]v3PRioEo
[ ]V3RRi+E+
[ 1V3RRi+Eo
[ ]Vv3RRio E+
[ ]Vv3RRioEo
[ 1VvV4aPRi+E+
[ ]v4PRi+Eo
[JvaPRioE+
[ v4 P Rio Eo
[ VAR Ri+ E+
[ v4 R Ri+ Eo
[ v4 R Rio E+
[ v4 R Rio Eo
[ v5 P Ri+ Eo
[ v5 P Rio Eo
I v5 R Ri+ Eo
[l V5 R Rio E+
I v5 R Rio Eo

N

A

0 25 50 100 Meters

Figure 2.9 — Types de milieux présents dans urildtda mosaique des milieux pour le bief
naturel a 70 m3/s. V1 & V5 : classe de vitesseoduant (voir Tableau 2.2) ; P : profondeur
<1m ou R: profondeur >1m; Ri+/Ri0O: préseabsénce de ripisylve; E+/EO:
présence/absence d’embatle.substrat n'a pas été représenté par souci dé.cla
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2.2 Cartographie des habitats ressources des cyprinidés

rhéophiles étudiés : Barbus barbus et Chondrostoma nasus

Les cartes des habitats d’alimentation, de repds e¢production du barbeau et du hotu
sont obtenues par combinaison hiérarchique deshesud’informations utiles, selon le
principe présenté a la Figure 2.8 (voir aussi pagtiuche de la Figure 2.11). A la différence
de la mosaique des milieux, les classes et lestratbbdavorables (Tableau 2.2) sont
sélectionnés préalablement a la combinaison hid@rare.

Tableau 2.2 — Couches d’informations utilisées p@aliser les cartes des trois habitats

ressources des barbeau et hotu et classes retpanueshaque couche d'information en
italique.

Couches SIG en format vecteur Repos Alimentation ayéne
Vitesse du courant Vi, Vo, V3 V3,V Vs, Vs, Vs
, . sable, gravier, gravier,
Plage( < 1m d'eau, pente < 4p sable/gravier sable/gravier
sable, gravier, ravier
Platcourant € 1m) bloc sable/gravier, bloc, g '

sable/gravier sable/gravier
° gravier,
Berge abrupté< im et pente > 45%° bloc e vier

Embéacle toute
Ripisylve toute
Annexe hydraulique naturelle  toute
V1: pas de vitesse de courant;

V2:V <0,2m/s;

V3:0,2m/s <V <0,5m/s;

V4:05m/s <V<1mls;
V5: V>1 m/s

L’ensemble des aires obtenues est assemblé ponefame couche finale représentant
toutes les taches de I'habitat ressource considrér chaque paysage sub-aquatique, trois
cartes sont ainsi construites, représentant léges$ad’habitat d’alimentation, de repos et de
frayeres. Ces cartes peuvent enfin étre superpop@esexemple les taches des habitats
d’alimentation et de repos (Figure 2.10).
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N
Il Habitat d’alimentation A
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Figure 2.10 — Détail des habitats d’alimentatiodetepos pour les barbeaux et hotus dans le
bief naturel & 70 m3/s.

3 Composition, fragmentation et connectivité des

habitats ressources

La composition, la fragmentation et la connectidiés habitats ressources sont évaluées
a l'aide de deux types de méthodes. Des métriquem(lices) sont calculés pour fournir des
mesures de la composition et de la fragmentatidiéchelle de chaque tache d’habitat
ressource et de chaque habitat ressource. Des aeétldéanalyses sur carte entiere sont aussi
développées pour mesurer la connectivité entretdtabressources. La connectivité sert
d’estimateur de la complémentation journaliére @isanniére. Elle fournit alors un moyen de
délimiter des aires fonctionnelles aux échellesisggamporelles présentées a la Figure 2.1.

Le diagramme général des méthodes et des outitseatest proposé dans la Figure 2.11.
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Figure 2.11 — Diagramme général des méthodes eatudds utilisés pour étudier la composition, lagmentation et la complémentation multi-
échelles des habitats des poissons d’eau courante.
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3.1 Outils logiciels

La gestion des couches d’informations et la créaties fichiers de dialogue avec les
autres logiciels (format ascii) est effectuée #dad’Arcview 3.1®, Arcview 8®. Pour les
calculs de proportion d’habitats dans des fen&glissantes nous avons utilisé le logiciel
CHLOE 2.0 (Baudry et Denis, 1995) disponible mainterttamts la version @0k 3.0 (Baudry
et al., 2005). Ce logiciel analyse la structurdigfmmulti-échelles d’une image, en affectant
aux pixels d’une image les calculs réalisés dassfelgétres carrées centrées sur ces pixels.
Chaque pixel de I'image est ainsi caractérisé ggrla proportion des différents types de
pixels dans la fenétre carrée, (ii) les relatiorsvdisinage au sein de cette fenétre par la
proportion des différents couples de pixels adjediii) 'hétérogénéité des valeurs dans la

fenétre considérée (Baudry et al., 2005).

Un autre outil logiciel, AAQUALAND, a été développé en collaboration avec Thierry
Faure (LISC, Cemagref Aubiére) qui a réalisé I'iémpentation de la version 1.0 du logiciel.
L’originalité de ce dernier est dans un premiergerde pouvoir optimiser les temps de calcul
pour des matrices de grandes tailles dont peurd&iés sont informatifs (dans notre cas
seulement 1 a 2 % de la matrice représententikerelv Pour cela, RAQUALAND fait appel a
une approche de stockage en matrice creuse quassstz répandue dans les problemes
d’optimisation (Saad et Sosonkina, 1999). Pouniasrices classiques tous les éléments de la
matrice sont stockés, les valeurs nulles requideeniéme place de stockage que les valeurs
positives. Les matrices creuses stockent seuletegrléments non nuls et leurs indices. Ce
logiciel, permet dans sa premiére version le catiildistances orientées entre des zones
(comme des taches d’habitats) ou des points (corameéchantillonnage ponctuel).
L’interface est développée en Java Swing (Figut@)2(Le Pichon et al., 2003; Le Pichon et
al., 2004). Le codage en matrices creuses etteipa d’orientation de la riviere tel qu’il est
implémenté par Hughes Boussard (INRA-SAD, Rennassda version 2.0 du logiciel est

donné a titre informatif en Annexe 6.
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[ Données | Calcul Distance | Visualisation |  Analyse Sensibilité | Optimisation | Aide |

Zone(s) ou Point(s) initiaux Calcul Distance
[ T -

| ZONE:Alimentation | Satver Distance

Zone(s) ou Point{s) finaux

ZONE:Barrage Amont Zone(s) ou Po?nt(s) ipitiaux : ZONE:Alimentation
ZONE:Barrage Aval Zone(s) ou Point(s) finaux : ZONE:Repos
ZONE:RMere Distance sur quelle zone(s) ? : Toutes
ZONE: Alimentati Dans quel sens ? : Dans les 2 sens
simentation Quelle type de distance ? : Physique
ZONE:Repos
POINT:Pizel le plus aval Repos
POINT:Les differentes peches de la riviere Alimentation 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1

175 1 419 548 1094 1274 1693 1694 2051 2053 2098 2104
2113 1767 1077 897 487 420 29 1 235 237 282 288
2347 2001 1311 1131 721 654 1 151 110 112 157 163
2479 2133 1443 1263 853 786 63 283 1 1 2 1
2924 2578 1888 1708 1298 1231 508 728 426 393 378 346
3265 2919 2229 2049 1639 1572 849 1069 767 734 719 687
3538 3192 2502 2322 1912 1845 1122 1342 1040 1007 992 960
3793 3447 2757 2577 2167 2100 1377 1597 1295 1262 1247 1215
3982 3636 2946 2766 2356 2289 1566 1786 1484 1451 1436 1404
9 4193 3847 3157 2977 2567 2500 1777 1997 1695 1662 1647 1615
10 4257 3911 3221 3041 2631 2564 1841 2061 1759 1726 1711 1679
11 4582 4236 3546 3366 2956 2889 2166 2386 2084 2051 2036 2004
12 4904 4558 3868 3688 3278 3211 2488 2708 2406 2373 2358 2326
13 5092 4746 4056 3876 3466 3399 2676 2896 2594 2561 2546 2514

Distance sur gquelle zone(s) ¥

Toutes =

Dans gquel sens 7

Dans les 2 sens ¥

Quelle type de distance ?

WO~NOUAWNREO

Figure 2.12 — Onglet « calcul de distance » dedwsion 1.0 du logiciel RAQUALAND et
fichier de résultats présentant la matrice de d¢dacalculée entre les taches d’habitat de
repos et d’alimentation.

3.2 Description des métriques et des méthodes d'analyse

3.2.1 Métriques de composition et de fragmentation

Des meétriques classiques en écologie du paysage usiisées pour quantifier la
composition et la fragmentation des habitats. lisssdotales (en m?2 et en pourcentage de la
surface totale mouillée), les aires médianes, Imbre de taches, la distance entre taches
voisines et l'indice de proximité de Gustafson atker (1994) sont calculés pour chaque
habitat ressource (« Calcul d’indices », FigurelR.1a distance utilisée dans les calculs est

la distance hydrographique calculée a 'aide diclebANAQUALAND.

L'indice de proximité rend compte ici du degré dlmment d’'une tache d’habitat
ressource et I'indice de proximité moyen du degeéfrdgmentation de I'’habitat ressource
dans son ensemble. La formule de McGarigal et M&tle95) est retenue pour calculer
lindice de proximité d’une tache d’habitat ressmii; (Equation 2).

n H H.S
Equation 2 :Px (i) = Z%
is

s=1
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n est le nombre de tachklg de I'habitat ressourdd dont les limites appartiennent a la
distance de recherche a partir de la tache d’hateissourcéd; (Figure 2.13)Aire(H;s) est la
surface de la tachidjs et Djs la distance « hydrographique » entre la tadgest H;. L'indice

de proximité moyen de H fait la moyenne des protémde tous leBx(H).

Figure 2.13 — lllustration du calcul de l'indice geoximité Px(H) pour une tache d’habitat
ressourceH;. Compte tenu de la distance de recherche, detvedéfs sont retenues pour le
calcul dePx(H).

3.2.2 Meétrique et carte de complémentation journaliére

Pour estimer la complémentation de I'habitat d'alimtation et de repos a I'échelle
journaliére, une métrique et une carte sont pragmsElles se distinguent par le type de
distance, euclidienne ou hydrographique, et I'sdilion des aires des deux habitats ressources

dans le calcul.

La premiére méthode est un indice basé sur le lcdiewproximité de (Gustafson et
Parker, 1994). A partir de la tache du premier tadlvessource, les taches du second habitat
ressource situées a une distance inférieure astandie de recherche sont retenues pour le
calcul. Cet indice est défini par la formule dedifation 3 illustrant dans ce cas l'indice de
proximité d’'une tache d’habitat d’alimentatiof)(aux taches d’habitat de repd® (Figure
3B de I'Annexe 1).

nooa
Equation 3 :Px (F;/R) = Z%

s=1
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n est le nombre de tachBg de I'habitat ressource R dont les limites appantat a la
distance de recherche a partir de la tache d’Haf@issourcd=;. Aire(Rs) est la surface de la
tacheR; et Djs la distance hydrographique entre la taByeandF;. La distance de recherche
doit refléter les capacités de mouvements de lasgel’échelle considérée ; ici ce sont les
gammes de mouvements journaliers qui aident auxctioine distance de recherche. Cet
indice est élevé lorsque la tache d’habitat d’atitagon est située au proche voisinage de
taches d’habitat de repos de grande taille. Il jeerrainsi de distinguer les taches
d’alimentation isolées de celles qui appartiennant,contraire, a une mosaique de taches
d’habitat de repos. Cet indice de proximité modgeut aussi s’envisager en remplacant la
distance hydrographique par la distance fonctidaneslculée a I'aide de la RCM.

La seconde méthode, décrite en Annexes 1 et 3seuliés cartes de deux habitats
ressources au format rater (type ascii) analysékside® d’une méthode d’analyse multi-
échelle de la structure du paysage (Schermannuetri3a2002). Le principe de cette méthode
qui utilise des fenétres glissantes carrées estmé@&sdans la Figure 2.14. Le calcul de
proportion de chaque habitat ressource dans désrdésrde taille choisie est réalisé au moyen
du logiciel GHLOE 3.0 développé par Baudry et al. (2005). Bien geallstances calculées par
cette méthode soient des distances euclidienrdespréisente I'avantage de tenir compte des
aires des deux habitats considérés. La taille détfe est choisie en fonction des capacités de
mouvements de I'espéce et de facon a eéviter letseffe bords. En effet contrairement au
milieu terrestre, la taille de fenétre est conteien milieu aquatique par les effets de bords
qui sont inévitables a cause de la linéarité durcalieau et de la présence des milieux
annexes, bras morts et gravieres. La Figure 2dsiné ces effets de bords pour un chenal de
50-60 m de largeur moyenne. Les effets sont réghats une taille de fenétre de 60 m ; |l
semble que deux fois la largeur de la riviere saitmaximum. Les résultats de ces calculs
sont exploités sous formes de cartes de proportidas valeurs seuils de proportions sont
choisies, pour chaque carte d’habitat ressource, @t délimiter les aires d’activités
journalieres par combinaison de ces deux carteguf&i 2.14). Ces valeurs seuils
correspondent aux surfaces minimales nécessaings qoutenir un banc de poissons de

I'espece.
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Proportion d’habitat dans une

Cartes des habitats fenétre carrée (co6té 120 m)

200m

Carte des aires d’activités
journalieres

-------

B Analyse eh
fenetre
01 2 510 2030
. J A
roportion d’habitat(%o) y

[Chenal/annexes
BAires d’activités

Repos> 1% et
Alimentation= 2%

¥ Chenal/annexes
M Habitat de repos

BChenal/annexes
MHabitat d’alimentatio roportion d’habitat(%6)

Figure 2.14 — Schéma illustrant la méthode d’amalysatiale pour délimiter les aires d’activitésrjmlieres a partir des cartes d’habitats
ressources.
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100m

Chenal, milieux annexes
naturels, bras morts, gravieres

Il Aire d’activités journaliéres

Figure 2.15 — lllustration des effets de bord (fibérrouge) lors de l'utilisation du logiciel
CHLOE 3.0 avec une fenétre de calcul de 120 m de cOtéhdtm: détail du bief naturel
présentant un bras mort et un milieu annexe nat@el bas : détail du bief aménagé
présentant une graviere.

Cette méthode appliquée ici a la complémentatiodalex habitats ressources utilisés a
I'échelle journaliére peut étre étendue a d’aub@sitats ressources selon le méme principe.
Cependant les tailles de fenétre sont a choisic @vécautions, en lien avec la structure du

cours d’eau, afin de limiter les effets de bord.

3.2.3 Métrique et carte de complémentation saisonniére

A I'échelle saisonniére, la complémentation endedires d’activités journalieres et les
frayeres implique une migration de reproduction paut mettre en jeu des distances de
plusieurs kilomeétres. La complémentation reposecdsuar la connectivité fonctionnelle
modélisée a I'aide du calcul de la distance fometedle. Basée sur le calcul de la Résistance
Cumulée Minimale (RCM), elle nécessite des donséeses capacités de mouvements et le

comportement pendant les migrations afin d’étable gamme de résistance.

Elaboration des cartes de résistances au déplacement

La gamme de résistances est établie sur la baseagesités de nage par rapport au

courant, de la hauteur d’eau et de la présenceislab
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Vitesse du courant et capacités de nage

Plusieurs niveaux d’activité de nage se distinguestle qui permet de tenir des
positions stables dans le courant, la vitesse aisiere susceptible d’étre maintenue pendant
des heures et la vitesse critique que le poissgoené maintenir qu’une heure. Les vitesses
étant calculées en fonction des longueurs de ddjpsois tailles de barbeaux et hotus sont
choisies a partir des résultats de Philippart (1J@6ncernant des populations de cyprinidés de
I'Ourthe (Belgique):

. 150 mm, qui correspond a la taille moyenne desdaarb males matures a 63 %

(2+),

. 300 mm, la taille minimale des barbeaux femelletunes (6+) et des hotus males et
femelles matures (4+, 5+) et taille de la classgé’la plus fréquente dans la
population de barbeaux.

. 500 mm, la taille moyenne des barbeaux femellesiraata 100 % avec un
maximum de fécondité.

Pour chaque taille la vitesse de croisiere estutédc a partir de la formule :
Verois = 2 @ 3 L/s (Pavlov, 1989) et une vitesse critiguBaide de la formule proposée par

Wolter et Arlinghaus (2003) : M = 0,019*(LY">.

La migration de reproduction est une migration\ectrers 'amont contre le courant ;
elle requiere une vitesse de nage supérieure a dallcourant. Comme le poisson utilise
plutét sa vitesse de croisiére lors d’une migraties notes sont données en fonction de la
comparaison entre la vitesse du courant, la viteleseroisiere et la vitesse critique ; les

vitesses critiques sont choisies comme des linfitableau 2.3).

Si Veourant™ V critique Note O
Si Veourant™ V croisiere Note 0,2
Si Veourant= V croisiere Note 0,4
Si Veourant< V croisiere Note 1

Tableau 2.3 — Attribution des notes de perméalalitéléplacement en fonction de la vitesse
du courant et de la taille du poisson.

Taille V citque  V croisiere Note attribuée en fonction de Yyyrant (M/S)

(mm) (m/s)  (m/s) 0 (V1) <02(V2) 02-05(V3) 051(v4) 115 (Y5
150 0,8 0,3-0,45 1 1 0,4 0,1* 0
300 1.4 0,6-0,9 1 1 1 0,4 0,2
500 2 0,75-1,5 1 1 1 1 0,4

* Seule la moitié de la classe V4 est inférieu® @ique
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Les notes indiquées ici sont liées a une migradmneproduction orientée vers I'amont.
Pour des mouvements journaliers, une gamme ddadsés pourra étre différente selon que

le déplacement est effectué vers 'amont ou versl.

Hauteur d'eau et évitement comportemental lié@réalation

Des préférences de hauteur d’eau sont établiesrentidn des tailles du barbeau par
Baras (1992) : les individus mesurant 150-200 mmt gorésents dans la gamme de
profondeur 20-60 cm ; ceux de taille comprise eB8-350 mm dans la gamme 50-100 cm
et les individus dépassant 400 mm dans la gammE768@m. A partir de ces préférences
générales et du risque de prédation qui augmentelps poissons de grande taille dans les
milieux peu profonds (Schlosser, 1988), les noeperméabilité sont attribuées (Tableau
2.4).

Tableau 2.4 — Attribution des notes de perméakalitéléplacement en fonction de la hauteur
d’eau et de la taille du poisson.

Taille (mm) Hauteur < 1m (P) Hauteur > 1m (R)
150 1 0,3
300 0,66 1
500 0,25 1

Présence d’abris

La fréquentation des abris de type enrochementgétaion rivulaire ligneuse et
herbiers est aussi étudiée en fonction de la tdibepourcentage de présence dans ces abris
est modeélisé selon la saison (hiver ou été) parrelagion logarithmique fonction de la taille
(Baras 1992). Seulement 10 % des individus de Ifs0Ofraquentent les abris, alors que ce
pourcentage atteint 50 % chez des individus den3®0et 70 % pour ceux de 500 mm. A
partir de ces observations, les notes de permtabdnt attribuées (Tableau 2.5).

Tableau 2.5 — Attribution des notes de perméalilitééplacement en fonction de la présence
d’abris et de la taille du poisson.

Ripisylve et Ripisylve absente Ripisylve présente Ripisylve et
Taille (mm) embacles absentes embacles présentes embacles absentes embacles présentes
(Rio Eo) (Rio E+) (Ri+ Eo0) (Ri+ E+)
150 1 0,3 0,3 0,3
300 0,33 0,66 0,66 1
500 0,2 0,6 0,6 1
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Attribution des notes aux différents habitats devire

Pour chaque taille de poisson, la résistance aéeba un type d’habitat se calcule a
I'aide de la formule suivante : résistance de litebA = 1/(note vitesse de A * note hauteur
d’eau de A * note abris de A), avec résistance & &0note vitesse * note hauteur d’'eau *
note abris = 0 (Tableau 2.6).

Tableau 2.6 — Résistances au déplacement attrilueesypes de la mosaique des milieux
pour trois tailles de poissons (hotu ou barbeaajleQles types Figure 2.9.

TYPE Poisson 150 mmPoisson 300 mm Poisson 500 mm
V1P Ri+ Eo 3 2 7
V1 P Rio Eo 1 5 20
V2 P Ri+ E+ 3 2 4
V2 P Ri+ Eo 3 2 7
V2 P Rio E+ 3 2 7
V2 P Rio Eo 1 5 20
V2 R Ri+ E+ 11 1 1
V2 R Ri+ Eo 11 2 2
V2 R Rio E+ 11 2 2
V2 R Rio Eo 3 3 5
V3 P Ri+ E+ 8 2 4
V3 P Ri+ Eo 8 2 7
V3 P Rio E+ 8 2 7
V3 P Rio Eo 3 5 20
V3 R Ri+ E+ 28 1 1
V3 R Ri+ Eo 28 2 2
V3 R Rio E+ 28 2 2
V3 R Rio Eo 8 3 5
V4 P Ri+ E+ 33 4 4
V4 P Ri+ Eo 33 6 7
V4 P Rio E+ 33 6 7
V4 P Rio Eo 10 11 20
V4 R Ri+ E+ 111 3 1
V4 R Ri+ Eo 111 4 2
V4 R Rio E+ 111 4 2
V4 R Rio Eo 33 8 5
V5 P Ri+ Eo 500 11 17
V5 P Rio Eo 500 23 50
V5 R Ri+ Eo 500 8 4
V5 R Rio E+ 500 8 4
V5 R Rio Eo 500 15 13

En raison du principe de calcul, les notes de tasie attribuées sont relatives a une
taille donnée. En effet, bien que les perméabilitéis rapport a la vitesse du courant soient
comparables entre tailles, ce n'est pas aussi évplsur les variables hauteur d’eau et abris.
Ceci implique une prudence pour comparer différerntalles. Les gammes de résistance
obtenues varient de 1 a 500 pour un poisson dantB0de 1 a 23 pour un poisson de
300 mm et de 1 a 50 pour un poisson de 500 mm.
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L’analyse de ce tableau montre que globalementilieurest moins résistant pour un
poisson de taille 300 mm que pour les autres $ailRour un poisson de 150 mm c’est la
vitesse du courant qui est la plus limitante atprs ce sont les profondeurs inférieure a 1 m et

I'absence d’abris qui pénalisent les poissons ifle 800 mm.

Un exemple de la répartition spatiale des résistmhoisies (Figure 2.16) permet ainsi
d’observer que pour les poissons de taille 500 mhes1,zones moins résistantes sont celles
d'assez fort courant du chenal évitant les berggs peu profondes. A linverse, pour les
poissons de taille 150 mm les zones moins résegaati déplacement sont celles moins

courantes et de faibles profondeurs.

Ces cartes de résistance au déplacement, élabgatirade données de la littérature,
sont principalement influencées par la taille dusgpon et nécessitent un certain nombre
d’hypotheses lié au manque de données comportel@enth serait intéressant de les
confronter avec des données expérimentales de ctenpent de choix des habitats obtenues
par radio-pistage mais aussi de colt énergétiggeddplacements obtenus par télémétrie
physiologique. Ce type d’approche expérimentalgeofine alternative pour établir des
gammes de résistance plus réalistes qui s’afframids avis d’expert ou des données de la

littérature (Stevens, 2004).
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Vcourant > Vcritique

Sens du courant

\/croisiere < Vcourant < Vcritique

Sens du courant

300 mm

Hauteurd’eau<1m

Sens du courant

Figure 2.16 — Détail de carte de résistance auvadépient pour les trois tailles considérées
dans un méandre du bief naturel. Par souci deéctarta restreint la gamme de couleur aux
résistances présentes dans le méandre.
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Carte de complémentation saisonniere

La carte de complémentation saisonniere peut &i#i€ a deux échelles : celle d’'une

tacheH; ou celle des taches de 'habitat ressourde

A I'échelle d’'une tache, la réalisation de la cadpose sur le calcul de la connectivité
fonctionnelle pour atteindre un habitat ressoul#cpar un poisson de taille donnee. Il s’opére

en deux étapes dans le logiCielAQUALAND.

La premiére étape calcule, pour chaque pixel daiee, la résistance cumulée minimale
pour atteindre la tachid;. La tache d’habitaH; est considérée ici comme une cible (Figure
2.17).

La seconde étape consiste a estimer la probaf#lithatd;)) qu’'un poisson d’'une taille
donnée atteigne la tach, compte tenu du codt du parcours (REMY (Figure 2.17). Ainsi,
s'il faut traverser une trés grande distance deldaiésistance ou une distance moyenne de
forte résistance, il y a une faible probabilité dijesoit atteint. C’est pourquoi, une fonction
décroissance de la RCM semble adaptée pour maodéeste probabilité d'atteindré;. La
plupart des travaux modélisant les mouvements desgns font I’hypothese qu’ils suivent
un modéle de diffusion passif caractérisé par onetfon exponentielle négative ((Rodriguez
2002) cité par Schrank et Rahel (2004)). Cependaritins mouvements semblent ne pas
suivre ce type de fonction notamment les distapegsourues apres la reproduction chez la
truite fardée de BonnevilleOncorhyncus clarki utgh(Schrank et Rahel, 2004) ou les
distances parcourues annuellement (Hilderbrand eatshfer, 2000). Plusieurs types de
fonctions sont proposés dans le logicielAQUALAND 2.0 pour modéliser ce phénoméne de
décroissance ; des fonctions de la forme (i) exptiele négative, (i) gaussienne (Equation
4), (iii) inverse ou (iv) seuil (voir formules Ta#u 2.7). Toutes sont caractérisées par le
parameétrea, donnant I'ordre de grandeur de la distance fonctlle pour laquelle la

probabilité devient faible.

RCM(H ;)\’
)

Equation 4: Proba(Hj)=e (
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Habitat de reproduction a 76fs

Résistance cumulée
minimale pour atteindrk,

Probabilité d’atteindrél]

/ Modélisation,
\_moindre codQy

[Chenal, annexes
BrFrayére

~ -

Carte de résistance a
déplacement a 70is

0 5 10 20 60 1
o

RCM (x102m) Probabilité

Figure 2.17 — Schématisation du calcul de résistanmulée minimale et de probabilité d’'atteindréalehe d’habitat ressourts : illustration
pour le cas de I'habitat de reproduction.
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Le parametrex est un parametre essentiel, il correspond a iataése cumulée que
peut parcourir un adulte pour atteindre une frayé&e parameétre ne peut étre évalué
directement & partir des données de la littératareslles fournissent des gammes de distances
hydrographiques parcourues lors des mouvementesunigrations de reproduction. Il est
donc nécessaire de pondérer ces valeurs hydrogueshde la littérature par un coefficient
correctif, appelé résistance médiane, lié a |asta@sce au déplacement du secteur étudié pour
un poisson de taille donnée.

Tableau 2.7 — Formes des courbes disponibles pocaltul de probabilité d'atteindig; a
partir du colt du parcours RCMy.

Forme de la courbe

Exponentielle f — ~~RCM(H)/a
négative e e
[ RCM(H; )JZ
Gaussienne - a
f,=e

Inverse fi = min(a/ RCM(HJ),].)

fi=1 sIRCM(H)<a
fs=0 sIRCM(H,)>a

Seuil

S'’il existe n taches de I'habitat ressourkk la carte de résistance cumulée minimale
pour atteindre la tache d’habitat ressoutigéa plus proche est calculée a I'aide de I'Equation
5.

Equation 5:RCM(H) = Min (RCM(H))

De la méme facon que pour la RCM, la carte de (ititéa d’atteindre la tache
ressourceH; la plus proche (Probdf) est calculée en remplacant dans I'Equation 4,
RCM(H;) par RCMH) (Equation 5). Une telle carte permet d'identifles zones dont la
connectivité fonctionnelle avec I'habitat ressoukteest faible, ainsi que les relations de
connectivité entre taches de cet habitat. Elle dalars une vue globale de la connectivité du

bief vis-a-vis de cet habitat ressource.
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Indice d’accessibilité

L’indice d’accessibilité AcdHj) d’'une tache d’habitaH]j est défini comme étant
I'espérance du nombre de poissons pouvant atteladeeheHj. C’est la somme des produits
entre la densité de poissons présents dans les tigpmilieux et la probabilité d’atteindre la
tacheHj a partir de ces milieux. En pratique, cela comsisffaire le produit de la carte de
probabilité d’atteindre la tache d’habitidf par la carte de densité potentielle des poissons
(Equation 6).

Equation 6 : AcqH,) = > den(i) * Proba(H )

pixeli

Ainsi l'indice d’accessibilité de la tache d’hahitd] est d’autant plus élevé que des
milieux a fortes densités de poissons sont préstmts des zones ayant une probabilité forte
d’atteindre la tache d’habitédj.

La carte de densité potentielle est construite tdisant la carte de la mosaique des
milieux, sur le méme principe que pour la résista(itableau 2.6). Les valeurs de densité,
pour chaque type de la mosaique des milieux, ssoes dans ce cas d’'un modele basé sur
des corrélations entre variables environnementtiebondance de poissons. Cette approche
est utilisée pour modéliser des distributions desdés a partir de données SIG (Toepfer et
al., 2000; Valavanis et al., 2004). La seconde istms affecter a une carte contenant les
habitats de repos et d’alimentation les densitégemues observées lors d’échantillonnage

spécifiqgues dans ces habitats.

3.3 Résultats et discussion

Certaines métrigues et méthodes d’analyse spafialsont testés dans les deux biefs
font I'objet de l'article joint en Annexe 3. Cetfeartie en résume les résultats les plus
marquants ne reprenant que quelques tableauxueesigpuis détaille davantage les résultats

des autres méthodes.

3.3.1 Structure du paysage sub-aquatique et des habitats ressources

Composition de la mosaique des milieux

La quantification des différents types de la mosaiges milieux du bief naturel a
70 nt/s (Tableau 2.8) apporte un certain nombre d’élésdianalyse. Les problémes, déja
évoqués, de transformation du format vecteur amdorraster sont ici illustrés de facon

guantifiée par le pourcentage de variation de sarfsstimée en format raster par rapport a
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celle en format vecteur (Tableau 2.8). Pour uneecau format raster avec un pixel d'1 m de
cOté, les pourcentages de variation restent assbled (< 2 %), lorsque les surfaces sont
supérieures a 62 m2, L'utilisation d’un pixel den3ne permet plus la détection des types de
milieux dont la surface est inférieure a 62 m? ledg sont essentiellement des surfaces
d’'embéacles. En dessous de 10% de surface relate®, pourcentages indiquent
majoritairement des sous-estimations de surfacagant pas de rapport avec la surface
relative des types de milieux. Les plus fortes seatgnations sont observées pour les types
de milieux de faible largeur (2 m) que représentesitberges avec de la ripisylve (Ri+) ainsi

que les embéacles (E+).

Tableau 2.8 — Surfaces des types de la mosaiquuitiesx du bief naturel a 70 m3/s, classés
par surface décroissante, en fonction du formattéue ou raster) et de la taille du pixel.

Type surface su_rface No_mbre de % variation qubre de % variation
vecteur (m2) relative (%) pixel 1m /vecteur pixel 3m /vecteur
V4 RRio Eo 750546 51,5 750644 0,01 84421 1,23
V3R RioEo 196120 13,5 196014 -0,05 22111 1,47
V1P RioEo 163913 11,2 163953 0,02 18220 0,04
V3 P Rio Eo 90086 6,2 90121 0,04 9866 -1,43
V5 R Rio Eo 59338 4,1 59332 -0,01 6727 2,03
V4 P Rio Eo 42296 2,9 42358 0,15 4293 -8,65
V2 R Rio Eo 26850 1,8 26851 0,01 3032 1,63
V4 P Ri+ Eo 24550 1,7 24543 -0,03 1949 -28,55
V5 P Rio Eo 23546 1,6 23542 -0,02 2531 -3,26
V3 P Ri+ Eo 18922 1,3 18913 -0,05 1750 -16,76
V4 R Ri+ Eo 18639 1,3 18636 -0,02 1343 -35,15
V2 P Rio Eo 17912 1,2 17950 0,21 1919 -3,58
V3 R Ri+ Eo 7715 0,5 7605 -1,43 534 -37,71
V3 R Rio E+ 6100 0,4 6112 0,20 692 2,10
V5 P Ri+ Eo 3151 0,2 3153 0,06 246 -29,74
V2 P Ri+ Eo 2277 0,2 2275 -0,10 237 -6,34
V5 R Ri+ Eo 1798 0,1 1810 0,69 141 -29,40
V4 R Rio E+ 1596 0,1 1588 -0,51 175 -1,33
V3 P Ri+ E+ 531 <0,1 531 -0,01 43 -27,12
V3 R Ri+ E+ 528 <0,1 518 -1,98 38 -35,28
V2 R Ri+ Eo 424 <0,1 420 -0,97 25 -46,95
V1P Ri+ Eo 330 <0,1 328 -0,70 34 -7,36
V4 P Ri+ E+ 141 <0,1 142 0,93 15 -4,04
V4 R Ri+ E+ 136 <0,1 137 1,09 10 -33,59
V3 P Rio E+ 121 <0,1 120 -0,44 12 -10,39
V2 R Rio E+ 62 <0,1 53 -14,08 0 -100,00
V2 P Rio E+ 16 <0,1 12 -26,55 0 -100,00
V2 P Ri+ E+ 6 <0,1 5 -12,32 0 -100,00
V2 R Ri+ E+ 5 <0,1 4 -19,04 0 -100,00
V4 P Rio E+ 3 <0,1 3 -4,10 0 -100,00
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Par simplification, ces types sont regroupés enatégories (Figure 2.18). Le bief
naturel est constitué a 55,6 % par un chenal letigld,5 m/s) de profondeur supérieure a
1 m. La partie plus lentique< Q0,5 m/s) de profondeur supérieure a 1 m repréesen®% et
les milieux sans courant peu profonds, représetganhilieux annexes naturels 11,2 %. Bien
gue de surface relative faible, les types congtitigs berges avec de la ripisylve ou des types
avec embacles (Ri+ ou E+) ne sont pas négligedhlessmme des abris atteint ainsi 6 %. Les
milieux courants (V2-V5) de moins d’un metre defpraleur (P) qui représentent les milieux
les plus favorables pour les activités d’alimewotatiet de reproduction de nombreux

rhéophiles constituent 12 % de la surface totale.

Bief naturel Bief aménagé

Chenal lotique
(V>0,5 m/s)

Chenal lentique
(V<0,5 m/s)

Milieux annexes
sans courant

Structures d’'abris

Milieux courants de
profondeur < 1m

EE0O O N

Figure 2.18 — Proportion des types de milieux présseans les deux biefs, regroupés en 5
catégories.

La quantification des différents types de la mosaides milieux du bief aménagé a
80 nt/s est tout autre (Figure 2.18). En effet, la ¢odati’'un chenal rectiligne dans ce bief,
en recoupant le chenal naturel & méandres, mddifi&partition entre les milieux lentiques et
les milieux lotiqgues du chenal. Il y a notammene wurreprésentation des milieux annexes
artificiels sans courant constituant 54,7 % deuldiase totale en eau (Figure 2.18). La partie
profonde (> 1 m) de ces milieux constitue le typendhant de la mosaique des milieux (V1 R
Rio Eo). L’artificialisation des berges et la régfidn de la ligne d’eau pour la navigation
dans le chenal réduisent la gamme des vitessesnilidgs a une majorité de V2 et V3
(soit < 0,5 m/s) et le pourcentage de types petopds avec courant a 2,85 % de la surface

totale ; soit quatre fois moins que dans le bi¢fireh

Composition et fragmentation des habitats ressources

La faible représentation des milieux peu profongdscacourant dans le bief aménagé a

un impact direct sur les habitats d’alimentatiometfrayére qui ne représentent plus que 2,4-
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2,6 % de la surface totale du chenal contre 6,6-%/dans le bief naturel (Tableau 2.9). Ces
faibles surfaces totales sont liées a la fois ahambre réduit de taches et a une surface
moyenne faible. La fragmentation de I'habitat resse est confirmée par les trés faibles
valeurs des indices de proximité moyens en fonam®ia distance de recherchegure 3de
I'’Annexe 3). A l'inverse, I'habitat de repos esprésenté par de nombreuses taches et bien
que celles-ci soient de petites tailles, I'indiae mroximité moyen atteint une valeur élevée.
L'utilisation des métriques de composition et degfnentation permet de quantifier I'impact
des aménagements sur les habitats ressources stimé’e leur niveau d’altération et de
fragmentation par rapport a un bief naturel.

Tableau 2.9 — Métriques de composition et de fragati®n calculées pour les milieux et les
habitats ressources des barbeaux et hotus dadeugdiefs étudiés. Dans la méme colonne,

les habitats ressources partageant au moins uredetnmune ne sont pas significativement
différents au seuil de 5% (Test de rang de Wilcyxon

Distance
Bief et Milieux et Surface  gyrface totale  Aire Nombre médiane
L habitats totale (% aire du chenal) médiane de
débit (2 . ) de taches ..
ressources (mZ) (0/0 alre en eau) (mZ) Vo|s|nage
(m)
Chenal 1 295 360 95,7 - - -
Bief Milieux annexes 58 290 4,3 795 29 -
naturel  Repos 140 616 10,3 170° 187 31¢
38 ntls _ . 1 a c
Alimentation 226 620 17,5 1023 85 74
Reproduction 149 159 11,5 9942 50 98°¢
Chenal 1 296 260 88,5 - - -
Bief Milieux annexes 168 347 11,5 890 66 -
naturel  Repos 204 022 14,0 176° 193 37
70 I'T’F/S . i a b
Alimentation 138 846 10,7 1114 58 151
Reproduction 85 416 6,6 1 4907 24 37717
Chenal 875 080 44,7 - - -
Bief Milieux annexes 1 080 120 55,3 44 163 20 -
aménagé Repos 116 618 59 4° 209  76%°
80 nt/s , _ . A e
Alimentation 22 640 2,6 240 25 133
Reproduction 20 727 2,4 209° 25 143
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La quantité et la structure spatiale des habitgsaurces dans le bief naturel varient
aussi avec le débit. Les surfaces totales d’habdalimentation et de frayeres diminuent
lorsque le débit augmente de 3&sma 70 n¥s. Dans ce dernier cas c’est davantage le nombre
de taches qui diminue que leur surface moyenneléaal?.9). En effet a ce débit, certaines
taches disparaissent a cause du profil des bemenadnt abrupt lorsque le niveau d’eau
monte. Cette diminution du nombre de taches avetghst est encore plus prononcée pour
I'habitat de reproduction. Cet habitat est alorplies fragmenté avec une distance médiane de
voisinage entre taches adjacentes qui augmentdiciginement et un indice de proximité
moyen qui atteint une valeur proche de celle mespoéir le méme habitat ressource dans le
bief aménagéRigure 3de I'Annexe 3). Que ce soit dans le bief natutebménagé, chaque
habitat ressource représente moins de 20 % derfacsutotale en eau, ce qui en milieu
terrestre semble étre un seuil en dessous duguehfeguration de I'habitat joue un réle dans

la taille des populations et leur persistance (lgah©98).

3.3.2 Complémentation a I’échelle journaliere

Appliquées aux habitats d’alimentation et de repes, méthodes proposées pour
évaluer la complémentation apportent des informati@omplémentaires. L'indice de
proximité a I'’habitat de repos est une estimatieladcomplémentation a I'échelle de la tache
d’habitat d’alimentation. Cet indice est variabtdos la tache d’habitat d’alimentation et la
représentation longitudinale des valeurs met edeénie les taches d’habitat d’alimentation
qui sont isolées de I'habitat de repBgyire 4de I’Annexe 3). La représentation « en miroir »
de cette figure fournit une visualisation de laljéales taches d’habitats d’alimentation a la
fois en terme de surface disponible et de compléatien avec I'habitat de repos. Ainsi, dans
le bief naturel & 70 s, des surfaces d’alimentation importantes sofgentes dans la partie
aval du bief, alors que les valeurs des indicepro&imité aux habitats de repos sont plus
élevées dans la partie amont du bief. En revaricB8,ni/s dans le bief naturel, c’est dans la

partie aval du bief que les valeurs de I'indicepdaximité sont le plus élevées.

Les cartes de complémentation journaliére, obtepaed’analyse en fenétre glissante,
offrent une visualisation des aires d’activités rj@mlieres du bief qui sont un niveau
d’organisation supérieur de celui des taches dthabéssource. Dans les fenétres, les seuils
de proportions sont choisis pour que se trouve @i$a288 m2 d’habitat d’alimentation et
144 m2 d’habitat de repos (soit 2 % et 1 % pourfenétre de 120 m, Figure 2.14). Les tailles
de fenétre testées, 60 m ou 120 m, équivalent @igtence euclidienne de recherche de 30 m

a 60 m respectivement ; correspondant a une ganemmalivements journaliers pour les
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especes étudiées. L'augmentation de la taille détfe accroit la surface des taches de
complémentation mais leur nombre diminue sousdtalt la coalescence de certaines d’entre
elles dans le bief naturel (Figure 2.19). Le déifluence la localisation des aires d’activités
journalieres Figure 1 de I'Annexe 3) impliguant certainement des mouvetsiede
repositionnement des poissons dans le bief nateehombre d’aires d’activités journalieres
est plus élevé a 38%s mais leur surface médiane n'est pas signifieatient différente
(Tableau 3de I’Annexe 3).

Confans-sur-Seine

Y
A
P
N - -~
A !
O -
4
0 500 1000 Métres (-
I T [/ "\
— —~ /
I'd { . 4 -
-
. ‘ -, al ’ - \'
\ P Y= / Pont-sur-Seine r \_;
" ) [

f\ F*\—S\ , C

[ ]
Nogent-sur-Seine r

Figure 2.19 — Effet de 'augmentation de la taileefenétre, de 60 m (A) a 120 m (B) de c6té,

dans la délimitation des aires d’activités jourtias. Illustration pour le bief naturel a 70
3

m°/s.
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3.3.3 Complémentation a I’échelle saisonniére

La réalisation de la carte de connectivité fonaigle des habitats de reproduction
nécessite le calcul de la résistance médiane daad#pent des deux biefs étudiés en fonction
de la taille du poisson. Pour calculer cette réasist médiane au déplacement, le rapport est
effectué entre la carte des distances hydrographi¢figure 2.21 A) et la méme carte avec la
distance fonctionnelle (Figure 2.21 B). La médiaes rapports pour tous les pixels de la
carte est calculée et équivaut ainsi a la résistanédiane du bief pour une taille donnée
(Tableau 2.10).

A

1000 2000 4000 Meétres
il L

A: Distance hydrographique (en m) q
B: Distance fonctionnelle (équivalent m)

[10-20000

120 000 - 40 000
I 40 000 - 60 000
Il 60 000 - 80 000
I 30 000 - 100 000
I 100 000 - 120 000
I 120 000 - 140 000
N 140 000 - 160 000

Figure 2.20 — Cartes utilisées pour calculer lgstésce médiane au déplacement dans le bief
naturel pour un poisson de 150 mm. A : Distancerdyéphique de chaque pixel du bief
calculé a partir du barrage aval ; B : Distancecfimmnelle pour un poisson de 150 mm (ou
colt cumulé de déplacement, RCM) calculée a padutlarrage aval.
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Tableau 2.10 — Résistances médianes des biefseticio de la taille du poisson.

Taille en mm Bief aménagé Bief naturel
150 3,7 6,4
300 2,6 1,9
500 2,2 2,5

Cette résistance médiane fournit une évaluatiombalgo du degré de résistance au
déplacement dans chaque bief. Pour un poisson@enfry il est deux fois moins colteux de
se déplacer dans le bief aménagé que dans le &iefeh Cela est lié essentiellement aux
gammes de vitesse du courant qui sont plus faitdes le bief aménagé et favorisent les
petites tailles. A I'opposé le bief naturel est nsiésistant pour des poissons de 300 mm. A
une échelle de troncons de cours d’eau, comprdaaniccession de plusieurs biefs naturels
et aménagés, ces résistances médianes peuvenurétraoyen d’affecter un codt de

déplacement a un bief donné, indépendamment dupcai@itfranchir un barrage.

Ces valeurs de résistance médiane ne signifient qo@s le bief aménagé a une
connectivité fonctionnelle meilleure pour un poisse 150 mm ; car celle-ci tient compte de
la présence d’habitats ressources favorables. [Rabief aménagé, bien que la résistance au
déplacement soit en général plus faible, la fragatem des habitats ressources implique de
parcourir des distances plus importantes poumalteiles taches favorables ; ce qui accroit le

risque de mortalité.

Pour calculer le parameétre (résistance cumulé pour atteindre une frayergyrdeluit
des résistances médianes et de la distance détdeatlire (2 000 m), observée lors des
migrations de reproduction amont (Lucas et Batl®g6), est effectué. Pour un individu de
150 mm,a vaut 6*2 000 m soit 12 000 équivalent metres deunief naturel et 3*2 000 m
soit 6 000 équivalent métres pour le bief amén@gs. valeurs de sont utilisées pour calculer
la probabilité d’atteindre la frayere la plus preches cartes présentées (Figure 2.21 et Figure

2.22) utilisent une fonction exponentielle négatefe Tableau 2.7).
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Figure 2.21 — lllustration du codt et de la prolib{fonction exponentielle négative) d’'atteindiaerayere la plus proche sur le bief aménagé.
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Figure 2.22 — lllustration du codt et de la prohib{fonction exponentielle négative) d’'atteindiaerayere la plus proche dans le bief naturel.
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Ces cartes illustrent la connectivité fonctionnealie bief pour un habitat ressource
particulier, ici les frayeres (la probabilité vdutorsque I'on est dans une frayére). Les faibles
probabilités renseignent sur les secteurs du bgefoins bien connectés biologiquement aux
frayeres. L’histogramme de fréquence des probébiliapporte aussi des éléments de
comparaisons entre secteurs (Figure 2.23). Lesapilités dans le bief aménagé ne
descendent pas en dessous de 0,28 alors que segaateurs présentent de faibles
probabilités dans le bief naturel. La valeur 1,gqfrénte dans le bief naturel, renseigne

indirectement sur I'importance des surfaces deciey,.

100 000" Bief naturel Bief aménagé
50 000+
0 0,25 0,5 0,75 10 0,25 0,5 075 1

Figure 2.23 — Histogramme de fréquence des pratiabd’atteindre la frayere la plus proche
pour un poisson de 150 mm dans les deux biefs.

La superposition de la carte de probabilité auls#eiO,75 et de la carte des aires
d’activités journalieres peut permettre d’identifiees aires potentielles de populations locales
par la présence d'aires d’activités journaliereasdies zones de probabilités supérieures a
0,75 (Figure 2.24). Ainsi 4 secteurs dans le bieEmagé et 6 secteurs dans le bief naturel

sont observés.

Dans ces secteurs la potentialité d’accueil de ladipus locales sera conditionnée par
les surfaces disponibles pour les activités jougnes et la reproduction. La connaissance des
aires minimales viables pour une population locaéFait nécessaire pour évaluer la
fonctionnalité de ces secteurs. Bien que ces amgsmales ne soient pas connues, les
secteurs 2, 3, 4 et 6 semblent d’'ores et déja folstionnels que les 1 et 5 dans le bief
naturel. Dans le bief aménagé, seul le secteurniblee présenter des aires d’activités

journaliéres conséquentes.
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Figure 2.24 — Identification des aires potentieltks populations locales dans les deux biefs paerpopition de la carte de probabilité
d’atteindre la frayére la plus proche (fonction ex@ntielle négative) et de la carte des aires igiges journalieres.
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Figure 2.25 — Comparaison de I'étendue des prab&bgupérieures a 0,75 en fonction de la taillpaigson (fonction gaussienne).
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Les limites des secteurs ou la probabilité d’atteenune frayere est supérieure a 0,75
varient avec la taille du poisson, bien que la pno@ soit nécessaire lors des comparaisons
(Figure 2.25). Pour les tailles 150 mm et 300 misnsecteurs sont dénombrés dont les deux
plus aval sont communs. Pour la taille 500 mm, tless secteurs dénombrés peuvent
correspondre a la coalescence des secteurs oljenudes deux autres tailles. Ainsi pour
raisonner le territoire potentiel d’'une populationale, il convient de mener une réflexion sur

les secteurs délimités pour chaque taille.

La connaissance de cette structure spatiale pelientie population informe sur les
surfaces des habitats ressources disponibles dags€ aire de population locale. Elle pourra
servir de base a une analyse exploratoire de litgade population du barbeau, intégrant
différentes populations locales. La structure sg@apotentielle peut aussi servir a définir une
stratégie d’échantillonnage lorsque des especesipaudantes sont étudiées (Toepfer et al.,
2000) ou lorsque I'on souhaite mettre en évidenteésalement des populations locales en
étudiant la divergence génétique (Stevens et@D§R

4 Structure spatiale des habitats ressources et viabilité

de population

L’analyse exploratoire de la viabilité de populatiae barbeaux et les résultats
présentés dans cette partie font I'objet du trag@ilClélia Bilodeau (Bilodeau, 2005) que jai

encadrée dans le cadre de son Master de Scienteshetologies.

L’analyse de viabilité est un outil de modélisatmumantitative utilisé pour prédire une
taille et une structure de population et exploreg probabilité d’extinction de celle-ci dans un
avenir donné (Gilpin et Soulé, 1986). Les analydessiabilités, de plus en plus courantes
dans les programmes de conservation (Akcakayategfre3j-Gulve, 2000), présentent trois
objectifs a long terme dont le troisieme nous cameeparticulierement dans cette étude
exploratoire (Akcakaya et al., 1999 ; Frank et2003; Lindenmayer et al., 2000):

* I'estimation de la vulnérabilité d'une espéce pbidentification des priorités de
conservation et notamment I'identification des ketsiressources critique ;

» 'étude et le classement de différentes possibild&aménagement selon leurs
impacts ;
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* la mise en évidence des données manquantes eaidasgires ayant une grande
influence sur la viabilité de la population pour péanification de nouvelles
recherches.

Shaffer (1981) distingue quatre types de risquestitiction : le risque démographique,
le risque génétique, le risque de catastropheg eistiue environnemental. L'analyse de la
persistance des populations de poissons d’eau rdeurast souvent liée au risque
environnemental. Il est alors pris en compte dansdynamique de population et pas
seulement représenté par des fluctuations aléataies parametres démographiques. Ce
risque environnemental est lié a divers facteurst ¢k plus étudié est le rle des conditions
hydrologiques sur le succes de la reproductiora edurvie des alevins (Capra et al., 2003;
Jager et al., 2000 ). Dans ce travail, c’est le i@ la quantité d’habitats ressources qui est

testé en tant que risque environnemental.

La démarche de modélisation présentée a pour dbget construire un modéle
spatialisé permettant de tester I'influence dedmpgosition et de la configuration de deux
habitats ressources sur la dynamique de populatldnslisation conjointe de I'analyse de
viabilité de population et la modélisation de I'itab est rarement utilisée comme le note
Larson et al. (2004). Les aires disponibles destdtsld’alimentation et de reproduction sont

donc considérées, ainsi que le taux de dispersitye ks populations locales.

4.1 Méthodes

La dynamique des populations est I'étude quantiadie I'abondance des populations,
de sa variabilité et des processus responsablesligeci. L'abondance d’'une population est
régit par deux processus fondamentaux: son augm@mt due a la natalité et a
limmigration, et sa diminution, due a la mortalig# a I'émigration. Trois parametres
démographiques sont donc a prendre en comptetales de fécondité, de survie, et de
dispersion. L'intégration de ces trois parameétrassddes modéles mathématiques permet le
calcul de l'effectif d'une population a un tempslta partir de l'effectif au temps t. Ces

calculs nécessitent le plus souvent I'utilisati@elabiciels informatiques.

Le logiciel ULM (Unified Life Model¥ est choisi pour sa simplicité de construction des
modeles a partir des taux de fécondité et de sulwibespéce étudiée (Ferriére et al., 1996;
Legendre et Clobert, 1995). De plus, des analyssensibilité permettant d’estimer
l'influence relative de chaque parametre sur laadyigue de la population peuvent étre
réalisées. ULM est basé sur les matrices de Leshgramment utilisées en dynamique des

populations (Caswell, 2001; Leslie, 1945 ). Leuingipe est de calculer en temps discret

100



Chapitre 2 - Analyse spatiale du paysage sub-aquatique

I'effectif d’'une population structurée en clasdéesffectif total de la population est représenté
par un vecteur N dans lequel chaque coefficignteprésente I'effectif d’'une classe i.
L’effectif de la population au temps t+1 est dorpe le calcul N(t+1) = A*N(t) ou A, la
matrice de Leslie, regroupe les valeurs des parasmidémographiques : taux de fécondité, de

survie et de dispersion.

bY

Etudier la dynamique d’'une population subdiviséeier a s'intéresser a chaque
population locale, a leur effectif et a la probaéilde dispersion entre elles. L'étude de la
dynamique d’une population subdivisée de barbeagbé aendue possible par la disponibilité
de données démographiques de la littérature. Elmmpose de trois étapes :

. La modélisation de la dynamique d’une populatiarale isolée et sans influence de

I'habitat constitue la premiere étape. Le modelkegre les taux de survie et de
fécondité et constitue le modéle simple.

. L’influence de la structure spatiale des habitassources est ensuite intégrée dans
le modele par la prise en compte des surfaces haitat d’alimentation et de
reproduction. Les taux de survie et de fécondité densité-dépendants et modélisés
grace a une valeur plafond qui ne peut étre dépasseé

. L'influence de la distribution spatiale des popiglas locales et des taux de
dispersion entre les populations locales est finald prise en compte dans un
modeéle spatialisé. Le cas théorique de trois poipnis locales permet d’étudier
l'influence de la valeur du taux de dispersional@osition d’'une population locale
de type « puits » par rapport aux autres, et ds derdispersion.

4.2 Le modéele simple

4.2.1 Données et calculs

Les données démographiques utilisées (taux deesetvile fécondité) proviennent de
I'étude des populations de barbeaux de I'Ourtheiliffplart, 1977). Le barbeau se
reproduisant une fois par abirth pulse populatiojy nous avons utilisé un modéle en temps
discret au pas de temps annuel. Les données nauseonis de définir 14 classes d'age
(Figure 2.26).

f9 f10 f11 le f13

O 0n 000000 000500080500CHLECHON

Figure 2.26 — Cycle de vie du barbeau.
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Les classes 0 a 12 correspondent aux ages 0 @mssmment se fait juste apres la
reproduction) a 12, tandis que la classe 13 radeamintous les individus agés de plus de 13
ans (il n'y a pas de sénescence). Les femellegseptant le sexe limitant pendant la
reproduction, nous avons défini un modele ne prersn compte que les femelles. La
fécondité de la classe i, en nombre de femelledyes par femelle, est donnée par la
formule : { = p*frpi*w;*sry (Tableau 2.11)

Tableau 2.11 — Données démographiques des barberaekes (Philippart, 1977).

Age (i) 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13...
Survie annuelle (5 0,0009 065 065 065 065 065 065 065 065 065 065650 065 0,65
Proportion de femelles 0 0 0 0 0 0,03 016 055 082 092 0,97 1 1
matures (p

Fécondité relative au 12 12 12 12 12 12 12 12

H + + + + + + + +
poids (frp) en ceufsikg ‘60 56 560 569 569 569 560 569
Poids des femelles
matures (W

W=
1870(1_e—0,23(i—3,7)2,916
Sex-ratio ()
(femelle/population)

0,14 030 048 067 086 1,02 1,17 1,66*

0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 037 037 037 037 03707®, 0,075 0,075

*: Moyenne des poids des classes d'age 13 a 26ndgvité maximale observée étant de 25 ans.

Le calcul de l'effectif de la population s’écritisola forme d’'un calcul matriciel. Ce

calcul est réalisé par un programme créé ave@leiéd ULM (Bilodeau, 2005).

4.2.2 Résultats

Une analyse de sensibilité souligne I'hypersengthde la dynamique de la population
locale a la valeur du taux de survie des barbeatre ® et 1 an. La valeur du taux de survie
est aussi un facteur important de la dynamiqueageilption deSalmo trutta(Charles et al.,
2000). Cette variable est difficile a estimer cdle gpeut fluctuer avec les conditions
environnementales. En particulier, des débits it@mds peuvent entrainer de fortes mortalités
des alevins apres I'émergence (Cattaneo et al2)20us observons que pour la valeur de
S = 0,0009 la population décline. Avec une valeursgle 0,0016, la population locale se
stabilise aprés une vingtaine d’années a un efftatielle de n = 6,858.20(Effectif total
males+femelles = 1,4.30dont 4 500 poissons de taille comprise entretd®@ mm, et 2 350

poissons de tailles supérieures a 150 mm) (Figw'e) 2
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Figure 2.27 — Effectif des femelles en fonctionteimps, sur 50 ans, avgc 0,0016.

Ce modéle met en évidence I'importance d’estimemaux le taux de survie du barbeau

dans chaque population locale et particulieremeht des 0+.
4.3 Le modele densité-dépendant

4.3.1 Données et calculs

La quantité d’habitat ressource disponible panvilli, estimée par la surface disponible,
est un facteur clé du développement de la popula&idiere. Dans cette étude, la densité de la
population lors de I'alimentation et de la reprattut influence I'effectif de la population.
Dans les deux cas, la densité-dépendance est m@el¢race a une valeur plafond égale au
nombre maximal d’individu par métre carré :

Dans le cas de l'alimentation, si I'effectif (n)tesupérieur a la valeur plafond (k) qui
dépend de la surface de I'habitat d’alimentati@axnbmbre d’individus correspondant a la
différence meurent, et I'effectif prend la valedafpnd : si n <k, n=n, sinon n =k (dans le
cas d'une population structurée en classes i, leulcaevient : si n <k, ni =ni, sinon ni
= ki = k*ni/n). Le nombre maximal de femelle paetre carré sur I'habitat d’alimentation est
déterminé a partir des abondances maximales olesedans I'Ourthe (Baras, 1992). Les
poissons sont répartis en 5 groupes (Tableau 2vi&l§, par manque d’information, le modele

ne prend pas en compte la classe 0.
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Tableau 2.12 — Valeur plafond de la densité delsdaarx sur I’habitat d’alimentation.

Classe 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
k alimentation 0,15 ind./m 0,32 ind./m

Sex-ratio 0,5 0,5 0,37 0,075
Groupe “Petits” « Grands 1 » « Grands 2 » « Grands 3 »

Dans le cas de la reproduction, le nombre de femediproductrices (nr) est restreint en
fonction de la surface des frayeres (sr). Si le Im@nde femelles reproductrices (nr) est
supérieur a une valeur plafond (krep), les femehegroductrices « excédentaires » ne
pondent pas (si nr<krep, iprngf, sinon ny=krep = krep*nk/nr). Un maximum de 9
femelles reproductrices est observé dans I'Ourtlieuse frayére de 455n{Baras, 1994),

équivalent a une densité de 0,02 femelles repradastpar metre carré.

4.3.2 Résultats

Le modéle densité-dépendant montre que la dens® mbissons sur [I'habitat
d’alimentation comme sur la frayere a bien uneugfice sur la dynamique de la population.
En effet, plus la surface de I'habitat d’alimerdatiest importante, plus I'effectif a t = 50 ans
est grand (Figure 2.28) jusqu’a se stabiliser @alaur obtenue dans le modéle sans densité-
dépendance (Bso= 6,8.10) pour une surface supérieure a 33 830@e n’est alors plus la
densité qui limite I'effectif, mais la dynamique tke population elle-méme. Les cartes des
habitats ressources réalisées donnent une indicat® la surface potentielle d’habitat
d’alimentation dans les aires potentielles de chgmppulation locale (Figure 2.24). Dans la
gamme de valeurs observées sur le bief naturelpises entre 300 et 27 00G,nta prise en
compte de la densité-dépendance pour les habitalisnentation a un effet limitant sur

I'effectif de la population.

De méme, plus la surface des frayeres est imperstahis I'effectif a t = 50 ans est
grand, jusqu’au maximum deJy, = 6,8.16 pour uneaire de 6 800 A(Figure 2.28). Dans la
gamme de valeurs observées sur le bief naturelpdses entre 300 et 23 00G,nta prise en
compte de la densité-dépendance pour les frayéaeameffet limitant sur I'effectif de la

population que jusqu’a 6 800°m
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Figure 2.28 — Effectif des femelles a t=50 ans fenction de la surface d’habitat
d’alimentation ou de la surface de frayére. A titrdicatif, les traits rouges correspondent a
des valeurs potentielles de surface observéesleldnsf naturel.

Ce modele permet de constater que la surface dbitidt d’alimentation semble étre un
facteur plus limitant que la surface des frayéfgseffet, la densité de la population ne limite
plus I'effectif pour des surfaces de frayéres siapée a 6 800 A et des surfaces d’habitat
d’alimentation supérieure & 33 806, rsoit une surface sept fois plus grande. Ce iaspéiut
ainsi fournir une indication sur les surfaces reést d’habitats ressources nécessaires au
maintien d’une population locale, avec ici un rappmie 7 m2 d’habitat d’alimentation pour
1 m2 de frayére.

Le modéle permet également d’étudier 'impact reitine augmentation des surfaces
d’alimentation ou de frayeres sur l'effectif. Patemple, une population locale disposant
d'une surface d’habitat d’alimentation et de fragrde 2000 M a un effectif de
4,510 femelles & t=50ans. Une augmentation de 25 % lalesurface d’habitat
d’alimentation augmente aussi l'effectif de 25 &ndis que 'augmentation de la surface de
frayeres a peut d'effet sur I'effectif. Ainsi, Ifet d’'une augmentation des aires d’habitat
d’alimentation ou de frayere dépend de leur vaileitinle et du rapport existant entre les deux

habitats ressources.
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4.4 Le modele spatialisé

4.4.1 Données et calculs

La troisiéme étape est de tester I'effet de laatsipn sur la viabilité de la population
constituée de trois populations locales théorigde®, C localisées dans un bief (Figure
2.29). Un taux d’accroissement différent est chp@miir chacune afin de les distinguer ; une
population locale de type « puits » (taux d’ac@eiment inférieur a 1) et deux populations

locales de type « sources » (taux d’accroissemgrérieur a 1) sont définies.

4—— Sens du courant

== C)

barrage amont

barrage aval

Figure 2.29 — Trois populations locales connedigregitudinalement dans un bief.

D’une année sur l'autre, une classe d’'une populdtioale passe a la classe suivante en

ayant subi d’'une part des pertes dues a la meértatiau départ d’'individus, d’autre part des

gains dus a l'arrivée de nouveau individus (Figi89).

Figure 2.30 — Cycle de trois populations localebadeaux connectées (la reproduction n’est
pas représentée).

L’étude de l'effet de la dispersion sur la dynaneigie la population est décomposé en
trois effets : la valeur du taux de dispersiorpdaition de la population locale de type puits et
le sens de dispersion.
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4.4.2 Résultats

Effet de la valeur du taux de dispersion

Nous faisons varier la valeur du taux de dispersiatne une population locale puitg (
et deux populations locales sourcép éntre 0 et 0,5 (au-dela de 0,5, la population ew p
plus étre considérée comme une population subéiviskanski et Gilpin, 1997)) (Figure
2.31). Lorsque le taux de dispersion est nul (4, éffectif total de la population est plus
élevé (n =3,93.10a t =50 ans), mais l'effectif de la populatiorcdte puit décline. Au
contraire, lorsque le taux de dispersion est ingmir(d = 0,3), I'effectif total est un peu plus
faible (n =2,488.10a t =50 ans) et la population locale puit, recév@es individus des
populations locales sources voisines, voit sonceéffaugmenter. Ainsi, la dynamique des
trois populations locales est influencée par le @i dispersion, qui contribue au maintien de

la population puit lorsque d = 0,05. Lorsque d &, @gs trois populations ont une dynamique

semblable.
<—| Sens du couran‘—
D= O0=CD,
<« <«
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Figure 2.31 — Effectif des femelles en fonction taimps de trois population locales
linéairement connectées, la population locale pitast entourée par deux population locales
sources, avec trois valeurs de taux de dispersion.

Effet de la position des populations locales sources et puits

L’effet de la position relative des population lEsales unes par rapport autres est testé
en faisant varier la position de la population leqauit (Figure 2.32) : au centre ou a I'aval du
bief.

107



Chapitre 2 - Analyse spatiale du paysage sub-aquatique

A

Sens du coura

— — — —
«— «— «— «—
A0

1
» 8.10° AC
@
2
L6106 B
)
()
©
84106
|

2.10 |

10 20 30 40 10 20 30 40

Temps (année)

Figure 2.32 — Effectif des femelles en fonctiontenps avec (a gauche) la population locale
puits au centre, (a droite) la population locale itpua l'aval du bief.
(dAB = dBA = dBC = dCB = 0,05).

Le modele montre que la population locale puitégtau centre possede un effectif plus
élevé, une dynamique plus réguliére, et une moisdnsibilité aux variations stochastiques.
Lorsqu’elle est située a l'aval, la population llecpuit passe par une phase de déclin puis son
effectif augmente. Méme si I'effectif total est plélevé dans le deuxiéme cas (n = 3,031.10
contre n = 2,653.1, c’est la premiére situation qui semble la pksofable a la survie d’'un

maximum de population locales.

Effet du sens de la dispersion
Enfin, le sens de dispersion est testé en consitlér@as cas : (i) la dispersion se fait de
la méme facon dans les deux sens ; (ii) la dispersst plus faible dans un sens et (iii) la

dispersion ne se fait que dans un sens (Figurg 2.33

Lorsque le taux de dispersion est principalememntd vers I'amont, I'effectif de la
population locale située a I'aval (A) diminue peesstabilise, alors que celui de la population
locale située a 'amont augmente rapidement. Lardguaux de dispersion est nul vers 'aval,
la population locale la plus amont est en tresefertpansion, tandis que les autres régressent
rapidement. Cet effet a été montré dans le casedhigration dirigée seulement vers l'aval et

qui affecte la survie de la population d’esturgbtanc la plus amont (Jager et al., 2000).
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Figure 2.33 — Effectif des femelles en fonctiontdmps avec (de gauche a droite) deux sens
égaux de dispersion (dAB = dBA =dBC = dCB = 0,0&), sens de dispersion plus faible
(dAB =dBC =0,05 et dBA =dCB = 1/2*dAB = 0,025)t ain seul sens de dispersion
(dAB = dBC = 0,05 et dBA = dCB = 0).

Afin de rendre le modele plus proche de la rédi® taux et les sens de dispersion sont
différenciés pour les 0+ et le reste de la popahaties 0+ subissent une dérive passive vers
'aval avec le courant, alors que les adultes &ffe@lutdt des dispersions vers I'amont
(Philippart, 1977; Winkler et al., 1997). Les valeutilisées pour la classe 0 sont
das =c=0 et @da=d=0,1 et pour les autres classess ddsc=0,05 et
dsa = deg = 0,025 (Figure 2.34).

La comparaison avec les résultats de la Figure 2@3tre que la population locale A
ne présente pas une phase de déclin et que sctifefft en expansion grace a I'apport de 0+

par dérive passive avec le courant.
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Figure 2.34 — Effectif des femelles en fonction @umps avec un sens de dispersion
préférentiel différent pour les alevins et le raftda population.

4.5 Conclusion

La dynamique des populations de barbeaux est egin&mt sensible a la valeur du taux
de survie des 0+ qui nécessiterait une estimatemms des populations locales du secteur
étudié. La structure spatiale des habitats reseswmaine grande influence sur la dynamique
de la population. L’habitat ressource limitant fsiction du rapport existant entre les deux
habitats ressources considérés. Selon le conteatils le scénario de gestion le plus efficace
pourra étre une restauration des surfaces d’hadiimentation ou de frayéres. Une
dispersion des individus entre les populationsléxast nécessaire au maintien d’éventuelles
populations locales puits. La présence de barregds les populations locales (Morita et
Yamamoto, 2002), et peut conduire a I'extinctionlagopulation locale si son effectif est
faible. Lorsque la dispersion est possible, il gpprovisionnement des populations locales
puits et re-colonisation des secteurs non occupEsta des populations locales sources. La
continuité biologique du milieu aquatique est d’'ugande importance dans le maintien
d’éventuelles populations locales puits issues aaliminution des surfaces des habitats

ressources de cette population.
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5 Conclusion du chapitre

Le développement d’'une représentation cartograph&ude méthodes adaptées a la
composante sub-aquatique du paysage fluvial néedasiésolution de différents problemes
théoriques et meéthodologiques. Nous avons chojsidé représenter les habitats qui
supportent une fonction, en s’affrranchissant dets hydro-géomorphologiques classiques,
et (i) d’adopter une représentation continue eRdn de segments de rivieres {1 m).
Nous avons adapté le calcul de distance aux catgside mouvements des poissons, et
retenu a la fois la distance hydrographique etiséadce fonctionnelle. Les possibilités de
calcul du logiciel AAQUALAND, ont permis (i) de traiter des cartes raster dmdgs tailles,

(i) de fournir des matrices de distances hydrolgiges ou fonctionnelles pour le calcul de

métriques a I'échelle des taches (iii) et de réalies analyses sur cartes entieres.

La représentation des habitats piscicoles a laitlene mosaique continue et
hiérarchique de taches discrétes d’habitats resssurend possible l'analyse de leur
hétérogénéité, de leur fragmentation et de leurpt@mentation. L'analyse effectuée met en
évidence comment la structure spatiale des habistources varie (i) avec la dynamique
hydrologique, (ii) entre différents types de codsau et (iii) selon la taille des individus. Les
métriques de composition et de fragmentation d&éée des taches d’habitat ressource ou de
I’habitat ressource soulignent divers aspectsatgdinisation spatiale des habitats.

L’abondance relative de chaque habitat ressourcelessous du seuil de 20 % de la
surface en eau, apporte des éléments a I'hypotthés®le de la structure spatiale sur la
persistance des populations piscicoles. La distamésliane de voisinage détecte un
changement de structure lié a la variabilité hyalymjue dans le bief naturel mais n’est pas
pertinente dans le bief aménagé. La capacité deidisation de cette métrique, observée sur
des paysages terrestres simulés, est en effetenreillorsque la fragmentation est faible
(Hargis et al. 1998). A l'opposé, lindice de pnowié est capable de révéler autant la
fragmentation des habitats ressources dans latniéhagé que celle générée par la variabilité
hydrologique. Le nombre important de taches degdtalyessources soutient I'assertion de la
structure spatiale en mosaique des habitats pissidans le bief naturel. La structure linéaire
des cours d’eau n'autorise pas lI'existence d’uritabompact, comme on peut I'observer en
milieu terrestre. Cependant, ce nombre élevé dbetaav’indique pas forcément une
fragmentation d’origine anthropique. C’est la congson relative du nombre de tache et de

leur surface qui peut renseigner sur ce type dgrfestation et qui explique la pertinence de
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I'indice de proximité. L'identification d’éventuelsabitats critiques nécessiterait des données
supplémentaires sur les surfaces minimales regaets&s les ratios nécessaires entre habitats
ressources. Dans cet objectif, le modéle de dynaende population « densité-dépendant »
proposé (Bilodeau, 2005) apporte quelques élémamtseponse. Notamment le ratio des
surfaces de frayere sur I'habitat d’alimentatioruptequel la densité de la population ne
limite plus I'effectif total.

Trois méthodes d’estimation de la complémentatior’éahelle journaliére sont
réesumeées dans la Figure 2.35. L’indice de proxingit& habitats de repos évalue la
complémentation au niveau de chaque tache (Figd3&® &) alors que les deux autres sont
une estimation de la complémentation globale df Bieur estimer la complémentation a
I'échelle journaliere, l'utilisation de la distandenctionnelle (Figure 2.35 C) apporte des
résultats équivalents a ceux qui utilisent la distaeuclidienne (Figure 2.35 B). Lorsque les
mouvements impliqués dans la complémentation sentfaibles ampleurs, la distance

euclidienne associée aux aires des taches d’habgatble suffisamment pertinente.
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Figure 2.35 — Comparaison des méthodes d’évaluateoa complémentation a I'échelle

journaliére. a) Indice de proximité aux habitatsrelgos en miroir de la surface des habitats
d’alimentation. b) Aires d’activités journaliéresilisant I'analyse en fenétre glissante. c)
zones d’activités journaliéres utilisant une praligbseuil d’atteindre un habitat de repos

(exponentielle négative) et des aires minimaletadiees d’habitat d’alimentation.
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A l'opposé, la complémentation a I'échelle saisénai impliquant des migrations de
grande ampleur, ne peut étre évaluée a l'aideatallyse en fenétre glissante car la taille de
fenétre impliquerait des effets de bords trop ingrus. Les deux méthodes d’estimation de la
complémentation saisonniére proposeées appréhedderd part la connectivité globale du
paysage sub-aquatigue a l'aide de la carte de pildbad’atteindre la tache d’habitat
ressource la plus proche et d’autre part la coivigctocale d’'une tache d’habitat ressource a
I'aide de l'indice d’accessibilité (indice propos®is non calculé pour les biefs étudiés). La
disponibilité de ces méthodes fournit un moyenedter des hypothéses concernant le role de

la connectivité sur la distribution des poissomieax niveaux hiérarchiques.

Un bilan des métriques et méthodes peut étre péopaosles positionnant selon deux
axes : le type de distance et la prise en compesddaces des habitats ressources (Tableau
2.13). Elles peuvent aussi se définir selon leyetymétrique ou carte entiére ; et selon
gu’elles concernent I'échelle de la tache d’habregsource (surface médiane, indice de
proximité, indice d'accessibilité), celle de I'htdii ressource (surface totale, nombre de
taches, indice de proximité moyen,) ou plusieurbitats ressources (indice de proximité
modifié, carte de complémentation journaliére).

Tableau 2.13 — Position des métriques et métho@emlgse proposées en fonction du type

distance utilisée et de la prise en compte des aifleabitats ressourcesindice proposé
(83.2.1) mais non calculé dans ce travail.

Distance euclidienne Dlstancc_e Distance fonctionnelle
hydrographiqgue
, . Résistance cumulée
. Distance a la tache la . )
Distance seule minimale pour atteindre la
plus proche
tache la plus proche
Surface de I'habitat Analyse en fenétre
source glissante : aire
Surface de I'habit d’activités . o . —
cible a‘t journalieres Indices de proximité Indice de proximité

L’exemple des poissons d’eau courante souligneplbirtance de prendre en compte
I'anisotropie des flux d’individus dans les paysageur estimer la connectivité fonctionnelle.
La nécessité de relier la connectivité a une doactdéja soulignée par Bélisle (2005), est
illustrée par l'orientation de la connectivité diaxe du cours d’eau vers I'amont ou vers

I'aval.

De méme, nous avons exploré le role de la variatidividuelle sur I'estimation de la

connectivité fonctionnelle avec la prise en comgee la taille de I'individu et de son
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comportement par rapport a la prédation. Cependapuproche de modélisation de la
connectivité fonctionnelle en milieu sub-aquatiguéeessite un certain nombre d’hypothéses.
Elles sont le reflet du manque de connaissancés@ongie comportementale sur ces espéeces,
en particulier sur le comportement de choix desiesml lors des mouvements et des

migrations.

114



o=
©
Q.

ucture s







Chapitre 3 - Réponse des poissons a la structure spatiale de leurs habitats ressources

Chapitre 3 - Réponse des poissons a la
structure spatiale de leurs habitats

ressources

Dans les rivieres, les relations spatiales enfiférdnts habitats ressources sont de plus
en plus reconnues comme une question importante gam les termes supplémentation et
complémentation soient forcément utilisés. L’uéitisn complémentaire de différents habitats
ressources a une échelle journaliere et mettajgletfes unités morphologiques d’'un chenal
est observée chez des salmonidés (Baxter, 200@@setyprinidés (Freeman et Grossman,
1993; Baras, 1997). L'alternance de secteurs ongékragr la ripisylve, fournissant des abris
physiques, et de secteurs éclairés, facilitanédaerche de nourriture (Maridet, 1994), est une

forme de complémentation entre des habitats d’aliat®n et de repos.

La complémentation a I'échelle saisonniere faiteiménir des habitats a usage
temporaire tel que : refuges hivernaux ou de ptiteclors d’évenements exceptionnels
(crues et étiages) et frayeres (Lucas et Batlep619Schrank et Rahel, 2004). Elle peut
mettre en jeu des sections de cours d’eau ou dsinkaversants (Baxter, 2002). Ainsi, Kocik
et Ferreri (1998) montrent qu’une bonne imbricaties frayéres et des habitats de croissance

des 0+ améliore la production des juvéniles de sauatlantique.

Le degré de complémentation des habitats ressoumfieence la distribution des
individus mais aussi I'étendue des déplacementsr§dk et Rahel, 2004). Selon Penaz et al.
(2002), lorsque tous les habitats ressources depbumibles sur des sections restreintes du
cours d'eau (250-780 m), notamment les frayéresdistances de migration de reproduction
diminuent et la structure spatiale de population cemstituée d’'une série de populations

locales discretes.

Pour évaluer directement la complémentation degdtalressources, il est nécessaire
de disposer de données expérimentales sur les mem®. Ainsi, |'utilisation de la méthode
capture, marquage, recapture sur des papillonsn(€ual., 2004) ou du radio-pistage sur les
poissons (Baras et Cherry, 1990; Thevenet, 1998)nissent des résultats sur les
comportements d’utilisation de ressources distgja@tamment I'habitat d’alimentation, les

structures d’abris pour le repos ou I'habitat dereduction. Cependant ces méthodes étant
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difficiles a mettre en ceuvre en milieu aquatigaegdmplémentation a donc été modélisée a
partir de la cartographie des habitats ressourceenpiels et des indices préalablement
calculés pour rendre compte de la connectivité tionnelle. lls seront utilisés pour tester

certaines hypothéses concernant l'influence destioek spatiales entre habitats ressources

sur la distribution des poissons.

1 Fonctionnalité des habitats d’alimentation

Parmi les fonctions journalieres, la recherche dlermiture est une activité importante
car elle permet a l'individu d’acquérir I'énergiéaessaire a son maintien, sa croissance et sa
future reproduction. La sélection des taches dehegitat ressource est particulierement
cruciale ; un individu choisit un habitat et uneurrdure qui maximise I'énergie acquise par
rapport a celle investie (Chapitre 1). Ainsi, urbitet d’alimentation est choisi parce que (i)
les conditions locales sont optimales a un momennéd, (ii) d’autres individus de I'espéce
sont présents, (iii) lindividu a une connaissaruealable des habitats favorables ou
« homing ». Cet habitat peut étre choisi parcel st situé dans un contexte spatial favorable
a la réalisation des autres fonctions nécessailésdividu : repos ou reproduction. Baras
(1997) a ainsi montré que la sélection des habidtmentation pour le barbeau est

prioritaire devant le choix des habitats de repos.

L’étude de la fonctionnalité des habitats d’alinaioin, cartographiés pour le barbeau
et le hotu (Tableau 2.2), prend en compte les t¢immgdi locales dans les taches de ressources
ainsi que leur contexte spatial. Les conditionales influencent la nature et la disponibilité
de la nourriture; ce qui est la base de la définitles guildes alimentaires (Allan, 1995). Pour
les especes omnivores qui s’'alimentent de proiesatées, leur répartition a I'échelle du
microhabitat est liée au colt énergétique de neindians le courant et a la disponibilité et a
la capturabilité des macroinvertébrés (Tyler etli@il, 1995; Thompson et al.,, 2001). La
répartition des poissons dans I'habitat ressoustea@ssi liée au comportement grégaire des
cyprinidés étudiés. Ce comportement augmente dadfté de recherche de nourriture et a un
réle protecteur contre les prédateurs. Le contepédial des taches d’habitats d’alimentation

est évalué a I'aide des métriques proposees auit@hap
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Les hypothéeses suivantes, concernant le rbéle dtexienspatial sur la fonctionnalité des
taches d’habitat d’alimentation, sont testées:
. Les densités de barbeaux et de hotus sont pluéeied I'aurore et au crépuscule,
période principale d’activité d’alimentation desilids de ces espéces.

. Les densités de barbeaux et de hotus sont pluseesdevlans les habitats
d’alimentation cartographiés priori pour ces especes que dans les autres habitats.
Les densités des autres especes sont indépendartes habitats d’alimentation.

. L’occupation des taches d’habitats d’alimentaticst agrégée dans des taches
voisines.

. Le contexte spatial des taches d’habitat d’alim&naest aussi important que les
variables environnementales locales pour explidmgrésence et la densité de ces
especes.

1.1 Méthodologie

1.1.1 Echantillonnage spatio-temporel des poissons

Stratégie d’échantillonnage

L’échelle d’étude et le plan d’échantillonnage dwit/étre choisis avec soin en fonction

de la question traitée ; notamment, lorsque lesdékes d’études sont larges relativement a
'unité d’échantillonnage. Dans ce cas, l'agrégatides unités d’échantillonnage aux

différentes échelles doit étre prudente et adaptéerganisme et a I'hétérogénéité du cours
d’eau étudiés (Childers, 2000). Quand I'étendud¢ude est hétérogene, un échantillonnage
emboité ou aléatoire avec des tailles d’échansllgariées est recommandé (Underwood,
1996). Plus récemment, Hirzel et Guisan (2002)grisent un échantillonnage systématique
plutdt qu’aléatoire, et une augmentation de ldetaies échantillons pour une modélisation de
I'habitat favorable d’une espece. Récemment, Teageret Close (2004) et Bateman et al.
(2005) montrent I'utilité d’'un échantillonnage Sp&ment continu pour mettre en évidence

des patrons de distribution spatiale des poissomr®ers d’eau.

Nous avons combiné un échantillonnage spatialecgartinu et structuré par rapport a
un habitat particulier appelédtal patch study” (FPS). En écologie du paysage, le FPS
mesure la variable de réponse de l'espéce danseptastaches d’habitat, chacune étant
caractérisée par son contexte spatial (Brennal, @082). L'échantillonnage est structuré par
rapport a I'habitat d’alimentation du barbeau et lotu. Afin de pouvoir étudier la
distribution longitudinale des poissons dans céitharessource, I'échantillonnage est réalisé

dans I'ensemble des taches cartographiées. Poifievda fonctionnalité des habitats
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Débit (n/s)

d’alimentation, une prospection des autres habdatses espéces a également été réalisée
(c’est-a-dire I'ensemble des milieux aquatiquesitbsiau chenal principal). Pour permettre
des inférences au sujet des relations spatiale® drabitats ressources influencant les
populations locales, le secteur échantillonné (b3 &st plus grand que la taille des domaines

vitaux mentionnée dans la littérature.

Echantillonnage des poissons par péche électrique

En grands cours d’eau, la méthode d’échantillondageoins destructive pour étudier
la distribution des especes est la péche électugpelis un bateau. Elle est détaillée dans
I’Annexe 4. La méthode choisie est basée sur lece d’'un grand nombre d’échantillons de
dimension réduite (12-15 m?), inspiré de I'Echdotihage Ponctuel d’Abondance (EPA) de
Nelva et al. (1979). Elle permet d’apprécier lausture spatiale de population dont les
individus sont agrégés (Persat et Copp, 1990).hastillonnage est conduit a I'automne,
bien aprés la reproduction quand les poissons exluliccupent leur aire d’activités
journalieres et s’alimentent activement. Comptautdas débits précédant la campagne de
terrain (Figure 3.1), nous avons utilisé les cades habitats d’alimentation potentiels au
débit 38 n¥/s afin de structurer un échantillonnage continuhigrarchisé (Figure 3.2).
L’échantillonnage est réalisé pendant 10 joursaatdmne 2004, 20 au 23 septembre et du 4
au 8 octobre, pendant lesquels le débit est restéess 40 nt/s).
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140{ * *
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R . électriques
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807 % o1 s Débit de la carte
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Figure 3.1 — Hydrogramme de la Seine en 2004 a-RorBeine (Aube). Données issues de
la banque nationale de données pour [I'hydrométtiel'tgydrologie, Ministére de
I'Environnement.
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Pour I'échantillonnage ponctuel d’abondance, le Im@md’'unités d’échantillonnage
(UE) placés dans chaque tache d’habitat d'alimemtagst proportionnel a la longueur de
berge de la tache. 48 taches d’habitat d’alimesttasiont prospectées soit a l'aurore, soit au
crépuscule (Figure 3.2). Ces 48 taches corresporadentaches contigués les plus amont
parmi les 60 taches présentes dans le Bigjufe 5 de I'’Annexe 3). Certaines d’entre elles
ont été aussi prospectées le jour. Les habitatepes et les autres habitats des berges du
chenal sont principalement prospectés de jourgépartissant 30 UE sur environ 1000 m de
linéaire (Figure 3.3), certains sont aussi proggsede nuit. Pour les habitats prospectés a la
fois le jour et a l'aurore ou au crépuscule, aumad4 h séparent les deux prospections. Pour
chaque UE, les poissons capturés sont détermiggsmbrés et mesurés individuellement
(longueur totale) puis remis a I'eau. Quand ilspeeivent pas étre identifiés, les individus

sont formolés pour étre déterminés et mesurésbaudtoire.

A I'’échelle de TUE

I Havitat dalimentation

B e

Péches de jour : J8 ‘ \ o~ Hauteur
.~ Vitesse

B Péches d'aurore ; A7 Substrat

Abris

Distances habitat de repos
__..==="" (DR) et de frayereDF) les plus
proches

Habitat de repos
Autres milieux

T--» Proximité aux habitats de
repos a 60 nProxiUER)

™+ Pourcentaged’habitat de repos
dans une fenétre de 120 m de
c6té centrée sur 'UBPR)

A I'échelle de I'habitat d’alimentation:

"'.‘ % Surface de I'habitat d’alimentatiqBurface)
. Proximité aux habitats d’alimentation a 60 (®voxiAA)
¥ Proximit € aux habitats de rep@ 60m (ProxiAR)

Figure 3.3 — Détail de la position spatiale desr&#lisées le jour J8 et a I'aurore A7 (Figure
3.2) et description des variables décrivant le e&xtet spatial des unités d’échantillonnage
(UE) et de chaque tache d’habitat d’alimentation.

hY

Sur le terrain, 'UE est géoréférencée a laide nd'GPS, et les variables
environnementales : hauteur d’eau, vitesse du ogunature du substrat et présence d’abris

sont relevées (Tableau 3.1). Le débit lors de foogé de péche est relativement stable autour
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de 40 n¥/s ; les cartes d’habitat ressource réalisées poutdébit de 38-40 f¥s sont donc
utilisées pour décrire le contexte spatial de chddH. Le rattachement d’'une UE a un type
d’habitat est déterminé en croisant la couche dfmhtion des UE avec celles des habitats
d’alimentation et de repos. L'appartenance a untéiaty’alimentation se fait sous condition
gue I'UE soit dans une tache ou a une distance alesmie 4 m de cet habitat. Ce choix est
lié, d’'une part au champ d’attractivité de I'anagid@ entraine un décalage entre la position
initiale du poisson et la position géoréférencéedUdE ; et d’autre part, parce que les limites
des habitats d’alimentation, définies par une prdéur inférieure a 1 m, ne sont pas si
tranchée pour un poisson (modalité Ali). De la méag®n, les UE appartenant & un habitat
de repos inclus dans un habitat d’alimentations(lde la superposition des couches
d’'informations SIG) sont considérées comme appartera un habitat d’alimentation
(modalité Alirep). Les variables spatiales retensest détaillées au Chapitre 2 et résumeées

dans la Figure 3.3. Les variables explicatives sésumées dans le Tableau 3.1.

Tableau 3.1 — Variables explicatives mesurées dculégs pour I'ensemble des 538 UE
(sauf!variables de I'échelle habitat d’alimentation céées pour les UE des modalités Ali et

Alirep). ?variables transformés en log (x+1).

Variable Umtes_/ . Echelle de Type de donnée  Abréviation
modalités mesure
Hauteur d’eau cm UE Enwrc_mn_ementale Haut
quantitative
i Environnementale .
Vitesse du courant m/s UE quantitative Vit
Substrat .
Végétation veg
VIT .
Vaselterre Environnementale
S UE o Sub
Sable qualitative
. SIG
Sable/Gravier G/B
Gravier/Bloc
Abri -
Absent UE Enw_ron_nementale Abri
X qualitative
Présent
Habitat du barbeau et du hotu .
- ) Ali
Alimentation Re Spatiale
Repos =P UE patale Hab
- . Alirep qualitative
Alimentation/Repos
Autres
Autres
. N N Spatiale
Distance a la frayére la plus proche m UE quantitative DF
. N Spatiale
Distance a I'habitat de repos le plus proche m UE quantitative DR
Proportion d’habitat de repos dans une % UE Spatiale PR
fenétre de 120 m centrée sur 'UE quantitative
oo . . . Spatiale .
Proximité aux habitats de repo$ Sans dimension  UE quantitative ProxiUER
. . . Habitat Spatiale
f ’ 1 2
Surface de I'habitat d’alimentation m dalimentation quantitative Surface
P,ro_X|m|te aux flutres habitats Sans dimension H’apltat _ Spatle_tle _ ProxiAA
d’alimentation d’alimentation quantitative
N . . . Habitat Spatiale .
Proximité aux habitats de repos Sans dimension dalimentation quantitative ProxiAR
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1.1.2 Méthodes d’analyse

Relation entre le peuplement et les variables de milieu

L’identification des principales variables du milienfluencant la composition du
peuplement et I'abondance des especes nécesgee de données multivariées a la fois sur
les espéces et sur les variables. L'exploratiotad&ructure de ces données, notamment la
recherche de lien entre la structuration spatiateaspeces et celle des variables de milieu, est
faite a l'aide de méthodes statistiques explorasoimultidimensionnelles ou meéthodes

d’analyses multivariées (Blanc, 2000).

Ces méthodes sont utilisées pour explorer les edgnts d'especes dans un ensemble
de releveés, pour analyser la structuration spadietevariables de milieu et leur variabilité ou
pour rechercher des structures communes espedes-mil’analyse factorielle des
correspondances (AFC) est une des principales méshale statistique descriptive
multivariée, introduite en hydrobiologie pour I'dyse de tableaux faunistiques par Lévéque
et Gaborit (1972). Cette méthode ordonne les espetckes UE en fonction de leur profil et
met en évidence des associations d’especes ind@pemeht de leur abondance, ce qui

revalorise les espéces rares (Blanc, 2000).

L’analyse des correspondances multiples (ACM) d’etilSmith (1976) est utilisée pour
décrire les habitats d’alimentation et permettremélange des variables qualitatives (le
substrat, les abris) et les variables guantitativ@stte analyse associe une analyse en
composantes principales normée (ACPn) pour lesivi@s quantitatives et une ACM pour les
variables qualitatives. L’ACPn raméne a l'unité \@siances et s’'impose ici car les variables

n’ont pas la méme unité.

L’analyse des relations entre les espéces et hesbles environnementales et spatiales,
est faite par une analyse de co-inertie. Celleralu® la structure commune entre le tableau
faunistique et le tableau des variables de milidal¢dec et Chessel, 1994). Elle permet
d’étudier les relations linéaires existant entie lariables des deux tableaux et optimise le
produit de la corrélation et des variances. Cetialyse, plus générale que l'analyse
canonigue, est retenue car elle est a la fois sigquét (contrairement a I’ACC qui vise a
expliquer le tableau des especes, relevant d’'ur@ A&Faide de celui des variables, relevant
d’'une ACP) et permet le couplage de différent tyfiesalyse de base (ACP, AFC, ACM...).
Dans notre cas, une AFC des données faunistiqtiesgsée a une ACM d’Hill et Smith des

variables milieu.
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Comparaison de densités des espéeces dans les habitats ressources

Les données de densité dans les unités d’échami@ige ne suivent pas une distribution
normale, d’ou l'usage des tests statistigues noanpétriques. Ces tests non paramétriques
sont souvent mis en ceuvre pour comparer la vargblig€ponse calculée pour caractériser le

peuplement ou les especes selon les différentsunili

Pour tester les hypothéses d'une densité plus €lda@s I'habitat d’alimentation a
'aurore et au crépuscule, des comparaisons deitélensntre période de péche ou entre
habitats sont réalisées a I'aide du test de rangy/iftoxon (ou testJ de Mann-Whitney). Ce
test non paramétrique évalue la différence enregdags de deux groupes indépendants sans
a priori sur leur type de distribution. Il peut s’appliquersque les deux distributions n’ont

pas la méme taille.

La troisieme hypothése d'un effet de voisinage dEnglistribution longitudinale
d’occupation des habitats d’alimentation potentesis évaluée a l'aide d’'un autre test non
paramétrique détectant les groupements multipless dies séries (O'Brien, 1976). La
méthode, détaillée en Annexe 4, utilise une séompmenant des 0 (absence) et des 1
(présence) et calcule un estimateur de la varideseséries de zéros entre deux 1. Elle est
utiisée a I'échelle des taches d’habitat d’alinatioh, chacune étant positionnée
longitudinalement a I'aide de la distance au barraigont. Elle permet de tester I'agrégation
de présence des especes dans des taches d’habita¢otation voisines.

Modélisation exploratoire de la présence et de la densité des espéces

La quatrieme hypothese concernant [Iimportance tivela des variables
environnementales et spatiales dans [I'explicatian ld distribution de présence et
d’abondance des deux espéces rhéophiles étudie€évatgée a l'aide d’une modélisation
exploratoire des relations espéces-habitats. Edlenet de préciser pour chaque espéce,
certaines tendances déja observées lors de I'analyfivariée.

La méthode retenue est adaptée au cas d’'une pmpaortportante de relevés nuls et
utilise une modélisation de la distribution des ée®s en deux étapes (appelée aussi
distribution delta) : la probabilité de présencésda densité sous condition de présence. En
effet, compte tenu de la faible occurrence des cespehoisies et de leur comportement
grégaire, on peut s’attendre a une distributiomaralance présentant plus de données nulles
que celle attendue avec les lois de distributiclassaues. Cette méthode combine une

distribution binomiale qui modélise la probabilitke présence, puis une autre loi (log-
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normale, gamma, Poisson ou binomiale négative) p@mondance sous condition de
présence. Les deux modeéles peuvent étre ensuitéplésl pour fournir une prédiction
globale (Barry et Welsh, 2002). Cette distributidelta est de plus en plus utilisée pour
modéliser la réponse des organismes aquatiquesfagtexurs biotiques ou abiotiques en
utilisant les modéles linéaires généralisés (GLM)les modéle additifs généralisés (GAM)
(Rand, 2002 ; Jensen, 2004 ; Le Pape et al., 2@»t).avantage est de choisir différentes
distributions statistiques des données pour lex dgapes et de détecter les variables
responsables de la présence indépendamment des cetglicatives de I'abondance
(Stefansson, 1996 ; Barry et Welsh, 2002). Commeatéance des UE est plus importante
gue la moyenneT@bleau 2 de I’Annexe 4) et qu’une agrégation des donnéesiwggioseée, la
distribution binomiale négative est plus approprigee la loi de Poisson pour décrire la
distribution des données de densité sous conda@®mprésence (Welsh et al., 1996). Cette
distribution s’avere aussi étre un bon descriptdes données issues d’échantillonnage de
populations (Welsh et Ishida, 1993) comme cela éo# le cas en regard de I'étendue du

secteur étudié.

Les modeles linéaires généralisés (GLM) associésriaere d’information d’Akaike
(AIC) sont utilisés. Comme son nom l'indique, cetisse de modeles généralise les modeles
linéaires classiques en termes de loi de probaldigponible pour décrire la distribution des
données. L’AIC est utilisé dans les approches éerta de I'information pour identifier un
modele parcimonieux parmi un jeu de plusieurs mexlehr il tient compte du nombre de
variables dans le modele. Le modele avec I'AIC liesfaible est celui qui est le plus
parcimonieux parmi I'ensemble des modeles testéxadlcul d’'un R? est réalisé en parallele
car il fournit une mesure globale de la qualiténtodele a expliquer les données (Rushton et

al., 2004). La méthode est détaillée en annexe 4.
1.2 Résultats et Discussion
1.2.1 Analyse globale des données faunistiques

538 UE sont échantillonnées dont 266 a I'aurorauvetrépuscule, 272 le jour. Sur ce
nombre, 437 UE contiennent au moins un individuagigmant a I'une des 28 espéces
recensées, parmi 5208 poissons capturés. Le peapladn chenal naturel est dominé par 8
cyprinidés. Les trois plus abondantes sont le ga(d8,3 %), le goujon (18,3 %) et I'ablette
(17,1 %) (Tableau 3.2). Viennent ensuite le hoti6 ¢8), le spirlin (8,4 %), le chevesne

(7,4 %), le barbeau fluviatile (5,1 %) et la varsoi(4,9 %). Leur occurrence relative est
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comprise entre 15,2 % et 41,8 %. Ce peuplemertypisfue des cours d’eau d'ordre 4-5 de
(Strahler, 1957) dans le bassin de la Seine (Bé]liE094). La prédominance de deux especes
eurytopes : le gardon et l'ablette et la faibleréspntativité de deux especes rhéophiles:
barbeau fluviatile et la vandoise est plutét comerau peuplement observé dans ce cours
d'’eau de plaine (82.2.2). Cependant, le ralentisp¢ndes écoulements, engendré par la
présence des barrages réservoirs en amont, péugnioér la densité du barbeau, espéce
sensible au colmatage (i) des habitats de typeerawi il se nourrit d’'insectes (Rabeni et
Smale, 1995) et (ii) des plages de graviers o@jlode sa ponte. La vandoise, rhéophile de
pleine eau est aussi sensible a la perturbatioectmgements.

Tableau 3.2 — Composition du peuplement échantiloen septembre et octobre 2004,
abondance et occurrence des espéces.

Espece: Code Nombre  Abondance O(cnc(;Jr:]rgpece Occurrence

Nom commun d’individus relative (%) d'UE) relative (%)
Gardon @R 1006 19,3 192 35,7
Goujon Gu 951 18,3 225 41,8
Ablette ABL 889 17,1 125 23,2
Hotu HoTt 446 8,6 90 16,7
Spirlin FI 436 8,4 82 15,2
Chevesne <13 384 7,4 134 249
Barbeau fluviatile BF 267 51 105 19,5
Vandoise \AN 254 4.9 110 20,4
Bouviére Bou 157 3 40 7,4
Anguille ANG 100 1,9 67 12,5
Perche commune ER 101 1,9 68 12,6
Breme bordeliere BB 37 0,7 30 5,6
Grémille QRE 35 0,7 22 4,1
Perche soleil Bs 32 0,6 16 3,0
Breme commune R 21 0,4 11 2,0
Rotengle RT 17 0,3 7 1,3
Brochet Bro 12 0,2 12 2,2
Chabot GA 12 0,2 8 1,5
Pseudorasbora SR 10 0,2 7 1,3
Loche de riviere br 9 0,2 9 1,7
Vairon VAI 9 0,2 7 1,3
Tanche BN 7 0,1 7 1,3
Silure SL 6 0,1 6 1,1
Loche franche bF 5 0,1 4 0,7
Lamproie de planer LpPP 2 <0,1 2 0,4
Epinochette Bl 1 <0,1 1 0,2
Lote LoT 1 <0,1 1 0,2
Sandre &N 1 <0,1 1 0,2

Deux especes peu présentes sur le bassin de ka:Seipseudorasbora et le silure sont

capturés. Le pseudorasbora a déja été observé @mt don secteur (Talés et al., 1996) et le

125



Chapitre 3 - Réponse des poissons a la structure spatiale de leurs habitats ressources

silure est présent depuis 1995 sur deux stationbadsin de la Seine, notamment sur la
station du Réseau Hydrologique et Piscicole (RH&®)Mbntereau (Figure 1.10) (Belliard,
1999). Une seule espéce migratrice amphibiotiqugeEsente : I'anguille. La majorité des
especes peu fréquentes sont des limnophiles vessa@ntiellement dans les milieux annexes

du chenal qui n'ont pas été échantillonnés en 2004.

Afin de tenir compte d’'une utilisation différente thabitat en fonction de la classe de
taille, une discrimination des jeunes de I'annég) @t faite par rapport aux juvéniles et aux
adultes £ 1+) pour les 8 especes dont I'abondance relattveupérieure a 4 % (Tableau 3.2).
Cette discrimination repose sur le choix d'un seldl taille maximale pour les 0+. Il est
déterminé par une analyse conjointe des histograntedréquence par classe de taille, des
seuils utilisés lors de campagnes précédentes sa@cteur (Berrebi-dit-Thomas, 1999) et des
données de la littérature est réalisée. La taile uhdividus d’'une méme classe d'age se
répartissant autour d’'un mode, les histogrammedemteen évidence les regroupements
autour de divers modes et ainsi identifient le nemie classe d’age et les seuils de taille
(Annexe 7). Les seuils de taille maximale des Qemas pour nos analyses sont présentés au
Tableau 3.3.

Tableau 3.3 — Densités moyennes (pour 15 m?2) obssrdans les habitats d’alimentation par

classe de taille en fonction de la période de p&dheau de signification du test de rang de
Wilcoxon comparant la distribution des densitéssdas UE.

Aurore

Espéce Classe  Seuils de et Jour Niveau de

Taille taille des 0+ Crépuscule (87 UE) signification

(183 UE)

ABL 0+ < 60 mm 0,61 0,48 NS

> 1+ 0,90 0,28 NS
BAF o+ < 65 mm 0,46 0,38 NS

> 1+ 0,30 0,10 NS
CHE 0+ <65 mm 0,12 0,53 *x

> 1+ 0,11 0,45 *x
GAR 0+ <70 mm 0,22 1,10 Fxk

> 1+ 1,33 1,23 NS
GOu O+ <70 mm 1,45 1,60 NS

> 1+ 0,74 0,66 *
HOT o+ <70 mm 0,23 0,52 NS

> 1+ 1,54 0,10 Fkk
SPI 0+ <60 mm 0,42 0,82 NS

> 1+ 0,45 0,10 NS
VAN 0+ < 80 mm 0,24 0,21 NS

> 1+ 0,61 0,21 *x

Test significatif : * (p<0,05) ; ** (p<0,01) ; **}{p<0,001).
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Comparaison des densités dans les habitats d’alimentation en fonction de la période
de prospection

Le test de rang de Wilcoxon est appliqué a la coaipan des densités observées a
l'aurore et au crépuscule afin de vérifier la sarité de ces deux périodes et autoriser le
regroupement des UE. Les tests sont non signifscpbur toutes les especes et classes de
taille, sauf pour la vandoise, classel+. Le test indique que les densités de vandoise a
'aurore et au crépuscule sont toutes deux supésea celles du jour, les UE d’aurore et
crépuscule sont donc regroupés. La comparaisomriigtds dans les UE effectuées le jour et

celles effectuées a I'aurore/crépuscule est présatdns le Tableau 3.3.

Les densités observées a l'aurore et au crépusoutesignificativement différentes de
celles observées le jour dans les habitats d’aliatiem pour le chevesne, le goujon, le hotu et
la vandoise de la classes de tai#lld+ (correspondant aux juvéniles et adult&les sont
plus élevées le jour pour le chevesne et plus éelgnuit pour les autres especes. Les jeunes
de I'année (0+) de gardon et de chevesne sonffisgiiement plus nombreux le joutes
résultats confirment que les densités sont fonatieria période de prospection et variables

selon I'espéce et sa talille.

Les individus juvéniles et adultes de certaineesp sont plus nombreux en berge ou
en zone peu profonde du chenal a I'aurore et quuecdile car ils sont ainsi moins sensibles a
la prédation et certains y sont actifs pour s’alitee Le jour, ils occupent des habitats plus
profonds. Les espéces rhéophiles, connues pournétires aux périodes de faible intensité
lumineuse, ont des densités de juvéniles et ad(@tés) plus élevées dans les UE effectuées
a l'aurore et au crépuscule : hotu, vandoise didzar. Les observations de Hohausova et al.
(2003) montrent que I'ablette sur la riviere MordRRe&publique Tcheque) semble rejoindre le
chenal au crépuscule et la nuit, depuis un bras gquéelle fréquente le jour. Ces observations
expliqueraient une densité plus élevée a l'aurdrauecrépuscule dans les péches du chenal
bien que non significative (Tableau 3.3). Le gardehabondant dans le chenal pour les deux
périodes en raison d’'une activité continue le jguésentant des maxima a l'aurore et au
crépuscule avant de rejoindre des milieux calmeauia (Alabaster et Robertson, 1961 ;
Baade et Fredrich, 1998).

Ainsi, la premiere hypothése de densités plus ékevel’aurore et au crépuscule dans
les habitats d’alimentation est vérifiée pour letuhet le barbeaw 1+ ; bien que non

significative sur le barbeau dont I'occurrence gisis faible. D’autres espéces 1+ sont
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observées en densité plus forte dans ces habitimehtation, cartographiés d’apres les
préférences du hotu et du barbeau, soit le jouras6aurore et au crépuscule. Cela montre

une utilisation conjointe de ces taches par difféae especes.

Concernant la richesse moyenne calculée par U&gestlsignificativement supérieure a
'aurore et au crépuscule (2,86) relativement aur j(1,97) ; comme I'a observé Sanders
(1992) dans les habitats de berge des rivieres &hiduskingum. Selon cet auteur, 'aurore
et le crépuscule semble fournir une meilleure imdgepeuplement et serait recommandée

pour des suivis long terme des grands cours d’eau.

Comparaison des densités dans les habitats d’alimentation et autres habitats

La comparaison des densités est réalisée en regrbdfune part, les modalité Ali et
Alirep (Ali) et d’autre part, les modalités RepAaitres (Autres) (Tableau 3.1) afin de tester
I'hypothese de la fonctionnalité des habitats dialntation et d’équilibrer au mieux les

modalités.

Les juvéniles et adultes (1+) de barbeau, hotu, vandoise, spirlin et gardiondes
densités significativement plus élevées a l'aureteau crépuscule dans les habitats
d’alimentation que dans les autres habitats (TalBe4). Ce résultat confirme nos hypotheses
pour le hotu et le barbeau. La vandoise et le ispidspéces rhéophiles de la zone a
« barbeau », se nourrissent en pleine eau et smniest associés aux deux especes
précédentes. Concernant les gardons 1+, Lewin. R@04) les observe la nuit dans des
habitats de pleine eau peu profonds, ce qui carrebp des caractéristiques proches de celles
des habitats d’alimentation cartographiés dansraeail. A cette période, les densités de
chevesne et d'ablette 0+=tl+ et les 0+ de gardon sont plus élevées darautess habitats
qui sont plus profonds. La préférence des 0+ dtsdsdepour des profondeurs supérieures a
1 m ou ils se nourrissent de Cladoceéres pélagiffsiasier et Clough, 1996) peut expliquer ce

résultat.

Le jour, seuls les goujons et les vandoises dex desses de taille ont des densités
significativement plus élevées dans les habitabndéentation. D’apres Weatherley (1987), la
vandoise se nourrit en continu dans la colonneu)’'edle est plutét omnivore le jour et
carnivore la nuit. Le goujon, petite espéce benigjcge nourrit principalement de larves de
chironomidés et se trouve plutbt associé au salbles ddes habitats a faible vitesse
(Zweimuller, 1995). Ces deux espéces sont souveharcs pluri-spécifiques, associées avec
le vairon (Matthews, 1998).
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Tableau 3.4 — Densité moyenne des deux classeslidedians les UE en fonction de leur appartenanoedeux types d’habitats et aux deux
périodes de prospection. pavalue indique le niveau de signification du testaeg de Wilcoxon, en gras les valeurs signifiegiau seuil de
5 % et a titre indicatif, la valeur de densité laspéleveée.

Classe de taille 1+ Classe de taille 0+

Période Habitaf BAF HOT VAN CHE GAR GOU SPI ABL| BAF HOT VAN CHE GAR GOU SPI ABL

Ali
(183)
Autres
(83)

0,30 1,54 0,61 0,11 1,33 0,74 0,45 090 | 0,46 0,23 0,24 0,12 0,22 1,45 0,42 0,61
Aurore et

Crépuscule
(266)

012 042 029 033 131 059 000 149 | 0,21 0,24 0,14 o028 086 1,11 0,48 2,58

VZEIIJe 0,048 0,008 0009 0,008 0038 021 00074 0005| 0,75 044 008 0024 0001 08 0,54 0,0002

Ali
(87)
Jour Autre
(272) (185)

0,10 0,0 0,21 045 123 066 010 0,28 038 052 0,21 053 110 160 0,82 048
009 003 011 044 105 0,34 004 0p4 023 005030 068 0,78 082 0,82 0,59

VZEIIJe 052 018 0006 05 078 0008 034 046|097 006 00004 022 0,75 0032 058 0,71
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Ce comportement d’agrégation en un banc plus lgugecelui que formerait I'espéce
seule diminue le risque de prédation et permet plos longue période de recherche de

nourriture.

Les associations d’especes observées lors de lcahtdlonnage de début d’automne
sont liées a des préférences communes pour demtsgbinysiqgues mais aussi d'un partage
plus important de la ressource alimentaire a ce@eode. En effet, pour ce qui est de
I'activité d’alimentation, les associations d’espge@euvent varier en fonction de la saison en
lien avec la disponibilité des ressources en magestebrés benthiques (Magalhaes, 1993).
Selon cet auteur, les macroinvertébrés benthiquatssains doute a leur niveau le plus faible a

'automne, a cause de leur passage vers des pldhgéss aériennes.

Les habitats d’alimentation cartographiés pour néjpe aux exigences du barbeau et du
hotu sont effectivement fonctionnels pour ces espet particulierement pour les adultes aux
périodes connues d’activités. Ces habitats d’altatens sont aussi exploités par d’autres
especes de juvéniles et d’adultes comme le gardEnspirlin a 'aurore et au crépuscule ou
la vandoise et le goujon le jour. Les espéces édgdin’ont pas des régimes alimentaires tres
stricts ; elles peuvent donc présenter des recmemts d’utilisation de la ressource. On peut
noter aussi que les habitats de repos (et « Agjrds barbeau et du hotu peuvent constituer

des habitats d’alimentation pour d’autres espemmame c’est le cas pour les 0+ d’ablette.

L’habitat d’alimentation étudié étant constitué 48 taches, celles-ci ne sont pas
forcément utilisées conjointement par toutes lge@ss. Soit les caractéristiques de ces
taches ; étant définies par des gammes de varipbiessques (Tableau 2.2), soit parce que les
especes présentent une ségrégation spatiale. Arsi,paragraphes suivants étudient
I'utilisation de ces 48 taches aux périodes d’'aieirde crépuscule par le barbeau et le hotu.
La vandoise est associée a cette étude en targpgre rhéophile pélagique qui présente une

densité d’'individus: 1+ plus élevée dans ces taches d’habitat d’alimemtgfiableau 3.4).

1.2.2 Utilisation des habitats d’alimentation a I’aurore/crépuscule par

les barbeaux, hotus et vandoises

Caractérisation physique et spatiale des habitats d’alimentation

Pour les péches réalisées a l'aurore et au crél@idauvariable « Abri » n’a pas été
considérée dans l'analyse car trop désequilibré@présences sur 183 UE) et la variable

« Substrat » est restreinte aux modalités présergesdée en trois modalités équilibrées
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(sable, sable/gravier et gravier/bloc). L'ACM d’Hét Smith permet de réaliser une typologie

des UE et de mettre en évidence les associatidres\ariables explicatives.

D’aprés I'histogramme des valeurs propres (Figu#eA3 les deux premiers axes qui
représentent 44,3 % de l'inertie totale sont reteue coté positif de I'axe F1 regroupe les
UE appartenant a des habitats d’alimentation dacaiimportante, présentant des vitesses de
courant élevées, des substrats de gravier/bloedoginées des habitats de repos (Figure
3.4 B). Le c6té négatif de cet axe F1 associe EEsppartenant a des habitats d’alimentation

de plus petite surface, de substrats sableuxugtssét proximité des habitats de repos.

*DF F2 09%09
-0.9

= Sable .
DR F1: 29,2% A
Gravier/bloc*
F1 «Vitesse F2:15,1%
"PR
Hauteur H H H H
" ProxiUER Surface
" ProxiAA
=Sable/gravier ]%2
14716
-0.8
B ProxiAR *

Richesse

Figure 3.4 — Analyse des Correspondances Multiglidgl et Smith du tableau des variables
explicatives (Tableau 3.81) pour les 183 UE appariea I'un des 48 habitats d’alimentation.
A : Histogramme des valeurs propres ; B : Projecties variables sur le plan factoriel 1 — 2,
en gras celles qui contribuent le plus a la définitle I'axe 1 et en gras italique a 'axe 2 ; C :
Projection des UE sur le plan factoriel 1 — 2 aVlabitat d’alimentation auquel elles
appartiennent projeté en centre de classe. Lassehen barbeau, hotu et vandoise dans les
habitats d’alimentation est représentée par unigmade couleur : blanc (0), jaune (1 espece),
orange (2 especes) et rouge (3 especes).
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Le c6té négatif de 'axe F2 exprime un gradientpdeximité croissante de I'habitat
d’alimentation a des habitats de repos associé faides distances aux frayeres. Ainsi du
cOté négatif de cet axe F2 se trouvent les UE &ppamt a un secteur du cours d’eau ou la
complémentation journaliere (ProxiAR) et saisormiféDF) indique une accessibilité forte a

tous les habitats ressources.

La projection des 48 taches d’habitat d’alimentafioumérotés de I'aval vers I'amont)
en centre de classe des UE leur appartenant mentr@osition par rapport aux variables de
milieu (Figure 3.4 C). La majorité forme un groupalativement homogéne centré sur
I'origine des axes. Quelques taches d’habitat whatitation se détachent, notamment la tache
48 située juste sous le barrage amont présentantisses de courant élevées. La richesse
dans chaque tache d’habitat d’alimentation estésgptée par un gradient de couleur
indiquant de 0 a 3 especes. Elle semble s’accrdding la partie du plan factoriel 1-2 en lien
avec les variables : surface, habitats d’alimemtatappartenant a un complexe d’autres
habitats d’alimentation (indice de proximité dechiélle habitat : ProxiAA), substrat de

sable/gravier et faibles distances aux frayeres.

Caractérisation biologique des habitats d’alimentation

L’association des espéces dans les UE se résumnlesptiois premiers axes de 'AFC
représentant 71,4 % de I'inertie totale (Figure®)5L'axe F1 oppose les hotu et vandoise de
la classe> 1+ et les deux classes de taille du barbeau (Eigub B). En position
intermédiaire, se trouvent les 0+ de hotu et vasaldi'axe F2 indique qu'il existe des UE
caractéristiques pour les 0+ de vandoise. L’axedfre les deux classes de taille du barbeau
(Figure 3.5 C). Ainsi, on peut conclure que lesSpiles et adultes de hotu et de vandoise sont
en général associés dans les UE. Les 0+ de vanslmi$grésents dans des UE distinctes de
celles fréquentées par les hotus et barbeaux.fEf) Ebpp (1992a) a montré que la vandoise
est la seule parmi 6 espéces de cyprinidés duRladiie dont les jeunes de I'année exploitent
les zones profondes des berges abruptes du cheszatleux classes de taille de barbeaux

coexistent dans certaines UE.

Couplage des trois especes avec les variables physiques et spatiales

Afin de préciser les variables caractérisant ldsthts d’alimentation et qui expliquent
ces associations, la recherche d’'une structure eaoranaux variables et aux especes est

réalisée.
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Figure 3.5 — Analyse factorielle des correspondarié&C) du tableau des densités des trois
especes en deux classes de taille. A : Histograaesevaleurs propres. B : Projection des
especes sur le plan factoriel 1 — 2. C : Projedties espéces sur le plan factoriel 1 — 3. 1 : 0+,
2:21+.

L’existence d’'une co-structure non aléatoire efdgreableau des variables de milieu et
celui des especes se vérifie a l'aide d'un tegpetenutation de Monte-Carlo (Manly, 1991).
Ce test compare la co-structure observée a 1000upations aléatoires dans I'appariement
des tableaux, dans notre cas (AFC et ACM), seeesdignes du tableau des variables sont
permutées. Le test est significatif avec une frégaales valeurs de simulations supérieures a

celle observée de 0,02.

La comparaison des valeurs d’inerties projetéesesiaxes de co-inertie avec celles
projetées sur les axes de chacune des analysesemitévele une bonne correspondance de
structure (Tableau 3.5). En effet, le plan 1-2 desttucture reflete 87.5 % du tableau des
variables de milieu et 84,5 % du tableau des espé@ecorrélation mesure le lien entre les
coordonnées des données especes et milieu, ellmogsinne avec une valeur de 0,57 sur

I'axe de co-inertie 1.
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Tableau 3.5 — Lien entre structure des tableatiain et co-structure

Inerties maximales projetées Inerties projetées sur les axes

L o Corrélation
dans chague espace initial de co-inertie . N
— - — - Milieu-especes
Milieu Especes Milieu Especes
Axe 1 0,319 0,678 0,152 0,509 0,572
Axe 2 0,139 0,518 0,249 0,502 0,388

La corrélation sur I'axe de co-inertie 1 est reprd8e par un tableau croisé des
variables et des especes (Figure 3.6). La pogitasnespéces confirme I'opposition des 0+ de
vandoise (axe F2, Figure 3.5), associés positivemersubstrat sable, a I'éloignement d’'une
frayere et a la proximité a un habitat de reposdest 0+ de hotu et barbeau associés au
substrat de gravier/bloc et a de faibles haute'eeud

HOT1 BAF1 BAF2 HOT2 VAN2 VAN1

WA

O [ [ < e °
\ Sable
DF
o o o . ° / ProxiAR
g . . . . _-; Hauteur
= © ® t Surface
5 0 . . . \ ProxiUER
o : : . * \ ProxiAA
\ DR
PR
. . e © O
\ Sable/gravier
Vitesse
Gravier/bloc
o o . ] . /

Figure 3.6 — Tableau croisé des espéces et demblemiexplicatives représentant I'axe 1 de
co-inertie. Les cercles indiquent des corrélatipositives et les carrés des corrélations
négatives, plus leur taille est importante plusdatribution de la variable est importante.
Code espeéce (Figure 3.5) et code variable (Tal8egu
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Les 0+ de vandoise occupent des positions moinsantes et plus profondes dans les
habitats d’alimentation que les 0+ de hotu et lawbeCes derniers ont des positions
benthiques derriere les substrats grossiers jdearile d’abris hydrauliques. Ces positions
permettent une diminution des colts de maintiers daicourant ou les 0+ de hotu et barbeau
trouvent les densités les plus fortes d’organisbesghiques et dérivant (Bischoff et Freyhof,
1999) a la différence de la vandoise qui occupmlanne d’eau.

La préférence pour le substrat gravier/bloc etalklds distances a I'habitat de repos
oppose le barbeau aux hotu et vandoise pour laeclkds taille> 1+. Alors que la vitesse, le
substrat sable/gravier et la distance a la fraggssemblent hotu et barbeau et les opposent a
la vandoise. Ces associations sont certainemeas la&ix régimes alimentaires de ces
especes : le barbeau omnivore et benthique seinaurfond dans les substrats grossiers ou
les densités d’invertébrés sont importantes (Matshd 998) alors que la vandoise, omnivore,
se nourrit dans la colonne d’eau et en surfacehdta, herbivore, utilise une gamme plus

importante de substrat.
1.2.3 Distribution longitudinale des densités

La répartition des especes dans les taches d’lmldtalimentation en fonction de leur
position longitudinale dans le bief naturel estmemant étudiée. Pour cela, les densités dans
les 48 taches d’habitat d’alimentation échantiliées) positionnées longitudinalement dans le
bief, sont représentées sous forme d’'une « boi@wstache » (). De méme, la densité dans
chacune des UE, positionnée par sa distance aageaamont, est représentée darfSidare

3 de I'Annexe 4. Comme le nombre d’'UE n’est pas idgre dans chaque tache d’habitat
d’alimentation (de 1 & 12 en fonction de leur lomgude berge), c’est la présence dans
chaque tache qui est utilisée pour tester I'agrégat

L’agrégation longitudinale des présences est test@@de du test non paramétrique des
groupements multiples (O’Brien, 1976) détaillé emAxe 4. Un seuil de 10% est choisi pour
tester le niveau de signification de I'agrégatienpitésence dans des taches voisines. Ainsi,
seule la classe de tailtel+ de hotu et de barbeau présente une agrégatiprédence. C’est
particulierement visible pour les densités de kol dans les 4 taches contigués situées sous
le barrage amont et qui couvrent 1 800 m de lieédirgure 3.7). La distance entre des taches
voisines occupées est en moyenne de 196 m poarbedu et de 100 m pour le hotu.
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Figure 3.7 — Représentation en «boite a moustachds la distribution longitudinale des densités jdenes de l'année (0+) et de
juvéniles/adultes 1+) dans les 48 taches d’habitats d’alimentatioigntés d’aval (1) vers 'amont (48). Le trait nm@présente la médiane des
densités et la boite grise renferme 50% des vatiridensité. La valeur de f indique la fréquencevddeurs de simulation supérieures a celle du

GMops pour chaque distribution (Annexe 4).
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Ces agrégations peuvent correspondre a des « neyalax populations locales de
barbeaux comme I'a observé Philippart (1977) sDuitthe (Belgique) ou Penaz (2002) sur la
riviere Jihlava (République Tchéque). Les « noyawbserves par ces auteurs sont constitués
principalement de poissons résidents sur des gsctku 250-2000 m ou tous les habitats
ressources sont présents. La mosaique de tactssesooccupées dans le bief naturel de la
Bassée (800-1800 m) semble aussi correspondreadi@s tde domaine vitaux du hotu sur la
riviere Aare (Suisse) (Huber et Kirchhofer, 1998).

Les densités de 0+ sont présentées en miroir tesaig la classe de taittel+ (Figure
3.7). Les 0+ de vandoise sont présents plutot tessaches a lI'aval du bief et les 0+ de
barbeau plutdt dans la partie centrale. Les O+ atash peu occurrents, sont aussi présents
dans la partie centrale. Le test des groupemernitfphea n’est pas significatif pour les 0+ des

trois espéces.

Pour le barbeau, les deux classes de tailles dudesnhdistributions assez semblables
(12 taches d’habitat d’alimentation communes ssirl[é taches contenant des 0+). Les 0+ de
hotu sont peu présents mais globalement dans leemBabitats que la classd + (5 taches
d’habitat d’alimentation communes sur les 6 tact@#enant des 0+). Pour les vandoises 13
taches d’habitat d’alimentation sont communes sgr 18 taches contenant des 0+. Cela
répond en partie a I'hypothése de Berrebi-dit-Therfi®99), concernant I'importance de la
localisation des habitats des adultes pour expligudistribution longitudinale des 0+ de ces

especes.
1.2.4 Modélisation des relations habitat-poisson

Les résultats de cette partie sont détaillés dansiéxe 4.

Pour le barbeau et le hotu, les variables spatsgetes ont un pouvoir prédictif de la
présence des espéeces plus important que les ewiahlironnementales seules. Ce résultat
est inversé pour la prédiction de densité sousitiondde présence. Cependant, ce sont les
modeles incluant les deux types de variables qutiles plus parcimonieux. Pour la vandoise,
le modele prédictif de la présence retenu inclgsales deux types de variables, alors que la
prédiction d’abondance ne retient qu’une variabigirennementale : la hauteur (Tableau
3.6).

La distribution de présence ou d’abondance desspuossa I'échelle locale est non

seulement influencée par les variables environn&aemnlocales (15 m?2) mais aussi par le
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contexte spatial de 'UE et par celui de la tachakitat d’alimentation a laquelle appartient
'UE (200-1 000 m). Les variables les plus pertiesrpour expliquer la présence et la densité
sont résumeées dans le Tableau 3.6 (Annexe 4).

Tableau 3.6 — Estimation des paramétres des moflelsx en deux étapes pour chaque

espece. Le test dyf teste I'effet de I'enlévement d’'une variable dadale final. La variable
A dé-corrélées de la variable B est notée « VarAR/ a.

C. nasus B. barbus L. leuciscus

P/A densité P/A densité P/A densité
Ordonnée a l'origine -1,044 1,794 -2,778 -0,591 0,636 1,518
Haut -0,012° -0,021* -0,025*  -0,008°
Vit 2,085* 2,180* 1,784*
Sub: sable 0,621*
Sub: sable/gravier 0,792*
DF -0,007*
DF, DR -0,053*
DR 0,012*
DR, Vit 0,014* 0,006"
PR,DF -0,200*
Surface, Vit -0,0008*
Surface,DR -0,0001*
ProxiAA 0,643° 0,728*
ProxiAA,Surface -0,617°
ProxiAR -0,299°
ProxiAR,DR 0,403° 0,542*

*p<0,05;°p<0,1"~p>0,1

Parmi les variables environnementales localesalaeur d’eau (Haut) et la vitesse du
courant (Vit) sont les plus pertinentes. La hautdeau est corrélée négativement avec la
présence des trois espéces et I'abondance de diganLa vitesse du courant entre dans les
modeles de présence du hotu et du barbeau aveoddiicient positif similaire ; ainsi que
dans le modele d’abondance du barbeau. Seul lelendddondance du hotu tient compte du
substrat (Sub) avec des valeurs positives du cosfti pour le sable et le sable/gravier. Ces
trois especes occupent, dans les taches d’habdtanentation, les conditions optimales de
hauteur d’eau et de vitesse qui leur permettergedmaintenir dans le courant et de capturer
un maximum de proies (Garner et Clough, 1996; Bdr2g7).

Les variables du contexte spatial de 'UE entramsdles modéles sont principalement

la distance a la frayere (DF) et au repos (DR)ptésence du barbeau et la densité de hotu
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étant lié a une frayére proche alors que la pré&sdas trois espéces est associé a un habitat de
repos plus « éloigné ».

Les variables qui concernent I'habitat d’alimerdatet son contexte spatial sont aussi
retenues dans les modéles. Bien qu'un lien posiif attendu entre la surface de la tache
d’habitat d’alimentation et la densité, nous obeassun lien négatif pour la présence de la
vandoise et la densité du barbeau. Cependantotit®n positive de la présence de la
vandoise et du hotu avec une mosaique de tachsmemiproches (ProxiAA) suggére que
important n'est pas l'aire de chaque tache maige umosaique de taches voisines
(supplémentation). Ces deux especes présentemtua@sassociation positive avec des taches
d’habitats d’alimentation complémentaires de tadtmabitat de repos dans une distance de
recherche de 60 m (ProxiAR), mettant en évidenicepbrtance de la complémentation a

I'échelle journaliere.

1.3 Conclusion

Les taches d’habitat d’alimentation cartographi@esiori sur la base des préférences
d’habitat issues de la littérature sont effectivatrfenctionnelles pour les individus 1+ de
barbeau et de hotu. Ces individus présentent dasitde plus élevées dans les taches
d’alimentation que dans les autres habitats adi@uet au crépuscule, alors que les 0+ ne
présentent pas des densités significativementgges dans ces taches. D’autres especes
1+ présentent aussi des associations avec cestadherore et au crépuscule: la vandoise, le
spirlin et le gardon et le jour : vandoise et goujo’ablette et le chevesne préferent les autres

habitats, plus profonds et avec des structuregid’ab

Ces taches d’habitat d’alimentation se disting@ssentiellement par leur surface, leur
substrat, la gamme des vitesses de courant, landesta une frayére et la complémentation
avec I'habitat de repos. Les taches de grandeetallk substrat sable/gravier, proche des
frayéres et complémentaire de I'habitat de rep@seqartent plutét des barbeau et hotu alors
que les taches de sable de petite taille sont @esupar la vandoise. Cependant le barbeau

occupe des taches généralement différentes de celbeipées par le hotu et la vandaiser.

Longitudinalement, 'occupation des taches d’hdhitalimentation par le barbeau et le
hotu est agrégée dans des taches voisines séparéasyenne de 100 a 200 m ; ces agrégats
pouvant correspondre a des populations localeste$das taches ne sont donc pas utilisées

en méme temps par une espece et selon leurs prédérplusieurs espéces peuvent partager
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certaines taches. Le comportement observé chertbedu de choix d’habitat déja occupé par
des congéneres peut contribuer a cet effet d’atiofgdans des taches voisines.

La prise en compte des variables environnemenédlés contexte spatial améliore la
compréhension de la distribution des espéces érdiftes échelles. Par exemple, a I'échelle
du bief, la présence du hotu est associée a lamprésd’une mosaique de taches d’habitat
d’alimentation complémentaire de taches d’habimatrepos. Sa présence dans la tache est
associée aux conditions physiques les plus favesatirrespondant a un compromis entre la
possibilité de capturer des proies et le colt éigpge de maintien dans le courant. Son
abondance locale est associée au substrat et sinage d’'une frayere. L'action de ces filtres
successifs peut expliquer que certaines tachesanitions favorables de substrat, hauteur
et vitesse du courant ne sont pas occupées. Lextergpatial d’'une tache d’habitat ressource

optimale influence donc son occupation par unecspeée

2 Fonctionnalité des frayeres

Lorsque les fonctions quotidiennes (alimentatiomegtos) peuvent étre satisfaites, le
facteur vital pour la dynamique des populationspdessons devient la reproduction. Les
poissons ont une reproduction saisonniére qui gupli’utilisation d’un habitat particulier et
temporaire dans son utilisation: la frayere. Lemciristiques de la frayére doivent permettre
le dépbt des ceufs, la protection des ceufs et deegdarves et la fourniture de nourriture aux
larves. Sous nos latitudes, la saisonnalité depeoduction des especes est liée a celle des
ressources alimentaires des jeunes de I'annéeo@i@éde croissance des végétaux, fortes
densités de larves d’insectes benthiques et dedaae poissons (Schlosser, 1982). Pour la
majorité des especes de cyprinidés présentes sarcteur étudié, la reproduction nécessite
une migration de plus ou moins grande ampleur (a#oges centaines de metres a quelques
dizaines de kilometres), en général orientée vansant. Cette migration permet de rejoindre
les frayéres dont le substrat et les caractéristiquydrodynamiques sont particulieres aux
différentes espéces. La classification de Balor7%)3éfinit des guildes de reproduction
selon le substrat de ponte (Annexe 5). Elles remtést un niveau fonctionnel
d’interprétation utile ; notamment, pour comparatilisation de certains milieux comme les
annexes hydrauliques par les jeunes de I'année (Befyebi-dit-Thomas, 1999 ; Talés et
Berrebi-dit-Thomas, sous presse) et I'effet desreagéments des cours d’eau. Par exemple,

ces aménagements diminuent I'abondance des esgd@éhephiles et phytophiles et
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augmentent celle des espéces phytolithophiles @biéret Hughes, 1992 ; Rabeni et Smale,
1995 ; Berrebi-dit-Thomas, 1998).

Le barbeau et le hotu sont des espéeces lithopkideg,la ponte est réalisée sur substrat
minéral. Elles sont sensibles aux modificationg@yime hydraulique et aux écoulements, a
la fragmentation longitudinale par les barragdatérale par les endiguements. Cela est lié (i)
au colmatage des substrats grossiers caractélesaatfrayeres, (ii) a la difficulté d’atteindre
les frayeres dans des cours d’eau cloisonné pargobstacles et (iii) a la déconnection des
annexes hydrauliques servant de nourriceries (Ma@97; Boét et al.,, 1999; Penczak et
Kruk, 2000). En particulier, Ovidio et Philippa@&002) ont montré que le barbeau et le hotu
sont bloqués dans leur migration de reproductiagrdpa obstacles de 1 a 2 be méme, une
nette diminution des densités de ces especes &stvéle dans les cours d’eau chenalisés ou

les annexes hydrauliques naturelles ont dispaduggajfla, 1995 ; Berrebi-dit-Thomas, 1999).

L’étude de la distribution des 0+ est un moyen rexti pour évaluer le potentiel de
reproduction d’'un cours d’eau (Jurajda, 1995), motent en fin d’été lorsque la biomasse se
stabilise (Copp, 1987). Ces 0+ sont des indicatees fonctionnalité et de I'accessibilité des
frayeres pour des adultes matures. Lors de l'éuelda distribution spatiale des O+, il
convient de tenir compte de plusieurs phénomeénasdérive passive des larves lorsque
I'intensité lumineuse décroit, et I'acquisition @ecapacité de nage des 0+. La dérive vers
'aval des 0+ favorise la colonisation des noumniee (Keckeis et al.,, 1997); elle est
compenseée par la migration vers I'amont des adudpsoducteurs. Ainsi des 0+ capturés a
'automne sont indicateurs de la présence de romuieis favorables au voisinage aval de
frayeres accessibles aux adultes matures. En patida richesse spécifique et 'abondance
en 0+ d’espéces lithophiles dans les annexes hiyginaa sont d’autant plus €levée que ces
lieux de nourricerie ont une connexion large swhenal (Berrebi-dit-Thomas, 1999; Tales et
Berrebi-dit-Thomas, sous presse). En effet, lest@slde ces espéeces frayent dans le chenal et
les larves aprés éclosion dérivent vers les narigs pour y grandir jusqu’'a la mobilité

active vers le chenal des 0+ (Ulmann, 1998).

Les hypothéses suivantes, concernant le réle diextenspatial sur la fonctionnalité des

frayeres, sont testées:

. La présence des 0+ de barbeau et de hotu est eé@lmpar le voisinage d’'une frayere
en amont.
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. Il existe une relation entre la densité de 0+ dibdmu et de hotu et la surface des
frayeres a I'échelle d’'un bief ou de secteurs #enlde ce bief.

. Le contexte spatial des taches de frayéeres a dlence relative par rapport a des
variables environnementales locales sur la préseinleedensité des 0+.

2.1 Méthodologie
2.1.1 Echantillonnage spatio-temporel des 0+

L’échantillonnage des 0+ est réalisé lors de deampagnes de jour en aolt et
septembre 1995 (débit45 nt/s) et 1996 (débit 30 nt/s). Il est mené, pour le bief naturel et
ameénage, dans le chenal et dans les milieux annesesectés au chenal (annexes
hydrauliques naturelles, bras morts ou graviefgs).echantillonnage, réalisé dans le cadre de
la these de Berrebi-dit-Thomas (1999), est congu ptudier le recrutement dans les annexes
hydrauliques; il est donc utilis# posteriori pour tester les hypothéses de fonctionnalité des

frayéres de barbeau et de hotu.

A cette période de l'année, les 0+ des especegphiiés ont déja subi I'importante
mortalité et la dérive des stades larvaires (Jardj@98). Ils sont actifs a la fois dans le chenal
et dans les annexes hydrauliques (Freyhof, 19%fa$Bet Nindaba, 1999) avant d’entamer

leur migration vers les habitats refuges hivernaux.

Les O+ sont collectés par péche électrique ensatiti un échantillonnage ponctuel
d’abondance (EPA) (Persat et Copp, 1990). Les E®HR sffectués dans les milieux peu
profonds prés des berges car ces derniers somluesfavorables aux 0+ (Copp, 1992b;
Gozlan et al., 1998 ) et parce que la péche &y est plus efficace (Copp, 1989). Dans le
chenal, les méandres rescindés et les gravierssgmeipes de 16 EPA sont réalisées (8
réparties sur chaque berge). Dans les annexesutigiies naturelles, le nombre d’'EPA est
proportionnel a leur surface (Figure 3.8). La diéfice du nombre de milieux prospectés entre
les deux années dans le bief naturel est liée aobre moindre d’annexes hydrauliques
connectées au chenal en 1996. Un plus grand nometsecteurs ont alors été réalisés dans le
chenal en 1996 (Tableau 3.7).

142



Chapitre 3 - Réponse des poissons a la structure spatiale de leurs habitats ressources

Confans-sur-Seine

Barrage amont

Bief naturel

%0 @ P9 Lo ®

g e
@22 s & 5
H3 0 : ‘Aﬁ)} /‘Xy
kfd 20 Pont-sur-Seine \)\j &
e ey
s \ Barrage amont

3 u
8=0's 08

O~

520\@
o0 ’

Nogent -sur-Seine

Barrage aval

e
Barrage aval . .{\
— o)

o O o0
— o
® |5 Tombe

Figure 3.8 — Localisation des EPA réalisés en 996 dans le bief naturel et en 1996 dans feanignagé (les EPA de 1995 dans le bief
ameénage ne sont pas représentée par souci dg.dlagééches effectuées dans le chenal commepaenn C, dans les annexes hydrauliques
par un A, dans les méandres rescindés par un Bnstlds graviéres par G. En bleu les péches de £89®uge celles de 1996 et en rayé les
milieux prospectés les deux années. Position dedigstrement quotidien de température.
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Tableau 3.7 — Nombre de milieux échantillonnésePA réalisées par année et par bief.

Bief aménagé Bief naturel

1995 1996 1995 1996
Nombre de secteurs
, 2 6 2 10
Chenal d’= 1 km
Nombre d’'EPA 64 192 64 320
Annexes Nombre d’annexes 8 10 20 5

hydrauliques Nombre d’EPA 864 639 577 154

Un appareil portable de péche électriqgue de typearti pécheur” fournissant un
courant continu a 200 V et 400 Hz est utilisé &ipdiun bateau pneumatique. Il est équipé
d’'une anode circulaire de 10 cm de diametre powmemter I'efficacité de capture des
individus de petite taille (Copp, 1989). Pour chadiPA, I'anode est immergée rapidement
dans I'eau et les individus sont collectés a I'aldene épuisette de maille 1 mm. lls sont alors
immédiatement identifiés et leurs longueurs totatlesurées avant d’étre remis a I'eau. En
cas de doute sur lidentification, ils sont fixésnd une solution de formol a 5 % pour étre
ultérieurement identifiés et mesurés au laboratdiogsque les individus sont capturés, les

variables environnementales autour de la zone éttbanée (1 m2) sont décrites.
2.1.2 Variables environnementales et spatiales

Deux échelles sont considérées pour décrire leegtmtdes EPA, les variables
environnementales et spatiales décrites ou cakwdékechelle de 'EPA elle-méme et les
variables spatiales calculées a I'échelle d’'unesect~ 1 km auquel appartiennent les EPA.
L’environnement local de chaque EPA est décritigawvariables suivantes : la hauteur d’eau,
la vitesse de courant, le substrat, le type deehdegvégétation immergée ou flottante, les
abris (racine, branchage ou souche) et la ripisfieégétation arbustive rivulaire présente sur
la berge proche de 'EPA) (Tableau 3.8). Les vademispatiales sont calculées a partir d’'une
spatialisatiora posteriori des EPA ainsi que des cartes d’habitats ressotgaisées pour le
barbeau et le hotu. La spatialisation est faitaidd des cartes papiers existantes positionnant

les EPA (Berrebi-dit-Thomas, données non publiées).

Pour le bief naturel, I'utilisation de la cartoghi réalisée en 2001 pour calculer des
variables spatiales sur des EPA de 1995 et 1996osepune hypothése de stabilité du chenal
entre les deux périodes. Nous faisons cette hypetbar la modalité « Plage » de la variable

Berge que nous avons cartographiés en 2001 conmdspbglobalement aux positions et aux
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substrats mentionnées sur des relevés de terral®@@ (Berrebi-dit-Thomas, données non
publiées). Suite a la tempéte de décembre 1999,ailsans doute un nombre plus élevé
d’embéacles relevés dans nos cartographies quil eastait en 1995-1996. La carte réalisée
au débit 38-40 fits est utilisée pour calculer les variables spegiales EPA échantillonnées
en 1996 et celle de 70%= pour les EPA échantillonnées en 1995 (voir §12.Pour le bief
aménagé, la cartographie réalisée en 2001 au 86hit/s est utilisée pour calculer les
variables spatiales des EPA échantillonnées en 9996 ; ce bief présentant peu de
variation de la surface en eau en fonction dutd€iapitre 2, § 2.1.2).

Tableau 3.8 — Variables explicatives évaluées peur association avec la présence et
I'abondance des espécégariable transformée en log(x+1).

Variable Unites/ Echelle de Type de donnée Abréviation
classe mesure
Hauteur d’eau cm EPA Enqunn.ementale Haut
guantitative
Vitesse du courant
Absent 1 Environnementale .
Faible (0,10 m/s) 2 EPA qualitative Vit
Moyenne (0,10<v<0,20 m/s) 3
Substrat
Vase 1
Sablg 2 EPA Enwroqnementale Sub
Gravier 3 qualitative
Bloc 4
Terre 5
Végétation .
Absente 1 EPA Environnementale Veg
X qualitative
Présente 2
Abri .
Absent 1 EPA ES;’;irt‘;:‘isgme”ta'e Abri
Présent 2 q
Berge
Plage(pente<45° et < 5m de la berge) 1 EPA Enwroqnementale Berge
Abrupte(pente>45° et < 5m de la berge) 2 qualitative
Pleine eay> 5m de la berge) 3
Ripisylve .
Absente 1 EPA Environnementale Ripi
" qualitative
Présente 2
. N N Spatiale
Distance a la frayére amont la plus proche m EPA quantitative DFam
. 5 N Spatiale
Distance a la frayére la plus proche (amont ou avpl | m EPA quantitative DF
. Do . . Spatiale
Distance a I'habitat d’alimentation le plus proche m EPA quantitative DA
Proportion d’habitat de repos dans une fenétre de % EPA Spatiale PR
120 m centrée sur 'EPA guantitative
. Spatiale
2
Surface de frayeres du secteur m Secteur quantitative SurF
Proximité médiane des frayéres du sectetifa S.ans ' Secteur Spatla}le. ProxiF
2000 m) dimension guantitative

Pour chaque EPA, la distance a la frayere la plashe (DF) ou a la frayere amont la

plus proche (DFam) est calculée a I'aide du lo¢jiBiRAQUALAND, ainsi que la distance a un
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habitat d’alimentation amont ou aval, en I'absedi@epriori sur I'orientation du mouvement.
La proportion d’habitat de repos dans une fené&reée de 120 m de cété est calculée a I'aide

du logiciel G4LOE.

A I'échelle des secteurs d’environ 1 km, la surfdedrayeres (surF) est calculée (i) sur
les 1 km en amont des EPA faites dans les anneyeésauliques et (i) sur les 1 km

comprenant les EPA du chenal (Figure 3.9).

® A

125 250 500 Métres -
[ I T I | kY

/\ Limites du secteur pour le calcul de SurF, casEd®s du chenal C

/\ Limites du secteur pour le calcul de SurF, casEa de I'annexe A
+*"* Limites aval et amont de la distance de rechercle ProxiF, cas des EPA de I'annexe|A
Il Frayéres

EPA d'aolt 1996

Figure 3.9— Principe de calcul de la surface totale de fray&wF) et de la proximité a
d’autres frayéres pour une distance de recherch2 kae (ProxiF). EPA effectués dans le
chenal: frayeres appartenant au secteur de 1 kimit&lpar 'EPA le plus aval. EPA
effectués dans des annexes hydrauliques: frayppestanant au secteur de 1 km en amont de
I'annexe hydraulique.

2.1.3 Méthodes d'analyses

Des comparaisons de densités entre biefs, annéleati@lonnage et entre milieux sont

réalisées a l'aide du test de rang de WilcoxontéstlJ de Mann-Whitney).

L’'importance relative des variables environnemastat spatiales dans I'explication de
la distribution de présence et d’abondance desdb+ealuée a l'aide d’une modélisation
exploratoire des relations espéces-habitats. Lagdétgénérale est la méme que celle utilisée
au 81.1.2 du chapitre 3 car une proportion importanEPé comprend des données nulles.

Une étape supplémentaire de modélisation monohlaride la présence est réalisée, afin
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d'établir un classement relatif des modeles subdae du critere d’information d’Akaike
(AIC). La version classique de I'AIC est utiliséarde nombre de relevés est élevé (n=474
EPA) par rapport aux variables explicatives testéss le groupe de modeles (n/K> 40)
(Burnham et Anderson, 2002). Les modeles mono{msadont I'AIC est inférieur a celui

du modeéle nul sont conservés.
2.2 Résultats et discussion

2.2.1 Le peuplement de jeunes de I'année en 1995 et 1996

Contexte hydrologique

Dans le bief naturel, les années hydrologiques 99996 sont trés contrastées (Figure
3.10). L'année 1995 est excédentaire et comptedardgbit de débordement & 158snelle
est caractérisée par des crues de printemps inmpestausqu’en mai. La période de fraye est
déterminée en utilisant la courbe de températurkeda et les seuils de début de fraye issus
de la littérature (8-9°C pour la vandoi&€;-14°Cpour le hotuMaier, 1997)t 13,5°C pour
le barbeauBaras, 1990))La majeure partie de la période de fraye se siaie @nnée la
pendant les crues et & un débit toujours supééetd ni/s. Les échantillonnages par péche
électrique d'aolit et septembre sont effectuées amsds eaux 40-54 ni/s. A I'opposé,
'année 1996 est une année séche avec des débiesfa30-40 ni/s de mi-mars & début
novembre. Le contexte hydrologique est équivalentadfraie aux échantillonnages des 0+.
En 1996, la période favorable a la fraie est phéegce d’'une dizaine de jours pour le hotu et

le barbeau, alors qu’elle est semblable a cell®9®® pour la vandoise.

Dans le bief aménage, les hydrogrammes des anr##s dt 1996 ne sont pas
disponibles car I'enregistrement a Bazoches-lesrBébute en 1999. Les hydrogrammes aux
deux stations pour I'année 2003 sont relativemgntiwones et peu différents car aucun
affluent majeur n’existe entre les deux statiores Ecarts étant plus importants en période de
crues qu’en période d'étiage (Figure 3.10 C). Ldétue la corrélation entre les débits aux
deux stations a été étudiée pour la période 1994-Pigure 3.10 D). La courbe de tendance
obtenue peut servir a calculer des hydrogrammaeasithées pour 1995 et 1996 a Bazoches-
les-Bray qui sont peu différents de ceux de PoniS&ine. Ainsi les échantillonnages par
péche électrique d’aolt et septembre 1995 et 1886edfectués pour des deébits inférieurs au
débit de la carte 80 s.
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Figure 3.10 — Hydrogrammes des années 1995 (AP@6 (B) a Pont-sur-seine (Aube) en
bleu. Température de I'eau au niveau de Marnayssime en rouge (Figure 3.8). Données
EDF (CNPE Nogent-sur-Seine). Les fleches indiguendébut probable de début de fraie
pour les vandoise (VAN), hotu (HOT) et Barbeau (BAEa période de fraie est indiquée par
un trait de couleur. Hydrogramme de I'année 2008 drux stations (C) et corrélation entre
les deux stations pour les débits des années 18®9(D).
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Analyse globale des données faunistiques

Parmi I'ensemble des captures réalisées en 199896, la taille maximale des jeunes
de I'année (0+) est définie selon la méthode ptégseau 8L.2.1 (Annexe 8). Les données de

densité utilisées sont soit des densités par EBA, des densités moyennes par milieu

(groupes d’EPA du chenal, des meéandres rescindés, gtavieres ou des annexes

hydrauliques) calculées a partir de la somme diextds des EPA dans ces milieux. Ces
densités moyennes sont plus élevées en 1995 (26,%ind./EPA) qu’'en 1996 (0,1 a
13,8 ind./EPA). En 1995, le nombre important d’Efalisés dans les annexes hydrauliques,

milieux riches en 0+, explique sans doute ces tEnsnoyennes élevées. En 1996, les EPA

sont majoritairement réalisées dans le chenal ®ddasités de 0+ sont en général plus faibles
(Schiemer et al., 1991). L'abondance relative dgpgees est présentée dans le Tableau 3.9.

Tableau 3.9- Abondance relative (en %) des 0+ dp&aes capturées chaque année par bief.

1995 1996
Espeéce Aménagé Naturel Aménagé Naturel
ABL 48,22 43,06 1,34 30,60
GAR 7,16 10,71 68,71 15,49
CHE 26,53 11,76 4,62 23,31
BRB 6,05 12,50 0,17 1,22
BOU 2,05 10,20 7,14 1,22
GOouU 4,33 6,55 1,47 13,00
PER 0,84 0,18 12,47 2,33
HOT 0,06 0,28 0,84 7,35
ROT 0,72 1,15 1,64 0,26
PES 1,56 0,69 0,38 0
BRE 0,36 0,38 0 2,43
BAF 0,57 0,31 0,21 1,69
VAN 0,36 0,47 0,17 0,79
VAI 0 0,72 0 0
ABH 0 0,57 0 0,16
PCH 0,96 0 0,42 0,11
TAN 0 0,17 0,04 0
BRO 0,03 0,16 0 0
LOR 0 0,06 0,25 0
BBG 0,15 0 0,04 0
LOF 0 0,02 0 0,05
CHA 0,03 0,01 0 0
SAN 0 0 0,08 0
EPT 0 0,01 0 0
SPI 0 0,01 0 0

Dans le bief naturel, les especes dominantes dplgraent adulte observé en 2004 se

retrouve dans le peuplement de 0+ : ablette, galmvesne, auxquels s’ajoutent en 1995, la

bréme bordeliére et la bouviere et en 1996, leajouje peuplement de 0+ du bief aménagé
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présente un contraste important, dominé par I'bket le chevesne en 1995 et par le gardon
et la perche en 1996. Comme il est observé surake Bhone (Cattaneo et al., 2001), les
années humides et fraiches au printemps (comme) $885 favorables a la reproduction de
I'ablette et du chevesne alors que les années sethus chaudes (comme 1996) sont plutdt
favorable au gardon. Cela souligne le réle impartgnla température dans le recrutement des
especes (Grenouillet et al., 2001). Dans une amalgsla structure temporelle (1999-2003)
des peuplements de 0+ d'une partie du bief amén#&ggaedy (2004) a montré que l'année
2003, un année seche et chaude, les 0+ de pertheesrabondants. Les 0+ de hotu et de
barbeau ont des abondances relatives faibles ceaspentre 0,28 % a 7,35 % dans le bief
naturel et entre 0,06 % a 0,84 % dans le bief ag&nBans le bief naturel, la plus forte
abondance relative de ces deux especes en 199ip@&ire un biais d0 a une prospection
plus importante du chenal et une moindre prospedlies annexes hydrauliques (Tableau
3.7). Afin de tester cette hypothése, les densitégennes des deux espéces sont représentées
séparément dans le chenal et dans les annexesgR&dil) et les distributions par année et
par bief sont testées séparément dans les deus tgenilieux a l'aide du test de rang de

Wilcoxon.
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Figure 3.11 — Densité moyenne des 0+ de barbede ebtu dans les milieux échantillonnés
en 1995 et 1996 dans les deux biefs. Les annexdauligues sont représentées par une
« boite a moustache » (avec en gris la distributierb0% des valeurs) et les séquences du
chenal par des points rouges.
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Les résultats significatifs du test de rang de W (p< 0,05) sur les distributions
entre biefs et années pour chaque milieu sont pi&seans le Tableau 3.10.

Tableau 3.10 — Comparaison des distributions dsitesnmoyennes de hotu et de barbeau
dans chaque milieu. Pour chaque ligne, les condmonai bief/année qui partagent au moins
une lettre commune ne sont pas significativemdféréntes au seuil de 5 % d’apreés le test de
rang de Wilcoxon.

Bief aménagé Bief naturel
1995 1996 1995 1996
Secteurs du chenal (C) ab b ab a
Annexes hydrauliques (A) C BC B A

Dans le bief naturel, les annexes hydrauliqueseptést des densités moyennes
significativement plus élevées en 1996, alors queifférence n’est pas significative dans le
chenal, ou une forte variabilité des densités bsewée entre les différents secteurs du bief
naturel. Ce résultat infirme ainsi I'hypothese d’biais d’échantillonnage et confirme le
meilleur recrutement des barbeau et hotu en 199#sDe bief aménagé, il n'y a pas de

différence interannuelle de densités dans les tdges de milieux.
2.2.2 Densité globale de 0+ et surface totale de frayere

La densité moyenne de 0+ de tous les milieux cahfersur chaque bief et chaque
année est mise en relation avec la surface toaleageres calculées a partir des cartes de
frayeres réalisées dans les deux biefs. Compte deauwlébits observés pendant la fraie en
1996, les surfaces de frayéres sont celles cak@daide de la carte 38%m. En 1995, les
débits sont supérieurs & 7G/mpendant la fraie; les surfaces de frayéres léaswour ce
débit sont utilisées en faisant I'’hypothése qu&lent sans doute surestimées pour des deébits
plus élevés. La carte & 80/mest utilisée pour le calcul des surfaces totdéefrayéres du
bief aménagé les deux années. La Figure 3.12rdlUsffet possible de 'augmentation de
surface totale de frayéres sur la densité global®ilde barbeau et de hotu a I'échelle d’'un
bief.

Dans le bief aménagé, la densité moyenne et I'dgpet sont équivalents en 1995 et
1996, bien que les années hydrologiques soientragiges. La faible surface de frayeres
disponibles dans ce bief semble avoir un effettantisur la ponte.

Dans le bief naturel, les densités plus éleveesd86 peuvent en partie s’expliquer par

des surfaces de frayeres disponibles importanteseestabilité des conditions hydrologiques
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favorables au recrutement. Comme Cattaneo et @D1{2’observent sur le Bas Rhone, des
débits faibles et stables pendant la reproductiont garticulierement favorables au
recrutement du hotu qui a une ponte unique.

L’année 1995 est caractérisée par de forts déelatglgnt la période de fraie, qui
réduisent les surfaces de frayeres disponiblespaiige et éliminent vraisemblablement une
partie des pontes déposées dans le chenal. Bieleg@enditions de I'année 1995 aient été
en partie défavorables au recrutement de ces detophiles, les densités moyennes restent
encore significativement plus élevées que dansefedménagé. Cette relation pourrait étre
étayée si on disposait dans le bief naturel de @spour une année hydrologique ou le débit
pendant la fraye serait70 nt/s.
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Figure 3.12- Relation entre la densité moyenne+dé0tu et barbeau) et la surface totale de
frayeres (les barres verticales indiquent I'écgpe); en bleu le bief aménagé en 1995 et
1996, en rouge le bief naturel en 1995 (la flecttigue que la surface totale est surestimée)
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2.2.3 Modélisation des relations habitat-0+

Compte tenu des faibles abondances relatives diedaret du hotu, seules les données
du bief naturel en 1996 sont utilisées pour modélia probabilité de présence du hotu
(occurrence relative : 9,5 %) et du barbeau (oetiee relative : 5,1 %). De méme, seule la
densité du hotu sous condition de présence seralis@e car I'occurrence du barbeau est

trop faible pour construire un modéle de densité.

Modélisation mono variable de la présence d’une espéce

Les modéles dont I'AIC est inférieur ou égal a ceiw modéle nul, sont présentés dans
le Tableau 3.11 pour la présence/absence du hotdae$ le Tableau 3.12 pour la
présence/absence du barbeau.

Tableau 3.11 — Modélisation mono-variable de Ia@née/absence du hotu. Les modéles sont
classés par ordre croissant d’AIC et le niveauigigfgcativité de chaque variable est indiqué.

Variable ddl AIC Niveau de
signification

Substrat (Sub) 4 284,69 NS

Hauteur d’eau (Haut) 1 285,68 Frk

Proximité médiane des frayeres du secteur (ProxiF) 289,35 *hk

Végétation (Vegq) 1 292,85 ** (présence)

Berge 2 293,86 ** (plage)

Distance a la frayére amont la plus proche (DFam) 296,20 *

Distance a la frayére la plus proche (DF) 1 298,43 NS

Surface de frayéres du secteur (SurF) 1 298,53 °

*k%k p < 0’001’ *% p < 0,01, * p < 0’05’ ° p < O,l

Les modeéles de présence/absence du hotu compremantariable environnementale
significative au seuil de 10 % sont ceux avec latéar d’eau, la présence de végétation ou
les berges de type plage (pente faible < 45°).rééépence des 0+ de hotu pour des berges en
pente douce avec de la végétation leur permettdiéla prédation par les piscivores de plus
grande taille (Copp, 1992a). Parmi les modéles cengmt les variables spatiales calculées a
I'échelle de 'EPA, ceux construits avec les deistahces a la frayere ont des AIC inférieurs
a celui du modele nul ; seul celui qui utilise latdnce a la frayere amont la plus proche est
significatif. Parmi ces deux distances, celle aati @ientée est donc la plus pertinente. Les
modeéles comprenant les variables spatiales cakuéé&échelle du secteur ont un AIC
inférieur a celui du modele nul et celui constawtec l'indice de proximité des frayeres est
tres significatif. Cette variable intégre a la ftassurface des frayéres incluses dans le secteur

(SurF) mais aussi leur contexte spatial sur prés kia de cours d’eau (Figure 3.9).
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Tableau 3.12 - Modélisation mono-variable de lsspnée/absence du barbeau. Les modeles
sont classés par ordre croissant d’AIC et le niveéausignificativité de chaque variable est
indiqué.

Variable ddl Aaic  Nveaude
signification

Hauteur d’eau (Haut) 1 182,42 **

Substrat (Sub) 4 183,97 *** (gravier)

Distance a I'habitat d’alimentation le plus pro¢ba\) 1 185,77 *

Distance a la frayére amont la plus proche (DFam) 1186,85 *

Distance a la frayére la plus proche (DF) 1 190,68S

Proximité médiane des frayéres du secteur (ProxiF) 1 191,18 °

***p<0,001;,*p<0,01;*p<0,05;°p<0,1

Les modéles présentés pour le barbeau dont leablesi environnementales sont
significatives au seuil de 10 % sont ceux avecalatéur d’eau et le substrat gravier. Comme
pour le hotu, le modéle construit avec la distaack frayére amont la plus proche est
significatif pour modéliser la présence/absencebdibeau. Le modele avec la distance a
I'habitat d’alimentation joue un role significatiians la présence du barbeau au seuil de 5 %

alors que l'indice de proximité des frayeres n&ghificatif qu’au seuil de 10 %.

La présence de 0+ de ces espéces est liée auxtionadocales de hauteur d’eau, de
substrat, de type de berge et de végétation. Letelns d'eau occupées par des 0+ sont
essentiellement inférieures a 50 cm. La présensd@#est aussi associée au voisinage d’'une

frayere en amont de la zone échantillonnée (FigLr®).

Une partie des 0+ de barbeau est associée auxstdeh&ayéres (distance de 0 m),
l'autre partie est principalement localisée a maies 150 m mais on les observe jusqu’a
830 m en aval d’'une frayere (cette localisationtp&Ete soit dans le chenal soit dans une
annexe hydraulique, Figure 3.9). Les 0+ de hotu samins fréquents dans les taches de
frayére que dans un voisinage de 50 m, ils se tiépant principalement jusqu’a 400 m en
aval d’'une frayere. Winkler et al. (1997) ont obgeque la présence de 0+ de hotu dans un
habitat de nourricerie était structurée par desdp@mmont venant des frayéres.
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Figure 3.13 — Fréquence des présences observésdedaRPA en fonction des classes de
distance a la frayere amont la plus proche. Laselds m indique que I'EPA est dans une
frayere ; a partir de 1 m, la distance est en eldss50 m.

Modélisation multivariables de la présence et de I'abondance des hotus et barbeaux

Les modeles construits pour chaque type de vasadl@our les deux types combinés
sont présentés dans le Tableau 3.13. Pour les especes, les modeles avec les variables
environnementales seules expliquent plus de varialars que les modéles couplant les deux
types de variables sont les plus parcimonieux. &@atle substrat (Sub) qui a 4 degrés de
liberté peut expliquer cette différence car elliepdss pénalisante lorsqu’on utilise I'AIC. Elle

n'est d’ailleurs pas sélectionnée dans les moadslesinant les deux types de variables.
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Tableau 3.13 — Résultats de la sélection pas adpasvariables environnementales et
spatiales, basée sur I'AIC, pour chaque modelerégigtion de la probabilité de présence. La
différence d’AIC entre un modéle et le meilleur raedest indiquée par IBAIC. Le R?
calculé est le rapport entre (RBD;) et (RDy-RDs); RDy, variance résiduelle du modele nul,
RD;, variance résiduelle du modele retenuR@riance résiduelle du modéle saturé.

Espece Modele AIC AAIC R2
A) Variables environnementales
Sub+Veg+Haut 275,75 2,95 0,75
B) Variables spatiales

C. nasus _
ProxiF+SurF 287,22 14,42 0,34
C) Variables environnementales et spatiales
ProxiF + Veg + Haut 272,8 0 0,69
A) Variables environnementales
Haut+Sub 178,62 2,7 0,83
B) Variables spatiales

B.barbus 5 +DFam 18539 947 0,38
C) Variables environnementales et spatiales
Haut+DA+DFam 175,92 0 0,79

Pour chaque espéce, le modéle le plus parcimonigiligant le critere d’AIC est
retenu ; leurs R2 sont proches du plus élevé. Leameode présence/absence du hotu (modeéle
C) comprend deux variables environnementales Iecde hauteur et la présence de
végétation et une variable spatiale, l'indice dexpnité des frayeres. Le modele de
présence/absence du barbeau (modéle C) est lgtevaridble locale de hauteur d’eau ainsi
gu’au contexte spatiale de 'EPA, sous la formedistances a I'habitat d’alimentation et a la

frayere amont la plus proche.

Afin d’obtenir I'estimation non biaisée des coeificts des meilleurs modeles finaux,
les coefficients de corrélations de Kendall sontudés entre les variables explicatives
(Tableau 3.14). Lorsque deux variables quantitatoarélées sont présentes dans le modéle,
'une des deux est remplacée par ses résidus cdmneeommande Graham (2003) afin de
conserver I'information portée par chacune. Le sendécorrélation est choisi selon que 'on

considére une variable plus importante que I'a(rtréthode détaillée en Annexe 4).

Le substrat est corrélé a toutes les variablessetdriables spatiales sont corrélées entre
elles. Cela peut expliquer la disparition du swdistians les modeles C car il est corrélé a la

distance et a la proximité aux frayeres. En effbgbitat de frayere étant défini par la
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présence du substrat gravier ou sable/graviearialMe spatiale DFam indique une distance a
une zone de graviers en amont.

Tableau 3.14 — Coefficient de corrélation de Kehdaitre les variables explicatives
sélectionnées au moins une fois dans les modelkesiles généralisés.

Variable Haut Veg Sub DFam DA SurF
Veg -0,026

Sub 0,331* -0,355*

DFam 0,016 0,091 -0,145*

DA 0,002 0,069 -0,189*  0,444*

SurF -0,054 -0,014 0,115 -0,562* -0,267*

ProxiF  -0,032 -0,007 0,156* -0,534* -0,261* 0,826*
* p-value <0.001

Les modéles finaux sont présentés dans le Tabléau 3= modele final de densité sous
condition de présence pour le hotu est obtenu érarsules mémes étapes que pour la
présence/absence et en utilisant une loi de disivito binomiale négative.

Tableau 3.15 — Coefficients des variables reterzes le meilleur modéle. Les variables
dont I'enlevement du modele final n’était pas diigatif au seuil de 10 % apres un test)ydu

sont mentionnées par NS. Les variables décorr&éet notées par « varA,varB » : varA
décorrélée de varB.

C. nasus B. barbus
Variable Présence/absence Densité Présence/absence
Ordonnée a l'origine -1,423 0,456 -1,04
ProxiF 0,131* 0,069°
Veg (présente) 0,922*
Haut -0,038* -0,047*
Vit (< 0,1m/s) 0,558*
DA NS
DA, ProxiF 0,008*
DFam, DA -0,001*

*p<0.05°p<0.1
La présence des deux especes est associée aws faghiteurs d’eau. Celle du hotu est

associée avec la présence de végétation et I'apperte a un secteur dont les frayeres font

partie d'un complexe d'autres frayeres (ProxiF é)JeW’association du barbeau avec la
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bY

distance a un habitat d’alimentation n’est pas iBaative au seuil de 10 % alors que

I'association avec une distance faible & une fragénont est significative aprés décorrélation.
Il semble, comme I'a mentionné Northcote (1978) rpoertaines espéces, que les 0+ de
barbeau soient encore associés, aprés plusieuss awi frayeres de substrat gravier ou les
adultes sont venus se reproduire. Ces frayeresspeétre favorables a leur alimentation car,
par construction, certaines taches de frayere sonfondues avec des taches d’habitat
d’alimentation. Les 0+ de barbeau (taille > 20 nzom) la riviere Sieg (Allemagne) rejoignent

pour se nourrir les berges de graviers ou les tensie macroinvertébrés benthiques et

dérivant sont les plus fortes (Bischoff et Freyd&99).

L'indice de proximité des frayéres est retenu dansmodele de densité des hotus ainsi
que les vitesses faibles (< 0,1 m/s) et un éloigmemelatif de I'’habitat d’alimentation
(moyenne : 45 m). La présence de nombreuses frayeisines dans un secteur favorise la
présence et des densités croissantes de 0+ deC®ix.ci se répartissent ensuite localement
dans les faibles hauteurs d’eau ou la vitesse deanbest inférieure & 0,1 m/s et la végétation
présente. Sur le Danube, Keckeis et al. (1997 nitré chez les 0+ de hotu et barbeau des
préférences pour les mémes gammes de vitessesugmtcde 0,01 a 0,1 m/s. La préférence

des 0+ de hotu pour des zones de macrophytes sstvéle sur le Haut-Rhéne (Copp, 1992a).

2.3 Conclusion

Les frayeres cartographiéagriori sur la base des préférences issues de la littératu
sont utiles pour étudier la distribution des O+bdebeau et de hotu. La surface totale des
frayeres calculées dans le bief aménagé et dabgefenaturel a deux débits influence en
partie les densités moyennes globales de 0+ danbiefs. Cependant, d’autres facteurs que
la surface disponible pour les reproducteurs agisser le succes du recrutement. Les crues
de début de printemps peuvent perturber la migratereproduction vers les frayéres a cause
de la turbidité et des conditions hydrauliques étrudre et entrainer plus en aval les pontes.
A l'échelle réduite des secteurs de 1 km, la serfatale de frayéres n’est au contraire pas
explicative de la présence des 0+ dans ces secdtelnief naturel en 1996.

La prise en compte du contexte spatial et des blagaenvironnementales locales
ameéliore la compréhension de la distribution desd@ms les berges du chenal et dans les
annexes hydrauliques. Les 0+ de barbeau et de durtli présents au voisinage aval des
frayeres cartographiées. Un grand nombre de O+esware associés aux frayéres (distance a

la frayere amont de 0 m) alors que les autres seildient jusqu’a 1500 m en aval d’'une
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frayere.Les 0+ de barbeau restent associé aux frayeressig ou ils peuvent s’alimenter
et se protéger du courant par leur position benthierriére les graviers. Les distributions en
aval des frayeres sont le résultat (i) d’'une dépassive des larves incapables de résister au
courant et (i) compte tenu des tailles des O+ierd®té, des mouvements actifs effectués
vers l'aval pour rechercher des habitats d’alimiéoralorsque leurs besoins énergétiques

augmentent.

La distribution spatiale des 0+ de hotu est auésid la structure spatiale des frayeres a
travers l'indice de proximité aux frayéres. Lesyéees, habitat source des adultes matures est
ainsi un facteur conditionnant la présence des @is dles habitats de nourricerie en aval
comme l'ont souligné les travaux de Keckeis e{197) sur le hotu. Cela met aussi en avant
'importance de la connectivité fonctionnelle entes frayeres et les habitats de nourriceries
que sont les annexes hydrauliques largement careseau chenal. Localement, ils ont
ensuite des préférences pour les faibles hautéess du la vitesse de courant est inférieure a
0,1 m/s et la végétation présente.

Schlosser (1998) mentionne qu’en fonction de lacttire spatiale des habitats, les
densité locales de 0+ d’'une espece ubiquiste d¢ dle 'Amérique du Nord peuvent étre
expliquées plus par la dispersion a partir d’habis@urces comme les nourriceries que par les
facteurs biotiques ou abiotiques locaux. On profopdutdt une hiérarchie de facteurs pour
expliquer la distribution spatiale des 0+ dans lef maturel, en lien avec les phases
chronologiques du recrutement. La structure sgatiaks frayeres, lié au débit, joue dans un
premier temps sur la présence et le nombre dedepteurs. La survie et le développement
des 0+ sont ensuite tributaires des conditions digdiques et thermiques printaniéres et
estivales en lien avec la connectivité fonctiormetles nourriceries puis des habitats

d'alimentation.

3 Conclusion du chapitre

Les taches d’habitat d’alimentation, de repos efrdgére, cartographiées a partir des
préférences d’habitats ressources issues dedeatiire, constituent des unités fonctionnelles
distinctes expliquant en partie la distribution @spéces étudiées. Ce résultat conforte, dans
le cas présent, I'hypothése de départ sur la cEpdes avis « d’expert » de la littérature a
fournir une information « utilisable » sur la facalont les espéces se nourrissent et

sélectionnent leur habitat.
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L’échantillonnage par péche électrique des tachibabdat d’alimentation met en
évidence directement leur utilisation, principaletgour des barbeaux et hotus agés de plus
d’'un an a l'aurore et au crépuscule. Leurs densibés a la fois plus élevées dans les taches
que dans les autres milieux et elles présentensuneture agrégée dans des taches contigués
pouvant correspondre a des populations locales. Qesutilisent aussi ces habitats
d’alimentation mais sans exigences strictes et datisiction selon la période de la journée.
Le régime alimentaire des 0+ a l'automne posséde cdenposantes communes avec les
adultes et explique gu’ils utilisent en partie lebitats ressources délimité pour des poissons

adultes.

Les taches de frayéres se révelent fonctionnekefagon indirecte par I'étude de la
distribution des 0+ issus du recrutement. La préseles 0+ de barbeau et hotu est en effet
associée a l'existence d'une frayére en amont HEBA et a un contexte spatial avec de
nombreuses frayéres voisines. Les 0+ des deux esgant fréquents dans les taches de
frayéres ou dans les 150 m en aval d'une frayel&chelle plus globale du bief, les densités
totales de 0+ montre une association avec la suittaale de frayeres. Ce résultat issu d’'une
« quasi-expérimentation » puisque lI'on dispose dendes sur deux années hydrologiques
contrastées et deux biefs serait a étayer avedrdsadonnées. Cependant, compte tenu de
I'échelle du paysage étudié, de véritables réptinatsont colteuse en données et tributaires

des conditions hydrologiques.

La fonctionnalité des taches d’habitat de reposaassi mise en évidence de maniere
indirecte par le role de la complémentation a l&diehjournaliere pour les individus agés de
plus d'un an. L’habitat de repos, délimité selos geéférences d’individus adultes, est au
contraire peu pertinent pour expliquer la distriimitdes 0+. Contrairement aux adultes qui
recherchent des abris en rapport a leur taillepégss individus ne requierent que de petites

surfaces calmes que I'échelle de la cartograplikssé® ne peut pas représenter.

Les deux types de variables : environnementaleldoet spatiale sont importantes
conjointement pour expliquer la distribution desilégs dans les habitats d’alimentation ou
les 0+ dans les berges du chenal et dans les aneles renseignent sur les différents
niveaux hiérarchiques qui agissent sur la présend@abondance locale. La mosaique des
taches d’alimentation et de repos a I'échelle daf bonditionne la présence des adultes de
hotu sur certains secteurs du cours d’eau puis dantache, ce sont les variables
environnementales qui influencent leur présendewtabondance. La modélisation en deux

étapes s’est avérée pertinente pour séparer |'afiet variables spatiales agissant
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majoritairement sur la présence et les variablasramementales jouant sur I'abondance
(sous condition de présence). L’'analyse de coin@flobalise les deux effets privilégiant

I'effet des variables environnementales.

Il est aussi important de noter que nos résultatssemodéles exploratoires de présence
et d’abondance construits sont une premiere étapeéeessitent d’étre plus amplement
validés. En particulier, les modeles exploratogest construits avec des données présentant
de faibles occurrences : 16,7 % et 19,5 % pourtkstes et 5,1% et 9,5% pour les 0+ de
barbeau et hotu respectivement. Ces valeurs rendéaninment impossible une validation des
modéles par partition du jeu de données ou uiitisatle la méthode dbootstrap. Seule
I'acquisition d’un nouveau jeu de données permeltraalider les modéles obtenus. De plus,
I’échantillonnage d’'un bief entier une année donnésstituant une seule réplication, les

données manquent d'indépendance (Millar et Anderz004).

Ces résultats contribuent cependant a I'étude d&partition des poissons dans les
secteurs de cours d’eau qui leur permettent dese¢dkurs fonctions quotidiennes et qui sont
habituellement peu étudiées (Bayley et Li, 1992).

161












Conclusion générale

Conclusion générale

Contribution a I’'écologie du paysage fluvial

Méthodologie pour la représentation et I'analyse spatiale du paysage sub-aquatique

L’approche « paysage sub-aquatique » proposéeifauritadre de travail opérationnel
pour analyser la structure spatiale, la dynamidqua eonnectivité des habitats piscicoles. La
réflexion menée sur les concepts fondamentaux dssiplihes concernées par notre
problématique, a mis en évidence leurs convergeatcdss particularités des écosystemes
d’eau courante. L'interdisciplinarité, requise patte approche, nécessite des adaptations afin
de prendre en considération les particularités dysgge sub-aquatique fluvial tout en

répondant au pré requis de représentation cartoigyag

Les milieux aquatiques utilisés par les poissoeaul’courante sont représentés a l'aide
d’'une mosaique continue et hiérarchique de tachebitats ressources. Cette mosaique se
révele adaptée a I'analyse de la structure spatipbrelle des taches d’habitats ressources.
La définition de I'habitat utilisée, basée sur tashes d’habitats ressources requises par un
individu au cours de son cycle de vie, est unenité&fn fonctionnelle et opérationnelle. Elle
facilite dans un premier temps la délimitation dehes discretes en milieu aquatique. La
gamme de valeurs appropriées pour les variablasveatles habitats ressources favorise la
distinction de contours dans un milieu dominé s gradients environnementaux. La tache
d’habitat ressource constitue l'unité fonctionnelle base d’un modéle emboité favorisant
I'étude des liens entre différents niveaux d’orgatibn spatio-temporels. Les relations
spatiales (supplémentation et complémentation)njpue role fondamental en unissant les
différentes taches de ressource. Elles ont orientéhoix de méthodes d’analyse spatiale

principalement sur I'évaluation de la connectivité.

Au préalable, I'analyse de la composition des labitessources en contexte naturel
fournit une base de référence de I'habitat disdendui peut servir a restaurer les habitats
essentiels au maintien des populations dans leseuxilaménagés. L’'analyse de la
configuration des habitats ressources, notammaegfentation et connectivité, est rendue
possible par une étape essentielle d'adaptatiaralbul de distance aux contraintes du milieu
fluvial. Les méthodes d’estimation de la connettistructurelle sont alors fondées sur la

distance la plus courte entre habitsia le cours d’eau ou distance hydrographique. Les
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méthodes étudiant la connectivité fonctionnelleosgmt elles sur la distance hydrographique
mise en relation avec les capacités de mouvemeanpaissons ou distance fonctionnelle. Le

calcul de ces distances et la possibilité d’origmtade ces calculs est opérationnel grace au
logiciel ANAQUALAND spécifiguement reéalisé pour répondre aux congairdes milieux

d’eau courante.

Les méthodes d’analyse de la fragmentation qugret# a la fois les distances entre
taches d’habitats ressources et leurs aires détnwmeeux la variabilité spatio-temporelle des
cours d’eau. Ainsi, I'indice de proximité modifiéagres Gustafson et Parker (1994) est
pertinent pour détecter a la fois la variabilitenporelle annuelle et les différents degrés
d’anthropisation des cours d’eau. Les relationdiasies entre taches d’habitats ressources,
analysées au niveau des aires d’activités joumeslie€t des aires de populations locales,
fournissent des éléments pour hiérarchiser I'ingpuré de la connectivité structurelle et
fonctionnelle. Aux échelles des activités quotidiesy impliquant des mouvements
relativement restreints (3A0°m), la connectivité structurelle peut étre suffteapour
estimer la complémentation des habitats ressouteeséchelles saisonnieres, impliquant des
migrations de plus grande ampleur ¥10°m), la prise en compte de la connectivité

fonctionnelle révele une complémentation varialbiéomction de la taille des individus.

Certaines méthodes proposées permettent de délifegeaires fonctionnelles d’un
niveau d’organisation par I'analyse des relatiopatiales entre les aires du niveau inférieur.
Par exemple, la méthode d’analyse multi-échelléisndé les contours des aires d’activités
journalieres a partir des taches d’habitat d'alitagan et de repos. Cependant, la
fonctionnalité de ces aires aux différents nivedisxganisation requiert une prise en compte
des aires minimales viables pour un individu, usuge social ou une population locale. C’est
le cas des aires d’activités journalieres quisaitit un avis d’expert pour choisir les surfaces
minimales requises pour un groupe social. Les ameémales de chaque habitat ressource
requises pour soutenir des populations localesrpiemt étre évaluées a l'aide du modele
proposé de dynamique de population densité dépertiapatialisé.

Parmi les méthodes existantes en écologie du paysegs avons choisi et adapté
celles qui offrent un compromis entre complexitémse en ceuvre et pertinence biologique.
Elles sont relativement diversifiées, en termeslidéance hydrographique ou fonctionnelle,
de prise en compte des surfaces (habitat souibk),cde I'échelle de calcul (tache ou

paysage), et de forme de résultats (métrique ote aartiere). La diversité des méthodes
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proposées peut fournir des bases de réflexion lpsuappliquer a d’autres taxons aquatiques
et d’autres types de cours d’eau.

L’adaptation des méthodes d’analyse spatiale dmlbgie du paysage aux habitats
piscicoles met aussi en lumiére différentes linota théoriques et techniques. En particulier,

la disponibilité des données s’est révelée cruta@mleau long de ce travail.

Tout d’abord, les données biologiques sont en gép&u nombreuses sur les relations
entre les variables environnementales et la réalisd’une fonction vitale. De méme, le peu
de connaissances sur les comportements lors desemeuts et leur colt énergétique
obligent actuellement a de nombreuses hypothésesjectif de ce travail n’étant pas
d’acquérir ce type de données biologiques sur ilaeSaotre choix s’est porté sur des espéces
pour lesquelles des données sont relativementdaeamentées en Europe (barbeau fluviatile
et hotu). La disponibilité de données sur la s@aales habitats ressources, 'amplitude et les
comportements des mouvements et les parametresgddphaues, a fourni des éléments
pour tester la faisabilité méthodologique de I'amtve proposée. Des éléments de validation
de cette démarche sont apportés dans ce travagendant, d’'une maniere générale
I'utilisation des données de la littérature pouabéit un modele « expert » nécessite des

précautions lors de I'application a d’autres caliesu et une étape de validation.

Ensuite, les données de base nécessaires a lgrapti@ sub-aquatique sont aussi tres
peu disponibles dans les milieux d’eau couranteticodierement pour les grands fleuves
profonds et turbides. Les données haute résolutexjyises pour représenter les habitats a
I'échelle des segments, sont colteuses d’acquisiBoit elles utilisent des technologies peu
répandues (bathymétrie par radar aéroport€), aciepjue la mise en ceuvre est longue sur de
grandes étendues (relevé des substrats de fonasiiopnement GPS). Une application de
I'approche proposée nécessite une réflexion priaksir la disponibilité des données et la
simplification de leur acquisition. La gestion disinées spatialisées a montré des limitations
en termes de tailles de fichiers et de précisioes apérations spatiales. Ces limitations
logiciels restreignent actuellement les possilslitiéaugmenter, plus que nous l'avons fait, le

rapport entre I'étendue et la résolution du domajpeial étudié en cours d’eau.

Enfin, la disponibilité des données concernantdaabilité hydrologique est aussi un
facteur conditionnant la représentation cartogmgdide la dynamique temporelle des cours
d’eau. La disponibilité d’'une bathymétrie précisel’®n modele hydraulique 2-D fournit les

moyens de représenter des cartes a de multiplés.dBlans le cas contraire, les cartes sont
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réalisées a quelques débits caractéristiques (médjainquennal sec et humide), pour
lesquels les données hauteur d’eau et vitessesispanibles.

Distribution spatiale des espéces

Les taches d’habitat d’alimentation, de repos efrdgere, cartographiées a partir des
préférences d’habitats ressources issues dedeatiire, constituent des unités fonctionnelles
distinctes expliquant en partie la distribution de=peéces étudiées. Les relations spatiales
entre taches d’habitats ressources jouent un gdie th distribution des poissons au sein des
secteurs permettant la réalisation de leurs fonstiqquotidiennes et saisonniéres.
L’importance de la complémentation des habitatird&entation et de repos est observée pour
les hotus juvéniles et adultes. Bien que quelquésuas aient mentionné le rdle de la
complémentation des habitats ressources pour lesqus d’eau courante, peu I'ont quantifié.
Toepfer (1997) a observé des densités forteleapard darter (Percina pantherina) lorsque

60 % des mouilles (habitat quotidien) sont a md®§5 m d’un radier (frayere).

L'existence d’agrégats de présence de ces deuxcesp#ans les taches voisines
d’habitat d’alimentation confirme que toutes leshies favorables ne sont pas utilisées en
méme temps, et qu’il existe vraisemblablement dsulgplémentation pour cette ressource
afin de soutenir une population locale. Des étusfedialement continues mettent aussi en
évidence des agrégations longitudinales de trdié@s des secteurs ou I'habitat est favorable,
qui sont assimilables a des populations localegg&vell et al., 2006). L'échantillonnage
spatialement continu des taches d’un habitat ressquermet ainsi de détecter d’éventuelles
transitions dans la structure des populations. Gleservations incitent a prendre des
précautions lors de lI'application de modéles ptédice la distribution des espéces, sur la
totalité d’'un cours d’eau ou d’'un segment. En effette « non stationnarité » spatiale peut
entrainer de faibles performances des modélesdigur application a de larges étendues

(Osborne et Suarez-Seoane, 2002).

L’étude de l'influence relative du contexte spagaldes variables physiques locales sur
la présence/absence et la densité des espécegenionérét d'utiliser conjointement les
deux types de variables. L'utilisation des moddlesaires généralisés (GLM) en deux étapes
met en évidence la fonctionnalité des niveaux dinrgation que constitue d’une part la tache
de ressource et d’autre part, les relations spatiahtre diverses taches de ressources. Elle
distingue les facteurs qui influencent la préseatzsgnce, et ceux qui expliquent 'abondance.
Les premiers impliquant majoritairement des proggsagissant a des échelles spatiales,
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supportent des processus a long terme : supplétioentt complémentation des ressources.
Les seconds sont plutdt associés a des processusurh terme comme la meilleure

combinaison locale de hauteur d’eau et de vitesssdrant.

Apports a I’écologie du paysage

La particularité des systémes d’eau courante degmesdiu vecteur aquatique oriente,
peut fournir un moyen de tester les concepts atlel’écologie du paysage afin de la rendre
plus générale (Wiens, 2002; Wu et Hobbs, 2002 Xyrsamique temporelle rapide des cours
d’eau naturels soumis a des perturbations frégaanipose une réflexion préalable sur la
faisabilité d’une représentation cartographiquepdysage sub-aquatique. Le recours a une
gamme de quelques débits pertinents ou a la matdéhshydraulique pour représenter la
variabilité hydrologique annuelle fournit des élénsede quantification de l'instabilité de ces
milieux. L’équilibre dynamique des cours d’eau paiirservir a la réflexion sur les moyens
de représentation et d’analyse des divers typedydamiques temporelles. Un indice de
permanence des annexes hydrauliques, calculéiagmuartes réalisées a deux débits est un
moyen de synthétiser les deux représentations. opptsé, les cours d’eau aménagés
présentent une homogéneéité et une stabilité duattgem en font des milieux « figés dans le
temps » (Ward, 2002). Pour ce type de milieux, reuens montré qu’une seule carte suffit a

représenter le paysage sub-aquatique d’'un biefjnévi

Les flux étant contraints par l'orientation du \@at dominant, les métriques et les
méthodes d’analyse développées dans cette théesemtotdes exemples d'incorporation de
I'anisotropie des flux d’individus dans les paysageinsi, la distance a la frayére amont la
plus proche s’est révélée plus pertinente quedtanice a la frayere la plus proche (amont ou
aval). La connectivité fonctionnelle est aussi 8éagement orientée en fonction de la
réponse des organismes étudiés au vecteur domiAamgi, les larves de poissons se
déplacent principalement par dérive dans le sensodtant, alors que les adultes matures se

déplacent activement dans le sens opposeé lorsrdpriaduction.

La nécessité d'utiliser diverses taches d’habitagsources via des mouvements fait des
poissons d’eau courante de bons modéles pour d@kmianréflexion sur la prise en compte de
I'hétérogénéité a «lintérieur » des aires suppdrtles populations locales, souvent
considéréees comme homogenes. Dans ces aires, dededlla supplémentation et de la
complémentation peut étre important et conditiofemapleur des mouvements journaliers et

saisonniers. L'étude de ces deux processus dangsi€l@re de population locale avant celle
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de la dispersion entre taches de population |doateficierait sans doute aux recherches sur
la dynamique de population d’especes mobiles etili-tmabitats>.

Enfin, notre approche contribue a la réflexion dumportance relative de la
connectivité structurelle et fonctionnelle. En mili aquatique, la composante structurelle
contraint fortement la composante fonctionnelle. rhasure de connectivité structurelle
apporte dans un premier temps des éléments impodanalyse de la structure spatiale des
habitats ressources. La connectivité fonctionngbeere plus pertinente lorsque des trajets
importants sont réalisés ou lorsque I'on souharengire en compte la variation de taille

individuelle.

Implications pour la gestion et la restauration des

habitats piscicoles

La mise en évidence de la fonctionnalité des hibitassources permet d’utiliser les
métriques de composition pour faire un bilan quatiti de chaque habitat ressource
disponible dans les secteurs étudiés. Il est pesdilmentifier I'habitat ressource le moins
représenté ainsi que I'habitat ressource critiqusgue les surfaces minimales requises pour
un individu ou une population locale sont connl®a. exemple, il semble qu’'un radier de
300 m2 (habitat d’alimentation) puisse accueillurablement un ou plusieurs groupes de
barbeaux cumulant 100 individus (E. Baras, comnatimn personnelle). Cette valeur est
utilisée dans le modéle de dynamique de populatensité dépendant construit au cours de
ce travail. Il peut en découler des priorités désprvation et de restauration de certains
habitats ressources. C’est le cas de I'habitatim&itation du barbeau et du hotu qui
nécessite d’étre restauré en priorité dans le ¢hren#fié du bief aménagé avant d’envisager

une restauration des frayeres.

Apres un bilan global de chaque habitat ressoulrest nécessaire d’évaluer la valeur
relative des taches existantes de cet habitat.alyae de leur surface et de leur contexte
spatial a l'aide des deux indices de proximité pe#s au cours de ce travail, permet de
hiérarchiser leur valeur. Ainsi, la préservationr® tache faisant partie d’'une mosaique de
taches du méme habitat ressource (supplémentagtone taches d’'un habitat ressource
complémentaire (complémentation) sera privilégiée Ip gestionnaire. En effet, une forte
complémentation évite des trajets longs et colenixe les taches d’habitats ressources qui

augmentent le risque de mortalité. Cela sembleicpiirement important a I'échelle
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journaliere a laquelle les poissons réalisent de®rfonctions impliquant des mouvements
fréquents. Restaurer sur de courtes distancesdess des habitats de repos et d’alimentation
permet l'installation a long terme d’agrégats dindus voire d’'une population locale. A
'oppose, pour une tache isolée d’autres habitgsaurces complémentaires, des mesures de

restauration du contexte spatial seront préconisées

Les méthodes fournissant des cartes globales #&elléc du bief, apportent des
informations complémentaires de l'analyse de chadgmehe d’habitat ressource. La
visualisation de zones déficientes en taches dashiessources complémentaires sur la carte
des aires d’activités journalieres peut aider somaier la localisation des taches d’habitats a
restaurer. Cependant, il n'est pas forcément wulerestaurer tous les habitats ressources
partout. L’agrégation sur un secteur limité desedes ressources complémentaires peut
convenir au maintien d’'une population locale. Denmag la visualisation des secteurs peu
connectés biologiquement & un habitat ressourceeigme sur la localisation potentielle
d’habitat a restaurer. La résistance médiane alacEmpent est une métrique globale évaluant
la difficulté a traverser un bief pour un poissantdille donnée. Cette valeur est un moyen de

hiérarchiser la qualité de différents segments@’plaine alluviale ou d’'un bassin versant.

Ces métrigues et méthodes d’analyse spatiale sgs#i ain moyen de tester des
scénarios de disparition (dans le cadre de I'étlidepact d’'un aménagement de cours d’eau)
ou de restauration de taches d’habitat (dans leleasesures compensatoires), en fournissant
une visualisation des conséquences de I'ajout ola gierte d’une tache. Les conséquences
sont alors évaluées sur le bief ou le segment danglobalité a l'aide des cartes ou
localement a l'aide des métriques calculées a €kehd’'une tache. Divers scénarios de
restauration, faisant varier la taille et la losation des taches restaurées, peuvent étre
construits pour quantifier la modification de Igpplémentation ou de la complémentation, et
tester leur influence sur la viabilité de populatide plus, un scénario de restauration
d’habitat pour une espéce peut étre testé vis-degshabitats ressources d’'une autre espéce,
la localisation de la tache restaurée ne devantdgasiire I'habitat critique d’'une autre

espece.

169



Conclusion générale

Axes de recherche a approfondir et perspectives

La poursuite de la validation des méthodes d’'aeabmtiale a I'aide de données de

distribution des poissons nécessite une réflexiomes méthodes d’investigation.

La validation des modeles pour des especes présedéa faibles occurrences est
restreinte a I'acquisition d’'un nouveau jeu de d®) car les méthodes de type partition du
jeu de données ouootstrap ne sont pas envisageables. De plus, I'échanti#igan
spatialement continu d’'un bief une année donnée f@grobléme de la non indépendance
des données ou pseudo-réplication, soulignée réeatmen milieu aquatique par Millar et
Anderson (2004). Une solution consiste a utilises dhodéles linéaires généralisés mixtes
(GLMM) qui incorporent les effets aléatoires. Ureeyle d’effet aléatoire est la dépendance
des unités d’échantillonnage (UE) par rapport aaghés d’habitat d’alimentation. La
modélisation devient alors plus précise car lestgffiléatoires et les erreurs sont séparés dans
la variance. Le recours a la géostatistique esti amsmoyen d’étudier les patrons spatiaux de
distribution des especes et un moyen de prendreoerpte la dépendance des données
(Greswell et al. 2006 ; Annexe 2).

La validation des cartes de complémentation a Eéeljournaliére peut s’envisager a
'aide d’'un échantillonnage basé sur les deux h#biressources ou d'autres méthodes
inspirées de I'écologie comportementale. Le radi@gje physiologique, estimant I'énergie
consommee, couplé au tracé du mouvement effectoetrgit valider les gammes de
résistances au déplacement que nous avons étdlaliesesure des temps de parcours semble
aussi pouvoir donner une indication de la résigadc milieu (Bélisle, 2005). La
connaissance des comportements lors des migratapporterait des élements pour

comprendre I'évitement de certains milieux en farctde la taille de I'individu.

Une meilleure connaissance de I'écologie componaie des espéeces, de la sélection
des habitats et de la connectivité a I'échellegigsages aquatiques et terrestres, s’avéere donc
nécessaire a la compréhension des mouvements. depecomme le soulignent Lima et
Zollner (1996) et Bélisle (2005), travailler a largechelle avec un grand nombre de
parameétres représente un défi pour I'écologie cotapwntale. Associées ou non au
radiopistage, les méthodes de capture, marquagapttee sont fréquemment utilisées pour

étudier 'ampleur des mouvements journaliers escsailiers des poissons d’eau courante
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(Smithson et Johnston, 1999; Hilderbrand et Kensi2@00; Grift et al., 2001; Nakamura et
al., 2002; Rosell et MacOscar, 2002). Elles le sasdez peu pour évaluer des taux de
mouvements entre différents habitats (Labbe et dFaud000 ; Lonzarich et al., 2000), ou

I'effet de la fragmentation sur les mouvementsdies et Kummer, 2000).

Les cartes de connectivité fonctionnelle proposkes ce travail bénéficieraient de la
comparaison avec une approche individu-centréegldgpée dans des travaux paralléles a
partir des cartes d’habitats ressources que nomssaréalisées (Le Pichon et al., 2003; Le
Pichon et al., 2004). La connectivité fonctionneadlgre taches de population locale fournit
une évaluation du taux de dispersion. Elle pouétag comparée avec le nombre de migrants
par génération déterminé a l'aide de la divergeg@eétique entre les populations locales

comme le propose Stevens et al. (2006) pour deades.

Enfin, le travail exploratoire de modélisation de Viabilité de population montre
'importance de préciser le taux de survie des gsude I'année et les densités maximales
d’individus dans les habitats ressources pour coinstdes modeéles plus pertinents. Une
perspective majeure de ce travail est le couplagiee emodeles densité-dépendant et
spatialisé. Il serait informatif d’utiliser dans eodéle les aires potentielles de populations

locales préalablement délimitées pour les deusluiefla Bassée.

L’approche « paysage sub-aquatique » s’est avéike pour étudier d’'une part, les
processus résultant des mouvements des poissaestaches d’habitat ressource et d’autre
part, répondre aux attentes des gestionnaires sawohaiérarchiser leurs priorités de
restauration des cours d’eau aménagés. Plus langerlke apporte une contribution a (i)
I'écologie du paysage en alimentant la réflexion csertains themes comme I'analyse des
dynamiques temporelles rapides ou la prise en couapt’anisotropie des mouvements dans
les paysages, et (ii) a I'écologie des cours deEamontrant I'intérét de la prise en compte du

contexte spatial dans les modeles de distributesnpibissons.
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ABSTRACT / The article describes a riverscape approach
based on landscape ecology concepts, which aims at
studying the multiscale relationships between the spatial
pattern of stream fish habitat patches and processes
depending on fish movements. A review of the literature
shows that few operational methods are available to study

this relationship due to multiple methodological and prac-
tical challenges inherent to underwater environments. We
illustrated the approach with literature data on a cyprinid
species (Barbus barbus) and an actual riverscape of the
Seine River, France. We represented the underwater envi-
ronment of fishes for different discharges using two-dimen-
sional geographic information system-based maps of the
resource habitat patches, defined according to activities
(feeding, resting, and spawning). To quantify spatial patterns
at nested levels (resource habitat patch, daily activities area,
subpopulation area), we calculated their composition, con-
figuration, complementation, and connectivity with multiple
spatial analysis methods: patch metrics, moving-window
analysis, and least cost modeling. The proximity index al-
lowed us to evaluate habitat patches of relatively great value,
depending on their spatial context, which contributes to the
setting of preservation policies. The methods presented to
delimit potential daily activities areas and subpopulation
areas showed the potential gaps in the biological connec-
tivity of the reach. These methods provided some space for
action in restoration schemes.

In human-impacted river corridors, the fragmenta-
tion and the homogenization of habitat conditions
adversely affect the aquatic fauna. The structural
modifications of river corridors are mainly induced by
water management and other human activities (Ward
1998), which reduce the spatial and temporal hetero-
geneity of habitats. In addition, the river system is
longitudinally and laterally divided into distinct, almost
independent units (Pedroli and others 2002). These
human activities impact the river corridor at several
spatial scales: pollution at the local scale, channeliza-
tion at the reach scale, and flow control at the catch-
ment scale. Multiscale habitat alterations have various
consequences on the habitats used by organisms, their
population biology, and their movement capacities.
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The distribution of stream fishes is sensitive to these
multiscale alterations of river corridors (Schiemer and
others 1995; Boét and others 1999). Among these
alterations, fragmentation and flow regulation reduce
habitat size and quality within and next to the main
channel (Rabeni and Jacobson 1993). Splitting habitats
and creating barriers are known to isolate fish popu-
lations (Morita and Yamamoto 2002), increasing the
risk of extinction by reducing the local population size
or by disrupting pathways for migration (Baras and
others 1994).

Because stream fishes have complex life cycles and
movement behaviors, the spatial pattern of their vari-
ous habitats affect the viability of populations. The life
cycles of stream fishes might require distinct habitats
for each development stage (larvae, young of the year,
adult) and for each activity (feeding, spawning, rest-
ing) (Schiemer and others 1995; Baras 1997; Huber
and Kirchhofer 1998). Recent works on stream fish
movements have challenged the restricted movement
paradigm (Gerking 1959) and have shown that some
species considered as resident, like the common barbel
(Barbus barbus) and the nase (Chondrostoma nasus), can

© 2006 Springer Science+Business Media, Inc.



move from 100 m up to several kilometers, depending
on exploratory trips or seasonal activities (Gowan and
Fausch 1996; Smithson and Johnston 1999; Lucas and
Baras 2001). Therefore, large-scale spatial habitat pat-
ches relationships, such as complementation (spatial
proximity of nonsubstitutable resources), sink/source
relations, and neighborhood effects (Dunning and
others 1992), can be critical factors for fish population
dynamics (Schlosser 1995). Indeed, considering only
the availability of one habitat is sometimes not suffi-
cient to explain the spatial distribution of fishes
(Freeman 1993): The spatial context of this habitat can
be critical. Kocik and Ferreri (1998) improved the
understanding of juvenile Atlantic salmon production
when mapping the interspersion of spawning and
rearing habitats.

Concepts of landscape ecology can be used to
analyze the role of spatial patterns in river ecology.
The patch-dynamics concept, considering how specific
patch characteristics determine biotic and abiotic
processes over various scales, was formalised in lotic
systems by Pringle and others (1988) and Townsend
(1989). The hierarchical patch-dynamics (HPD) con-
cept (Wu and Loucks 1995), viewing ecological sys-
tems as nested and hierarchical mosaics of habitat
patches, was used for fishes by Schlosser (1991, 1995).
A better consideration of longitudinal discontinuities
provides a conception of streams as a discontinuous
mosaic of patches (Bretschko 1995; Ward and Stan-
ford 1995). This conception also underlines the
uniqueness of every reach of a river corridor (Poole
2002). Moreover, fish habitats are dynamic in the
relation to longitudinal and lateral hydrodynamic
interactions between the elements of the river corri-
dor, which is consistent with the hydrological con-
nectivity concept (Petts and Amoros 1996; Amoros
and Bornette 2002). All of these concepts show the
importance of embracing the entire, heterogeneous,
dynamic, and continuous nature of the river corridor
with its abrupt transitions, as pointed out recently by
Fausch and others (2002).

River management for biological conservation of
stream fishes involves the protection and rehabilita-
tion of habitats and the restoration of the river
continuum (Schiemer and Waidbacher 1992; Cowx
and Welcomme 1998). Small-scale physical rehabili-
tation designs (100-1000 m) improving the hetero-
geneity of depth and current velocities can be
ineffective to increase fish diversity because of an
inappropriate location in degraded reaches (Pretty
and others 2003). An inappropriate location means
the isolation from other suitable habitats (comple-
mentation) or from a source of available colonizers
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(sink/source relationships). This assumption is sup-
ported by research showing that fish recolonization
rates are influenced by the distance from source
populations or by differences in the size or distri-
bution of habitats (Detenbeck and others 1992;
Lonzarich and others 1998). For example, artificial
riffles built to ensure lithophilous spawning must be
close to backwater habitats used as nurseries (Schi-
emer and Waidbacher 1992). The knowledge of
movement rates and behaviors in the heterogeneous
aquatic environment used by fishes to reach different
habitats during the life cycle also contributes to a
successful rehabilitation.

The main references to landscape ecology princi-
ples in stream studies are as follows: (1) the adoption
of a “landscape scale” in streams (Lowe 2002) or (2)
the use of terrestrial landscape parameters to explain
the distribution of aquatic organisms (Kelly and others
1998; Watzin and McIntosh 1999). Only recently have
articles outlined the usefulness of this discipline in the
river corridor itself (Ward and others 2002; Wiens
2002) and the need to develop distinct fluvial land-
scape ecology (Poole 2002). The riverine landscape is
increasingly viewed as a “riverscape,” a term coined by
Ward (1998). However, behind this term are numerous
acceptations, depending on which ones, among the six
central tenets of landscape ecology proposed by Wiens
(2002), are explored. In particular, it could be an
aquatic ecosystem within its catchment amenable to
study over a wide range of scales (Allan 2004; Harris
and Heathwaite 2005).

For stream fishes, guidelines based on landscape
ecology have been proposed for more effective man-
agement and conservation research (Fausch and others
2002; Rabeni and Sowa 2002). However, practical
applications of these concepts dealing with the influ-
ence of the spatial pattern of habitat on fish population
dynamics remain isolated. Most of the classical ap-
proaches are typically site based, with selected sample
units of 50-500 m assumed to be representative of the
entire river and widely spaced along the river or
catchment area. An incomplete view can result from
such approaches, missing important phenomena at a
larger scale, like the existence of a tributary or a bar-
rier, which can play a role in fish population dynamics.
Recently, Baxter (2002) proposed an approach based
on landscape ecology that combined continuous and
site-based surveys to analyze fish—habitat relationships
at landscape scale but without an assessment of their
spatial pattern.

This article aims at providing a riverscape approach
combined with a set of relevant spatial analysis meth-
ods to assess the multiscale relationships between the
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spatial pattern of fish habitats and processes, depend-
ing on fish movements. It has been developed for res-
ident fishes with a freshwater life cycle, but it might be
useful for part of the life cycle of diadromous fishes. To
illustrate the spatial analysis, we have chosen a rheo-
philic cyprinid species (Barbus barbus) and an actual
riverscape: a reach of the Seine River, France. We have
used literature data to define habitat preferences and
movement capacities for Barbus barbus, whereas aquatic
habitats of the 20-km reach have been measured in the
field. To put some of the methods into practice, we
have developed specific tools.

From Underwater Riverscape to Resource
Habitat Maps for Stream Fishes

The riverscape approach conceptualizes the river
not as sampling points or lines but as a spatially con-
tinuous mosaic (Fausch and others 2002). Underwater
environments are dynamic and hidden behind a rela-
tively opaque layer that is not directly available to a
terrestrial observer (Torgersen 2002). These intrinsic
difficulties limit the development of this approach to
represent fish habitats and to create maps. In the fol-
lowing subsections, we discuss some methodological
and practical challenges of the riverscape approach
and we propose choices that might differ from classical
approaches of stream ecology.

Representing an Underwater Environment: The Fish
Activity Point of View

Usual methods predefine habitat classes using
channel geomorphic units as quasidiscrete areas of
relatively homogeneous depth and flow (Hawkins and
others 1993). In that case, the underwater environment
is represented by a single map of fixed channel units (a
combination of two variables). These channel units
(called pools, glides, rapids, riffles, etc.) are sometimes
subjective and depend on the morphological and
hydrological properties of the reach as well as the scale
of observation, leading to the difficulty of building a
general system of classification (Hawkins and others
1993). Nevertheless, each channel unit can be reclas-
sified according to its suitability for a fish species
(Toepfer and others 2000; Srivastava and others 2001).
This method provides maps of suitability or maps of
percentages of suitable area for each previously
delimited channel unit, but loses the spatial location of
suitable habitat patches.

We predefine habitat classes using an organism-
based point of view (Pringle and others 1988), the re-
source-based concept of habitat (Dennis and others

2003), and a hierarchical partition of the habitat
(Kotliar and Wiens 1990; Baguette and Mennechez
2004). The underwater environment is then repre-
sented by multiple maps of resource-based habitat
patches that are defined in relation to a particular
activity for a focal species (resting habitat, spawning
habitat, etc.). To allow a spatial delimitation of these
habitat patches, we have proposed a classification
based on the knowledge of the suitable range of each
selected variable for a species: its habitat preferences.
Among the relevant variables influencing the different
activities of Barbus barbus, we selected the ones that can
be mapped using available technologies. Variable
classes for depth, current velocity, bottom substrate,
log jam, and riparian cover are defined according to
habitat preferences (Table 1) (Baras 1992; Cowx and
Welcomme 1998). This habitat classification allows a
more reliable comparison between different reaches
because it resolves the problem of subjective classifi-
cation by geomorphically defined channel units
(Meaden 2004). However, this knowledge-based classi-
fication might be arbitrary, depending on the validity
of biological data in relation to the sampling strategy
(Hirzel and Guisan 2002). It especially allows the
delimitation of boundaries for each gradient variable
and their independent mapping as a mosaic of pat-
ches. Each variable is of equal importance and is used
and combined with others according to its usefulness
for mapping a particular resource habitat.

Increasing the Scope of the Study

Study scales are often influenced by previous edu-
cational and traditional methodologies, which could
be inappropriate for testing large-scale processes such
as migration and dispersal. The usual terms “micro-
habitat scale, macroscale,” and “large
scale” are not always precisely quantified in meters and

” G«

mesoscale,

remain fuzzy, leading to different acceptations among
stream ecologists and even among fish ecologists.
Fausch and others (2002) noted the existing gap be-
tween the microhabitat (107'-10° m) and reach-scale
(101—103 m) of most river fish research and the seg-
ment scale (103—105 m) of natural processes and hu-
man disturbances. Choosing the right scales requires
the definition of the extent and the resolution adapted
to the detection of spatial patterns of habitats and to
the study of key processes. In scaling theory, the ability
to detect patterns at multiple scales is called the scope,
or the ratio of extent to grain size (Schneider 2001).
The term “extent” refers to the size of the study
area or temporal monitoring and “resolution” means
the grain of the data (smallest object or feature dis-
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Table 1. Habitat preferences for barbel: body length > 150 mm

Available GIS layers Resting habitat map Feeding habitat map Spawning habitat map
Surface current velocity (m/s) 0-0.5 0.2-1.0 0.2-0.6

Depth (m) 0.3-1.5 0.2-0.5 0.1-0.3
Woody debris: log jam 2 m in diameter

Selected bottom substrate Cobble, block Sand, gravel, pebble Gravel

Riparian cover: roots as shelters 2 m wide

Natural water bodies connected to main channel All

Source: Adapted from Baras (1992) and Cowx and Welcomme (1998).

cernible in the observations or measurements, mini-
mum mapping unit, pixel size, time interval, etc.). Fish
activities, processes, and movement capacities influ-
ence the definition of the extent. For mobile species,
daily activities occur at the reach level, whereas dis-
persal occurs at the catchment level (10°-10° m).
Spawning migrations might occur at the reach level
instead of the segment level for species with restricted
movement capacities. For example, considering com-
plementation between daily activities areas and
spawning habitat, the extent should be at least 20 km
for the nase (Chondrostoma nasus) (Lucas and Batley
1996). The scale of human impacts and management is
also a determining factor in the definition of the extent
(Bayley and Li 1992).

Characterizing the complexity of a habitat requires
the use of a relevant resolution (Johnson and Gage
1997). The importance of high-resolution data to study
mobile stream fishes has been recently mentioned by
Fausch and others (2002) and Rabeni and Sowa (2002).
In terrestrial environments, it is assumed that a coarser
resolution is suitable for analyzing highly mobile spe-
cies (Suarez-Seoane and Baudry 2002). However, rep-
resenting the habitat of mobile fishes might require a
higher resolution and a larger extent, in accordance
with Torgensen’s recommendation (2002) to increase
the scope in order to reveal new patterns and rela-
tionships between fishes and their environment.

We mapped a 22-km reach with a 50-m-wide channel
and lateral water bodies, as a compromise between the
presence of upstream and downstream navigation weirs
and common barbel spawning migration distances
ranging from 2 to 6 km (Lucas and Batley 1996). We
used a high resolution of 1 m in a two-dimensional (2-
D) representation to reveal the spatiotemporal heter-
ogeneity of longitudinal and lateral fish habitats. It al-
lows the representation of (1) both the main channel
and banks, (3) small or thin habitats such as a log jam
or bank of boulders, (3) the lateral water bodies for
which the aquatic connection with the main channel
can be 1 or 2 m wide, depending on the water level,
and (4) unique features such as barriers, dams, and
other obstacles.

Using a GIS-Based Approach to Map Resource
Habitat Patches

With the availability of different high-spatial-resolu-
tion remote sensing techniques (Johnson and Gage
1997; Leuven and others 2002; Mertes 2002; Whited
and others 2002), geographic information systems
(GISs) are increasingly used in freshwater systems
(Fisher and Rahel 2004) to spatially delineate fish
habitats. Main approaches imply different data layers,
representing the environmental variables (depth, cur-
rent velocity, substrate, temperature, salinity, etc.), that
are overlaid to delimit potential areas of fish habitats
(Dauble and others 1999) or to predict fish distribu-
tion maps (Rubec and others 1998).

We used digital orthophotographs to delineate wa-
ter boundaries of the channel, corresponding to one
discharge. For the same discharge, connected water
bodies and variables (depth, current velocities, sub-
strate, log jam, and riparian cover) are located during a
field mapping session with an accuracy of 1 m using
Differential Global Positioning System (DGPS) equip-
ment, as proposed by Schilling and Wolter (2000).
These techniques are chosen as a compromise between
high labor costs and relatively low data and equipment
costs adapted to turbid water. The different data
sources (vector data structure for GPS, raster data
structure for aerial imagery) are exported into GIS
(ArcInfo®) to create a set of data layers for each vari-
able (Figure 1A). To represent discrete habitat fea-
tures, a vector GIS data structure is preferred to
precisely portray variables (points for logs, polygons for
substrate type, islands, etc.). These data layers are
combined according to species habitat preferences in
order to create resource habitat maps (Figure 1A).

Evaluating the Spatial Pattern of Resource
Habitat Patches and Their Spatial
Relationships at Various Scales

A Hierarchical Habitat-Based Model

Fish populations in natural or fragmented rivers can
be structured like a subdivided population (Lucas and
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Figure 1. Flowchart of the proposed approach with process steps, spatial analysis methods, and nested products. (A) GIS-based
maps of resource habitat patches for Barbus barbus and a friction map considering the heterogeneity of the whole underwater
environment are created using a set of relevant variables and habitat preferences. As some data layers are valuable for one
discharge, resource habitat maps and a friction map are created for this discharge. (B) Spatial analysis of previous maps to quantify
the composition and configuration of habitat patches and their spatial relationships at nested scales.

Batley 1996; Johnston 2000). This subdivided popula-
tion can be spatially defined by distinct subpopulation
areas, containing or not individuals of the species and
linked by dispersal migration. Subpopulation areas are
defined by the presence and accessibility of all the
complementary resources required for a life cycle. For
terrestrial species, the spatial structure of potential
subpopulation areas is used to model the viability of
the population (Pain and others 2000; Jochem and
others 2002). A framework to map the spatial structure
of a potential subpopulation was proposed by Leuven
and Poudevigne (2002).

We adapted this framework for stream fishes and
considered each subpopulation area as a hierarchical
system, in which the neighborhood relationships be-
tween elements of one level define the elements of the
upper level (Kotliar and Wiens 1990). Figure 2 illus-

trates this nested structure using a three-level habitat-
based model. At the first level, each resource habitat
patch is represented; at the second level, the comple-
mentation between resting and feeding habitats de-
fines daily activities areas; at the third level, the
complementation between daily activities areas and
spawning habitat defines subpopulation areas. The
estimation of the complementation between areas at
one level takes into account different behaviors and
movement capacities. The daily activities area depends
on the daily movement capacities, home range size,
and foraging behavior, whereas subpopulation areas
are related to spawning migration capacities. This
model could be modified by adding one level if nec-
essary (e.g., a nursery habitat) or simplified for species
requiring few distinct habitats for their life cycle. For
single-resource habitat species, the knowledge of the
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Figure 2. Hierarchical spatiotemporal structure of fish population, inspired by Frissell and others (1986), Schlosser (1995),
Pain and others (2000), and Leuven and Poudevigne (2002): (A) Resource habitat patch scale; (B) daily activities areas scale in
which the feeding habitat and the refuge/resting habitat exist and have a complementation relationship; (C) subpopulation areas
scale in which previous daily activities areas have a complementation relationship with the spawning habitat via spawning
migrations. For species with restricted movements, the life cycle might require a spatial scale of 100 m, whereas highly mobile
species might necessitate 100 km. The hierarchical structure might also start at the B or C level, depending on whether the species

requires a single habitat or various habitats.

minimal area size and maximal movement capacities
will delimit the subpopulation area level. At each level
of this habitat-based model, spatial analysis methods
are proposed to delimit the upper level.

Calculating Areas and Distances in a 2-D River
Segment

The spatial analysis of 2-D habitat patches maps,
requiring both areas and oriented distances, is imple-
mented using a raster data structure. A 1-m pixel size is
chosen to preserve the sharpness of the initial vector
data structures, especially with thin resting habitats
such as shelters. In order to compute oriented calcu-
lations of distance between habitats along the river
course (upstream and downstream), we have devel-

oped a specific computer GIS program, Anaqualand,
which integrates the geometry of the river into the
distance between two points or patches and handles
large amounts of data composed of few informative
pixels (1-2%) through sparse formalism (Saad and
Sosonkina 1999).

Quantifying Habitat Patterns at Nested Scales

At the resource habitat patch scale (level A, Fig-
ure 2), we used area, number, density, and nearest-
neighbor distance to identify the composition and
fragmentation of habitats (O’Neill and others 1988;
MacGarigal and Marks 1995). We also selected the
proximity index (Gustafson and Parker 1994), quanti-
fying the spatial context of a habitat patch in relation
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Figure 3. Two proximity indexes calculated for a focal patch F; the dashed line delimits the search radius from the edges of the
focal patch and Dj is the edge-to-edge distance along the 2-D river course. (A) The proximity index for a class of habitats (feeding
habitats); search radius = 200 m. (B) The proximity index for two classes of habitats to evaluate their complementation; this is an
example of the proximity of the resting habitat (Rs) to the feeding habitat F; ; search radius = 60 m.

to its neighbors, for its ecological significance, sim-
plicity, and possible adaptability to fish resource habi-
tats, because only area and distance are required. We
used the formula modified by MacGarigal and Marks
(1995),

Px = zn:Areai (1)

where 7 is the number of patches, the edges of which
are within a search radius of the patch x, Area, is the
area of patch 4, and Dj, is the distance between patch i
and patch x. The main adaptation is the calculation of
each D;, as edge-to-edge distance along the river course
using Anaqualand (Figure 3A).

We defined the daily activities area scale using the
complementation between feeding and resting habi-
tats. This neighborhood relationship is evaluated with
the proximity index of the resting habitat in relation to
each feeding habitat (Figure 3B). The daily activities
area can be a single resource habitat patch in the case
of species that do not use distinct areas to perform
these two activities. Global maps of potential daily
activities areas were also proposed in addition to pre-
vious metrics. We applied a moving-window analysis
from image processing, characterizing the landscape
structure inside a search radius around each pixel
(Schermann and Baudry 2002). In practice, a spatial
index is computed in a squared window and its value is
assigned to the central pixel. The window is moved

systematically along the raster map and a new map of
the spatial index is produced. Different spatial indexes,
such as relative abundance, richness, diversity, or het-
erogeneity, are computed using the Chloe software
developed by Baudry and others (2005). The propor-
tion of feeding (or resting) habitats is calculated using
a relevant window size in relation to the spatial rela-
tionship and the species (Figure 4A). Maps of each
habitat proportion (Figure 4B) are then overlaid to
create a complementation map that represents poten-
tial daily activities areas (Figure 4C).

We defined the subpopulation area scale using the
complementation between daily activities areas and the
connectivity to spawning habitats. The connectivity
could be measured by neighborhood indices, such as
Cs (Hanski 1994), the lacunarity index (Plotnick and
others 1993), or the aggregation index (He and others
2000), and modeling approaches. In some modeling
approaches, the landscape is considered as a binary
system composed of habitat and nonhabitat (Metzger
and Décamps 1997; Rushton and others 1997). As the
spawning migration might entail long-distance move-
ments and is a vulnerable part of the life cycle (Smith
1991), we considered the biological connectivity of the
riverscape as a response of fishes to the heterogeneity
of all the habitats traveled through during migration.
Modeling approaches of the biological connectivity
were implemented using the concept of minimal
cumulative resistance (MCR) (Knaapen and others
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Figure 4. Identification of daily activities areas through complementation maps using the moving-window analysis. Identifi-
cation of the complementation of stream fish habitats using the moving-window analysis. (A) The raster maps of resource habitat
patches are computed to create new raster maps of the proportion of each habitat in a 60 X 60-pixel window size. (B) Habitat
proportions are available from 1% to 100%. These two raster maps are overlaid and then reclassed to identify complementation of
the two habitats within a radius of 30 pixels. (C) The complementation is defined by thresholds of 4% for resting and 6% for feeding.

1992) or, more recently, the “least cost” model (Ad-
riaensen and others 2003), which assigns to each hab-
itat a value (resistance or permeability) based on
energy expenses, mortality risks, and movement costs
(Pain and others 2000; Ray and others 2002; Vuilleu-
mier and Prelaz-Droux 2002; Joly and others 2003). We
defined a resistance matrix for the barbel based on
swimming capacities and predation risks in order to
build a friction map (Figure 1A). We applied the MCR
for all spawning habitats and built a map of the prob-
ability (pixel A;) of reaching the nearest spawning
habitat (pixel B)) using Anaqualand (Figure 1B). This
probability is a decreasing function of MCR and a, in
which « is the potential mean distance covered by a fish
during the spawning migration. A similar species-spe-

cific parameter o, called the dispersal coefficient, is
used to evaluate connectivity (Vos and others 2001).
For the probability computation, we used a decreasing
exponential:

min [MCR (Aj,B] )]

B

Proba(A)=e & (2)

The map of the probability of reaching the nearest
spawning habitat visually illustrates gaps in the biolog-
ical connectivity (Figure 5B). By overlaying the daily
activities area map (Figure bA) and the probability
map and choosing a threshold probability, we delin-
eated potential areas that might support a subpopula-
tion (Figure 5C). At each scale, one can remove an
area that is too small to be either a minimal resource
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Figure 5. Delimitation of potential subpopulation areas. (A) Daily activities areas map using moving-window analysis with
Chloe. (B) Probability of reaching the nearest spawning habitat map using Equation 2 with Anaqualand. Low probability areas (P
< 0.25) could be interpreted as gaps in biological connectivity (for spawning). (C) The ellipse delimits a potential subpopulation
area defined by areas with a high probability of reaching the nearest spawning habitat (P > 0.75) and containing daily activities

areas.

habitat area, a minimal daily activities area, or a mini-
mal subpopulation area.

Conclusion and Perspectives

The spatial analysis of the riverscape approach at-
tempted to contribute to the fluvial landscape ecology
by viewing lotic ecosystems as hierarchical and contin-
uous mosaics of habitat patches. In the case of stream
fishes, it meant the following: (1) changing the tradi-
tional representation of aquatic habitats and consid-
ering the resource habitats that support the entire life
cycle, (2) adopting a 2-D large-scale view if necessary,
and (3) shifting from site-based to spatially continuous
approaches. This approach implied the resolution of
different methodological and practical challenges. The
main two challenges were mapping resource habitat
patches using a GIS-based method and calculating
distances in 2-D along the river course. Simple meth-
ods were chosen because of the absence of automatic
quantification of fish spatial patterns in 2-D. Their
ecological relevance was put forward to assess each le-
vel of the hierarchical spatial structure of the popula-

tion. The knowledge of this potential spatial structure
should be useful to analyze population viability, to
design sampling techniques in order to estimate the
abundance of rare or threatened species (Toepfer and
others 2000), or to detect isolated populations using
genetic methods (Spruell and others 1999). The
methods were also proposed for prioritizing the pres-
ervation of habitats, designing restoration policies, and
testing scenarios following the addition or removal of
habitat patches.

Prioritizing Preservation and Restoration Policies

Proposals emerged from this riverscape approach to
help define management schemes. Each resource
habitat covering the life cycle of the species was rep-
resented by one or several maps according to the
habitat requirements of the species. Rearing/nursery
habitat, feeding habitat, resting/refuge habitat, and
spawning habitat patches might be distinct for some
species or blend into a single resource habitat patch for
others. Methods at the resource habitat level identified
potential critical resource habitats, which should allow
the prioritization of management policies such as



restoration at a relevant location. Mapping resource
habitat patches for different species is also useful to
assess whether a rehabilitation scheme at a certain
location for a given species might destroy critical hab-
itats for other species. The relative value of a habitat
patch in relation to its spatial context could be esti-
mated with the proximity index (within the same
habitat or between different habitats). The identifica-
tion of habitat patches of great value contributes to
setting preservation priorities, and identifying low-va-
lue habitats helps set restoration priorities of their
spatial context. The map of the probability of reaching
the nearest spawning habitat, or other habitats, illus-
trates potential gaps in the biological connectivity of a
reach, allowing a localization of restoration schemes.
All of these spatial analysis methods could be used to
simulate different scenarios of restoration. The conse-
quences of the addition of a habitat patch at a specific
location could be quantified and visualized using the
proposed indexes and maps.

Remaining Challenges

Methodological difficulties still exist when applying
this riverscape approach to stream fishes. They are
mainly due to the shifting nature of the fish habitat
mosaic. Two temporal scales can be distinguished: wa-
ter-level fluctuations within a period of 1 year, leading
to a pulsing connectivity of water bodies, and at the
decade-to-century scale, the channel pattern dynamics
(Amoros and Bornette 2002; Richards and others
2002). In this context, mapping changing variables is
particularly challenging and should be done for a
range of relevant flows, depending on processes and
species. On the one hand, the availability of bathymetry
associated with a hydraulic model at the segment scale
makes the creation of depths and current velocities
maps for each relevant flow easier (Tiffan and others
2002). On the other hand, only few flows can be
mapped using remote sensing and field mapping, and
they must be carefully chosen. Relevant flows, accord-
ing to hydrological conditions of the reach, could be
median, dry, or wet b-yearly flows. By mapping con-
trasted flows, the range of temporal variation of fish
habitats is evaluated (Hilderbrand and others 1999). In
some cases, only a particular range of flows is relevant
in relation to a specific activity. For example, high flows
and inundation maps are required for species using
temporary habitats situated in the floodplain for a
stage of their life cycle. Pike (Esox lucius) migrate from
the channel in February to spawn on inundated
meadows (Casselman and Lewis 1996). For this species,
mapping accessible spawning habitat requires inunda-
tion maps, land-cover types, and migrating routes from
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the channel. In regulated or channeled rivers, water-
level fluctuations are often very limited and the river-
scape might be “frozen in time” (Ward and others
2002). In such cases, the habitat maps are valid year-
round. For intermittent rivers, the validity of habitat
maps is restricted to flowing months. The range of
temporal variability patterns is critical for understand-
ing the consequences of ecological processes and
defining management schemes such as flow regulation.
Gustafson (1998) underlined the lack of indices
quantifying spatial patterns that include a measure of
temporal variation. An integrated parameter of this
temporal variation, such as a permanence index, in-
spired by the aquatic habitat turnover (Ward and oth-
ers 2002), can be mapped using the set of maps for
each flow.

In floodplain rivers with deep and turbid water, the
availability of high-resolution data over large spatial
scales and for different water levels is also crucial. In
that case, panchromatic aerial photography is useful
for spotting water boundaries, riparian vegetation, and
large woody debris (Muller 1997), but it is ineffective
for evaluating water depths. More costly techniques
such as laser telemetry (bathymetric LIDAR) and radar
interferometry systems could be used for the bathym-
etry at a resolution of 1 m (Mertes 2002). Multispectral
image data, collected with a Compact Airborne Spec-
trometric Imager (CASI), were used to assess classes of
current velocities and bottom substrate (Puestow
2001). However, currently, reliable evaluations of bot-
tom substrate in cloudy waters seem limited to GPS
field surveys.

Toward the Validation of the Methods

To validate the ecological relevance of these indexes
and maps, spatially continuous surveys of resource
habitat patches are needed in order to acquire fish
data. Local species abundance can be tested for cor-
relation with the relative value of the habitat patch or
its spatial context. Potential subpopulation areas could
also be evaluated by sampling juvenile fishes (young-of-
the-year) because their distribution is linked to the
selection of spawning habitats by adults (Poizat and
Pont 1996). Their presence is an appropriate indicator
of spawning habitats connected to daily activities areas.
Linking specific ecological processes (complementa-
tion between two habitats, accessibility of spawning
habitat, etc.) to particular spatial analysis methods
might provide a tool for predicting said processes using
the quantification of spatial patterns.

Despite the remaining methodological and practical
challenges, the GIS-based riverscape approach is a
flexible framework for the study of the influence of
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habitat patterns on the spatial distribution of fishes
and the enhancement of the detection of areas that
might support viable populations. The spatial analysis
methods developed for fish habitat patterns might help
in evaluating impacts of habitat alteration and isolation
and prioritizing preservation and restoration policies.
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ABSTRACT

Processes affecting fish populations range in scale from local to global. Fish response is also scale-dependent, with some
activities varying locally while others depend on large-scale connectivity within or between watersheds. These issues are still
only partly recognized, with large-scale research often affected by non-independent sampling, weak inference, poor model
testing or model over-extrapolation. Available multi-scale studies can reach different conclusions about factors affecting fishes
from local studies, but results vary between examples. Potential explanations are (i) effects on fishes are context-dependent; (ii)
different species or life-stages are limited in different ways; (iii) multi-scale studies are too few for generalization. We advocate
improved use of geostatistical tools to guide sampling or interpret the spatial extent of management problems, and we illustrate
this using brown trout in Welsh streams. Our strongest recommendation is that fish ecologists recognize the importance of
interactions across scales in quantifying effects on fishes so that management decisions can be better based on evidence rather
than judgement or extrapolation. Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd.
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INTRODUCTION

Riverine ecosystems provide essential services and societal benefit (Baron et al., 2002) but many have been altered
for water resources, flood defence and navigation (Noss, 2000). Effects on rivers also arise from catchment
modifications (Manel er al., 2000). Habitat degradation, reduced connectivity, pollution, exotic species and
commercial exploitation have affected freshwater fish populations worldwide (Ormerod, 2003). Problems range in
scale from local (e.g. barriers to movement) to global (e.g. acidification, climate change). Moreover, local effects
might scale-up cumulatively to be more-than-additive (Leuven and Poudevigne, 2002). Ideally, diagnosis and
response requires explicit recognition of scale hierarchies, but this is challenging for several reasons.

First, fish biology is scale-dependent across life stages or activities. Examples are daily feeding, which varies
between habitats, and seasonal migration which extends within or beyond whole river catchments. These scale-
dependent activities vary within and between fish species.

Secondly, although river research increasingly addresses scale (Fausch et al., 2002), overwhelmingly studies
relating fishes (and many other organisms) to their environment involve small spatio-temporal extents. Typically,
study units are chosen to allow control or assessment within typical research projects (e.g. 50-500 m* and 2—4 years;

*Correspondence to: Dr I. Durance (formerly I. Poudevigne), Catchment Research Group, Cardiff School of Biosciences, Cardiff University, PO
Box 915, Cardiff CF10 3TL, UK (current address). E-mail: stoidp@cardiff.ac.uk
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Kareiva and Andersen, 1989). The scope for extrapolation is limited because larger-scale environmental controls or
activities are excluded (Lodge et al., 1998; Dunham and Rieman, 1999; Fausch et al., 2002). At the other extreme,
true large-scale patterns in river systems are often obscured by non-independent sampling, weak inference and
models that are poorly tested or over-extrapolated (Vaughan and Ormerod, 2005). These challenges prevent
fisheries managers from quantifying the importance of large-scale, anthropogenic disturbances (Wiens, 2002).
Thirdly, the restoration and conservation of fish communities are limited by scale and complexity. Actions often
involve individual riffles, reaches or river segments thereby excluding larger-scale environmental process that often
control fish distribution (Ormerod, 2004). Here, the choice of scale is driven by logistics since actions covering
whole catchments are costly (Poudevigne et al., 2002).

Our view is that the management, restoration and conservation of fishes would benefit from a better perspective
of factors affecting them at different scales. We review some of the tools available and suggest diagnostic
approaches that can support this perspective on fish and other river organisms. Our paper continues a recent theme
of scale and complexity in this Journal (Thorp et al., 2006).

WHY IS SCALE AN ISSUE IN FISHERIES MANAGEMENT?

The management of any organism requires an understanding of responses to environmental change, but these
vary in space and in time. While body size can predict the scales over which species-environment links occur, scales
vary between activities while body size can vary widely within species (Wiens et al., 1993). One option is to adopt

an organism centred point of view—i.e. one scaled appropriately to the size, life-stage and behaviour of the
organism concerned (With and Crist, 1995; Figure 1)—and two points are key.

First, during their life cycle, fish perform different activities which are nested in space and time. For example,

feeding or avoiding predators occur when fish are migrating or dispersing. This implies that habitat quality should
be appropriate for all activities simultaneously. Secondly, some activities are organized hierarchically (sensu Poff,

Catchment
scale -C5

¢ Seasonal and life-time
. « movements (migration and
< dispersal)
v Rearing Spawning
. habitat habitat *
River H :
segment H :
scale - RS . :
H Refugia from :
Y Adult environmental -
% habitat stress £
.‘. Feeding area ;‘ Instantaneous to daily
% (pool orriffie) movements (e.g. sheltering
. : and feeding)
Home range 7; _:
scale - HRS . Temporary -
] refugia area -y
I : .

Figure 1. Examples of the possible activities of fish at nested scales. The denomination of scales follows Frissell et al., 1986
Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd.
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1997). Thus, (1) activities over broad spatial scales often cover long-time spans, while short-term activities tend to
be localized; (2) activities with different rates, such as daily feeding versus seasonal spawning are likely to be
determined by different environmental characteristics; and (3) there may be constraints from other levels in the
hierarchy. For example, while a particular patch may be adequate for feeding, a target species might be absent
because catchment attributes are inadequate for migration or reproduction (Pretty et al., 2003). Similarly, lower
level activities impose limits: a catchment with favourable conditions for reproduction might not harbour a species
where key feeding habitats are missing, or where segments with poor water quality prevent migration.

Fish-environment relationships apparent at one scale can either disappear or be subsumed at other scales.
Therefore, conclusions about ecological phenomena from one scale might be modified partly or completely at other
scales (Thompson and McGarigal, 2002). Wiley et al. (1997) showed how catchment-scale studies produced
reasonable models of trout population in Michigan using large-scale variables such as catchment geology, climate
and land cover. In contrast, previous site-based experiments revealed that biotic interactions, site-specific annual
variability, local habitat quality, microclimate, disease and fishing pressure were important.

The consequences for management are clear: managers need tools capable of (1) identifying the scales at which
fish activities take place; (2) identifying, at each scale, the factors most likely to affect fish; (3) assessing any scale-
dependence and hence (4) indicating the limits of validity of any management action. These needs are emphasized
by management paradigms that are increasingly holistic; the EU Water Framework Directive, for example,
emphasizes good ecological status across while river-basin districts (2000/60/EC).

IS SCALE AN EXPLICIT ISSUE IN FISH ECOLOGY?

We examined 658 papers (1990-2005) in 20 international journals discussing fish management in rivers
(list available on request). Many indicate that fish respond mostly to thermal variability, hydrologic regime, spatial
configuration, water quality, associated biota and catchment or river management (Table 1). Although locally
expressed, these attributes result from processes often operating across scales. For example, ‘thermal variability’
results from regional climate or elevation; channel morphology at the segment (i.e. reach) scale; and vertical
hydraulic exchanges at habitat scales (Brown et al., 1995). Resolving the effects of thermal regime and initiating
management action to combat climate change might therefore only be effective if all pathways in the scale
hierarchy are understood.

Available studies rarely recognize scale-dependence. Two exceptions are that theoretical papers often advocate
multi-scalar approaches, while fishery scientists often recognize scale in justifying sampling designs (157/658
papers). Otherwise, most studies are performed at small scales (e.g. pools or riffles), and few address more than one
scale simultaneously (27/658 papers). Even fewer (8/27) compare the relative importance of factors across scales.
Research therefore seems to be failing management in illustrating neither where in the scale hierarchy problems
might arise nor the most effective scales for management response.

The 27 studies of fishes at more than one scale offer interesting contrasts (Table 1). Thus, site-based studies
suggest that communities are variable in structure over time and shaped by site-specific physical and biological
dynamics. By contrast, large-scale studies suggest that community persistence depends on hydrological and
geological processes that maintain favourable environments (Wiley et al., 1997; Labbe and Fausch, 2000).
Comparative studies across scales (i.e. Table 1), on the other hand, show that local river attributes seldom
adequately explain fish distribution. For example, Angermeier and Winston (1999) suggest that fish
communities respond more to catchment-scale regimes (climate, hydrology, geology) than to segment-scale
features (channel morphology, stream size). Osborne and Wiley (1992) demonstrated that stream position in the
catchment (a segment-scale feature) was more important to fish than local habitat morphometry (a habitat-scale
feature). Wang et al. (2003) suggested that segment-or reach-scale factors are often the most important in
explaining fish distribution. In other words, the relative importance of processes at different scales, even from
multi-scale studies, appears to vary between examples. Potential explanations are (i) limiting factors are context-
dependent (e.g. because rivers reflect landscape context); (ii) fish in each circumstance are differentially affected by
anthropogenic or natural factors; (iii) different species or life-stages are limited in different ways (e.g. migrants vs.
residents); (iv) multi-scale studies are too few or limited in scale to discount chance effects. Notwithstanding this
uncertainty, these case studies illustrate the need for a more careful acknowledgement of issues of scale.

Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd. River Res. Applic. 22: 1143-1152 (2006)
DOI: 10.1002/rra
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Table 1. Apparent effects of different environmental variables at different scales on fish distribution

System attribute

Catchment scale feature

Associated environmental variables at each scale

Segment/reach
scale feature

Habitat/riparian
scale feature

Authors

Temperature Climate, elevation, Channel morphology  Vertical hydraulic 1. Grenouillet, 2001
variability drainage area exchanges 2. Wang, 2003
1, 2b, 3, 4, 5b 2a, 3, 4, 5a, 6a, 7 2¢c, 6b, 7 3. Lyons, 1996
4. Wherly, 2003
Hydrologic Climate, geology, Channel morphology/  Habitat morphometry/ 5 Hari; Y 2002
regime and drainage area complexity, complexity 6. Waite, 2000
reach size reach and depth 7. Labbe. 2000
elevation  Riooe.
8. B 2005
8,9,10,7, 11, 89,10,7, 11, 8,9, 10, 14, 15, o B 2000
12, 13a, 5b 12, 13b, 5a, 14, 17, 16b lb Dunh,am 1999
15, 16a 11. Argent, 2003
Spatial Connectivity with Lateral/catchment Connection with main ~ 12. Zorn, 2092
configuration  other waters connectivity, dams stream, log weirs 13. Angermeier, 1999
18, 19 18, 19, 20, 21 18, 20, 21 14. Poff, 1995
15. Cunjak, 1996
Chemistry Water chemistry Water chemistry Water chemistry 16. Osborne, 1992
22 22, 6a 22, 6b 17. Marsh-Matthews, 2000
Biotic features Catchment Cover, land use Food resource }8' ichlem;ﬁ 2000
vegetation, Predator/compet., 2(9)' Garts, 02%02 996
biome, riparian veg./land - Jowan, 1
21. Torgesen, 2004
fand use by 22. Wilkinson, 2001
23, 24b 23, 24a, 17 23, 24b, 1 : ’
a 23. Roth, 1996
History Past biome, Past land uses, 24. Fitzpatrick, 2001
climates temperatures 25. Mandrak, 1995
land use 26. Oberdorff, 1997
25, 26 25

This information was derived from 658 papers dealing with management of fish in rivers, from which 27 papers acknowledge and compare across
scales. The numbers refer to the authors in the authors’ column. When authors have ranked the variables they investigated at different scales these
were ordered ‘a’ to ‘c’. For example Wang et al. (2003) showed that channel morphology has a bigger impact on fish populations than did
elevation. Detailed references of papers listed are available via email from the corresponding author.

WHAT TOOLS ARE AVAILABLE?

In other disciplines (e.g. earth sciences), scale problems are addressed often through measures that capture spatial
dependence. Neither the idea nor the resulting tools are new to ecology, though they are still disseminating
(Legendre and Legendre, 1998). In fish ecology, measures of spatial dependence are sometimes used to avoid
biased sampling (Hinch et al., 1994; Cooper et al., 1997), or to interpolate survey results (Wyatt, 2003). However,
such measures as semivariance and fractal dimension could inform the diagnosis of problems, and the options for
restoration or conservation.

Semivariance assesses how measures such as fish density vary with scale. The semivariogram, a plot of the
semivariances at different distances, summarizes how variations develop as a function of sampling resolution.
Semivariance is calculated as the sum of squared differences between all possible pairs of points separated by a
chosen distance (Isaaks and Srivastava, 1989), and an example follows below. If the variable exhibits spatial
dependence, as in many environmental variables (Palmer, 1988), the variogram can be fitted with a mathematical
function. Bounded models rise to a more or less constant value called the sill (C + Co) at a given separation
distance, called the range of spatial dependence (A) (Rossi et al., 1992). The range gives clues to the size of the
areas of similar fish density. These functions often intersect the y-axis at a point called the nugget variance (Co).
This value represents unexplained variance which can arise from measurement error or microvariability undetected
Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd. River Res. Applic. 22: 1143-1152 (2006)
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at the sampling scale used. The relative structural variance (C/C + Co) represents the part of the variance that can be
explained by the variogram. Overall, the characteristics of this function—the range (A), the nugget (Co), the
relative structural variance (C/C+ Co) and slope—are valuable in designing and interpreting sampling
programmes. These techniques are reasonably established in plant ecology (Jonsson and Moen, 1998) and even in
marine fisheries (Paramo and Roa, 2002). Overwhelmingly, however, the techniques have supported sampling
design rather than being used explicitly to resolve or diagnose management problems.

In principle, variograms of riverine fish density could yield three types of information. First, the nugget value can
indicate the adequacy of sampling resolution. High nuggets indicate either sampling error or variability at scales
smaller than, or close, to the minimum sampling distance. In practical terms, this would prompt sampling at finer
resolution to explore local variability—for example, habitat degradation. Secondly, the range can reveal the
distance above which samples become independent (Rossi ez al., 1992). The domain of scale between the minimum
sampling distance and the range can be considered as spatially dependent while samples just above the range are
more likely to be random. Beyond the statistical significance of validating sample independence, practical benefits
would arising in knowing the scales at which environmental variables most affect fish density. This is of diagnostic
significance showing, for example, how effects at basin-scale or beyond might subsume local factors (Bradley and
Ormerod, 2001). Thirdly, the slope of the log—log transformation of the variogram can reveal the strength of spatial
dependence over the range (Palmer, 1988; Rossi et al., 1992) and corresponds to the fractal dimension of the pattern
observed (Burrough, 1981). When spatial dependence is low (near-random distribution), the fractal dimension is
close to 2. By contrast, when spatial dependence is strong, the value is close to 1.

AN ILLUSTRATION

We have derived an illustration from the density of non-migratory brown trout Salmo trutta (L.) in 81 Welsh streams
across an upland area of 200 x 50 km (Figure 2). These real data are from catch-depletion electro-fishing at each
site, supported by environmental and biological data (Stevens et al., 1997). We computed a variogram using
Variowin (Pannatier, 1996), lagged at a Euclidean distance of 7 km to obtain the smoothest shape while maintaining
sufficient sample pairs. As is typical, the first 110 km of spatial variation was used for modelling because greater
distances are affected by small samples (Journel and Huijbregts, 1978).

The resulting variogram of trout density (Figure 3a) had a jagged and ascending shape with ‘holes’ at ¢ 60 and
110 km. The jagged appearance is linked to variability in fish density. The ‘holes’ are considered typical where data
contain regional clusters of repetitive variation (Isaaks and Srivastava, 1989). In our case, this reflects sites spread
over three adjoining upland blocks of approximately 60 km diameter (Figure 2). We used least squares to fit a
spherical function (Co=0.58, a=157km; p=0.047; Figure 3b). Because of a high nugget value, this model
explained only 52% of variance in fish density, reflecting variability at small scales (i.e. <7km). The fractal
dimension corresponding to the slope up to the range value was 1.85, indicating moderate spatial dependence. An
additional tool for these types of data, the cross-variogram, examines spatial correlation between organism density
and environmental variables (Rossi et al., 1992). Respective cross-variograms with pH and altitude showed how
variation in trout density increasingly reflected pH with increasing distance between samples (Figure 4). Altitudinal
effects appeared ¢ 60 and ¢ 100 km.

So what practical information might arise in this example? Firstly, variability in trout density at fine scales
(<7km) was poorly detected by the sampling resolution as indicated by the high value of the ‘nugget’. The survey
was not designed to detect local effects, and more local (e.g. reach-scale) influences would require finer-scale
sampling.

Second, trout density across upland Wales is spatially dependent within upland blocks (i.e. 7-57 km), albeit
relatively weakly. Spatial dependence of a similar magnitude has been detected among other freshwater organisms
(Cooper et al., 1997). It can arise from either contagious biotic exchanges, such as population dynamics and
interspecific interactions (Tilman and Kareiva, 1997) or from aggregated abiotic features (Wagner, 2004). In brown
trout, such local effects might include biotic interactions with other salmonids, barriers to dispersal, patchiness in
habitat quality, or sub-catchment land-use.

Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd. River Res. Applic. 22: 1143-1152 (2006)
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Figure 2. Sampling locations for brown trout in upland Wales during 1995 (Stevens et al., 1997)
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Figure 3. The variogram plots the variance of a series of samples with increasing distance between samples. (a) The variogram of trout density
among 81 streams in Wales. (b) Variogram with spherical mathematical model

A further corollary to spatial dependence of the type detected is that inferential statistics such as regression might
be affected by non-independence unless samples were >57 km apart (Wagner, 2004). Realistically, sampling at
such large intervals over a finite area such as Wales would dramatically reduce sample sizes in survey data, so that
investigators would probably compromise between pragmatism and statistical robustness. One alternative could be
to incorporate spatial dependence into distribution models while maintaining large sample size (Vaughan and
Ormerod, 2003). Few examples of this approach are available from freshwaters.

Thirdly, one of the clearest results of our spatial analysis is that pH had apparently consistent effects on trout
across scales. Acid—base status varies strongly between Welsh streams of different sensitivity due to acid deposition
and land use, and the resulting effects are well known (Stoner et al., 1984). Over 12 000 km of streams are impacted,
and this large-scale problem probably subsumes many other effects on trout.

Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd. River Res. Applic. 22: 1143-1152 (2006)
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Figure 4. Cross-variograms of correlation between trout density and pH (white bars), and between trout density and altitude (grey bars) over
varying distances

Finally, the negative correlation between trout density and altitude at around 60 and 110 km suggests artefacts
linked to the topography of the region sampled, with three blocks of upland habitat separated at these distances.
This result confirms how effects on fish vary at different spatial scales (see Table 1 and Fausch and Nakano, 1994).

Notwithstanding their strengths, several aspects of the use of geostatistics in freshwater ecology require caution.
Although providing additional clues, variograms are no different from other weak inferential approaches in that
they do not replace the need to investigate the underlying processes. Additionally, variography is as demanding in
its requirements for data as are other large-scale approaches in ecology. Samples of habitats, reaches or streams
with n > 80 are already challenging, but there are additional constraints where there is a need for a rigorous nested
design with scale an explicit feature. Finally, variograms can be difficult to interpret (Perry et al., 2002).

CONCLUSIONS

By their movements within and beyond catchments, their variations in size with life stage and the resulting scale-
dependencies, fish are difficult organisms to manage. And yet, their economic importance makes management a
priority. A key need is for informative, accurate data from which to manage fishes and their habitats. Heterogeneity
in riverine landscapes and river biota are fundamental to river ecology. Paradoxically, however, few authors
acknowledge the associated spatial autocorrelation. Above all, therefore, we reiterate the need for researchers and
managers to recognize the importance of scale in fish ecology. We suggest that geostatistics can offer insights into
scale-dependence in fish distribution, in guiding subsequent hypothesis testing about the causes and in suggesting
management priorities. Further examples are needed to fully assess the strengths and weaknesses of this approach,
and in particular its value as a management tool.

Copyright © 2006 John Wiley & Sons, Ltd. River Res. Applic. 22: 1143-1152 (2006)
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Abstract : There is a need to quantify the spatial structfialdabitats required
during a life cycle for effective management okerive fishes and restoration of river
habitats. Landscape ecology provides many metridvaethods to study the
composition and the fragmentation of habitats,tbeir relevance for riverine fishes is
not widely demonstrate®Ve tested some modified metrics on the habitataof
threatened cyprinid specidaf bus barbus andChondrostoma nasus) for natural and
artificial riverscapes of the River Seine, Frankg composition metrics provided
essential quantification of the relative abundawmfceach habitat, configuration metrics
were relevant to quantify their spatial arrangensarmt spatial relationships as
complementation. Nearest-neighbor distance appearee useful to study the
influence of flow variability in the natural rivezape but was not relevant in the
artificial riverscape. Conversely, the proximitylex revealed a high fragmentation in
the artificial riverscape. Resource habitats completation, evaluated with a moving
window analysis, provided a delimitation of dailstigities areas and emphasized the
gaps in the biological continuity of the riverscapbe metrics and spatial analysis
adapted to quantify fish habitat patterns may leeluating impacts of habitat

alteration and isolation and prioritise preservaamd restoration policies.

Keywords: GIS mapping, proximity index, moving window, resdtion, Barbus

barbus, Chondrostoma nasus.
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Introduction

Most of the largest river systems in the northéirdtof the world are affected by
longitudinal and lateral fragmentation and by waegulation (Dynesius et al., 1994).
This is particularly true for European rivers (Bett989)and one of the most severely
damaged is the River Seine, intimately linked wiith megalopolis of Paris (Boet et al.,
1999). In such a human impacted riverine ecosydtmmyjtudinal fragmentation by
damming and lateral fragmentation by channelizatioth embankments lead to the
isolation of crucial habitats for aquatic fauna amahy fish species (Schiemer et al.,
1989; Pedroli et al., 2002). These physical anddmylit barriers reduce biological
connectivity by disrupting longitudinal and latepalthways of movements and
migrations (Lucas et al., 2001). In addition, watsgulation disrupts the natural range,
timing and duration of low and high flow events ahd geomorphic processes that
create the ever-changing mosaic of aquatic hal{ilat et al., 1989; Richards et al.,
2002).

The fragmentation and the homogenization of aqumstiintats are the major threats to
stream fish populations that exhibit a decreaspegi®s richness and low population
and recruitment densities (Schiemer et al., 198&jda, 1995; Belliard et al., 1999;
Humphries et al., 2000Y hese alterations induce a loss of structural cexigl and

have drastic effects on availability, size and igpdistribution of the fish habitats for
different life stages and activities (Fischer et 2000; Lonzarich et al., 2000). Because
stream fishes use different patches of resourcedtalbia daily movements and
seasonal migrations, spatial habitat relationshgpsomplementation (spatial proximity
of non substitutable resources) are important tmtaia viable populations (Dunning et
al., 1992). Dams and weirs have blocked longitudimgratory pathways for well

known diadromous species (sturgeons and salmohsjsmimpacted non migratory



10

15

20

25

species but with long-distance spawning migratsunsh as rheophilic cyprinids (Baras
et al., 1994; Maier, 1997; Ovidio et al., 2002)agmentation increases the extinction
risk because it reduces (i) patch colonizationahee fish recolonization rates are
influenced by the distance from source populati@etenbeck et al., 1992; Lonzarich
et al., 1998), and (ii) local fish population s{aéorita et al., 2002).

As it is difficult to evaluate fragmentation, isttan and complementation with

empirical movement data, they are often inferrethffandscape pattern as a surrogate
of biological connectivity. Connectivity is a highétudied concept in terrestrial
landscape ecology because it plays a crucial nop®pulation persistence (Fahrig et al.,
1985; Fahrig et al., 1994). Many authors have psedaneans to measure connectivity
incorporating both species behavior and landschpeacteristics (Tischendorf et al.,
2000). Thence, connectivity is the possibility iiedividuals of a species to move from a
patch of one type of habitat to a patch of a simikbitat. Distance-based and area-
based metrics, matrix permeability and species\behare the main approaches to
model connectivity of entire landscape or patches.

For stream fishes, guidelines based on landscagegchave been proposed for more
effective management and conservation researclesck et al., 2002; Rabeni et al.,
2002). Even if practical applications are stilll&ged, the use of GIS-based approaches
Is now relatively common to map essential fish taetbi(Booth, 2001) and increases the
capacity of spatial analysis in freshwater ecosysté-isher et al., 2004). But there is
still a lack of quantitative measures to compaeegpatial structure in different lotic
systems (Cooper et al., 1997). In this contextyicseaind spatial analysis methods have
been proposed to quantify spatial patterns of striesh habitat patches and processes
depending on their movement at nested scales (patelsource habitat, daily activities

area, sub-population area) (Le Pichon et al., 2006)
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In this paper we test (i) the relevance of the ps@ol metrics and spatial analysis
methods to quantify the composition, fragmentatiod complementation of
underwater riverscapes for focal stream fish sggeaial (ii) their ability to detect the
effects of flow variability and human alteratioi$iey were calculated for the resource
habitats of two threatened cyprinids speckas Ifus barbus andChondrostoma nasus),

affected by habitat destruction and flow regulatiortwo reaches of the River Seine.

Materiel and methods

Sudy area

The 8" order (Strahler, 1957) alluvial floodplain “La B#&®” belongs to the Seine River
at 100 km upstream from Paris (Fig. 1 A). Origipaill was a complex floodplain
exhibiting a meandering channel type with many eated backwaters created by the
mobility of the minor bed. The lower part of thisddplain has been drastically
modified and channelized for navigation since #eosd half of the 1®century. Our
study was conducted on two reaches of this floodpé&ach limited upstream and
downstream by navigation weirs. The 12 km-lengtlii@al reach (AR) resulted from
re-sectioning the meandering channel followed laifteation in the 1970’s. Artificial
water bodies connected with the main channel aradd by cut-off meanders and
abandoned gravel-pits (Fig. 1 D). The 22 km-lengitural reach (NR) is situated

30 km upstream from the artificial reach. It présdew engineering modifications
because it was bypassed with a shipping canal. Matyral backwaters are available
along the river course but their connection tortteen channel depends on discharge

(Fig. 1 B-C).
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The habitat requirements of the focal species

In rivers affected by habitat destruction and fleagulation, the common barbel
(Barbus barbus) and the naseChondrostoma nasus) are on decline, especially due to
insufficient spawning and nursery habitats (Mar888; Baras et al., 1990; Freyhof,
1997; Maier, 1997). These two rheophilic cyprinicge both the main channel and
lateral backwaters showing a complex life cyclenvabmplementation between
different patches of resource habitat. The juveniethe two species show similar diel
dynamics of habitat use during the first year, ggiomplementary backwaters and
neighboring shallow riffles of the main channelqd&hoff et al., 1996; Keckeis et al.,
1997; Baras et al., 1999). Older fishes of botlcgseshow diel activity patterns
correlated with the shift between (i) resting habduring the day and feeding habitats
at dusk and dawn for the barbel (Baras, 1995; Ba@®&7) and (ii) resting habitat
during the night and feeding throughout the dayttiernase (Huber et al., 1997). The
distances between these two complementary habdagsrom 25-60 m to 200-350 m
(Baras, 1992; Huber et al., 1998). The residenea aray contain several daily activity
areas and varies from 200-600 m to 2.4-8 km fdreswith a length of about 35-50 cm
depending on the season (Baras, 1997; Huber &198i8; Ovidio et al., 2002).
Spawning migrations, ranging from 2-6 km mainlyjstream direction, connect daily

activity areas to spawning habitat during the rdpotive period (Lucas et al., 1996).
River scape mapping using a Gl S-based approach

Two maps of the NR have been made for dischargessponding to the median
(70 nt/s) and the dry five-yearly flows (38%m) covering the spawning period (April-
June, gauging station of Pont-sur-Seine, 1979-138&)itat variables were mapped

during a 6 days period in June 2001 in which tbe/fvaries between 65-73°fs.
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Channel features and lateral backwaters connecttte tmain channel were located to
one meter accuracy with Trimble Pathfinder ProXRES@&quipment. Channel features,
such as the bank type (steep: slope > 45°; belape s 45°) and its bottom substrate,
depth < 1m, water velocities, woody debris, presesfaiparian cover, and islands were
located or delineated using points, lines or pohgand exported in a GIS format. The
changing habitat variables were modified for a lisge of 38 rffs using additional
data. Channel boundaries, depth <1m and laterainaders were modified using both
field data (1996) and digital orthophotographs (2Cévailable at this discharge.
Measurement of water velocities at 3&srwere added during a field survey in 2004.
One map of the artificial reach has been made tiseharge around 80%s (gauging
station of Bazoches-les-Bray). For this reach, tadlviariables were mapped during a
4 days period in June 2001 and a 3 days perioemegber 2001 in which the flow
varied between 63-97 #s. This flow range has few consequences on floadess
because the channel is embanked and the watecsymfafile is maintained for
navigation. Few variations in the localisation abitat variables were observed
between 1996 and 2004 allowing their complemeniagyfor creating of the resource
habitat maps.We used the GIS package Arcinfo®diestach habitat variable on
independent layers and manage data set. The GdSayatrs were combined according
to species habitat preferences in order to cretisxeht resource habitat maps (Le
Pichon et al., 2006). Whereas the maps of restagtdt have required the intersection
of six GIS layers, the maps of feeding and spawhgigtats have required three and
four GIS layers respectively (Table 1). The intetsm of the various layers has
delineated the patches of each resource habitatvhegh are analysed with different

spatial analysis methods.
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Soatial organization metrics

We have employed two methods to measure the baabgonnectivity. Initially, we
have used landscape metrics to quantify composanehconfiguration of patches of
resource habitat, then we have tested a metho@dpodaily activities patches. Spatial
analysis of 2-D resource habitat maps was made asiaster data structure. A 1-meter
pixel size was chosen to preserve the sharpnessocamectedness of the initial vector
data structures especially with narrow resting taébisuch as shelters (woody debris or
rooted bank). In order to compute the orientecadist between habitats along the river
course (upstream and downstream), we have useetHis[isIS program:

ANAQUALAND (Le Pichon et al., 2006)(Le Pichon, et al., 200Gntegrated the
geometry of the river in the distance between tixelp or patches and handled large
amount of data composed of few informative pixél o), through sparse formalism

(Saad et al., 1999).

Composition and fragmentation metrics

For river features and patches of resource habitatiotal and median areas, the
number of patches were calculated. We calculatedntbdian because it is a better
measure than the mean for highly skewed distribsti@ach backwater and patch of
resource habitat was located in the reach by stsdce between the upstream edge of
the patch and the upstream weir. The fragmentati@ach resource habitat was
evaluated with the median nearest-neighbor distandea modified proximity index

(Le Pichon et al., 2006). The nearest-neighboradist for a patch of resource habitat
was calculated as the edge-to-edge distance dbiengrD river course between a patch
and its nearest upstream neighbor. We hypothesidomparisons between the three

riverscapes were possible because extent andgjeaimre similar (Hargis et al., 1998).
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We used the proximity index Px (Equation 1), wheweas the number of feeding
patches whose edges were within a search distance ofatuh f;, Area(fs) was the

area of patch;Fand Os the distance between patchand F.

_ 0. Area(Fis)
P =y
x (Fi/F) Szzl 0s)

1)

The search distance varied from 1 to 2 000 m tiothesproximity index at the scale of
daily activities area, home range size and spawmiggation. A search distance of

60 m meant that all the patches located within G@pstream of the upstream edge of
the focal patch and 60 m downstream of the dowastredge of the focal patch are
taken into account. The search distance is an atil@apto underwater environments of
the search radius used in terrestrial landscapehyfethesis that comparisons between
the three riverscapes are possible when the sdatamce is the same as for the search
radius (Hargis et al., 1998). This dimensionleskeinincreases as patches of the

corresponding resource habitat become less iscdatgdhe resource habitat becomes

less fragmented in distribution (Gustafson et1194).
Habitat complementation

We used two methods to evaluate the habitat comgaieation and tested them with the
complementation between feeding and resting habitdte proximity of resting habitat
from each patch of feeding habitat was evaluated svimodified proximity index

Px (F/R) (Equation 2), where is the number of resting patchethe edges of which

are within a search distance of the patgiAFea(Rs) is the area of patchifand Os the
distance between patchsRnd F. According to the inferior range of movement
distances observed in the literature, we selettedé¢arch distance of 60 m to calculate

the proximity of the resting habitat from each pad€ feeding habitat. It may allow the
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detection of isolated patch of feeding habitat fithimse which are among a complex of

patches of resting habitat.

_ 1 Area(Rjs)
P =y —= 7
x (Fi/R) Szzl Os) 2)

Global maps of complementation patches are propiosaddition to the previous
metric. We applied a moving-window method deriveshf image processing,
characterising the landscape structure in a squairedbw around each pixel
(Schermann et al., 2002). In practice, a spat@xns computed in a squared window
and its value is affected to the central pixel. Wiedow is moved systematically in all
pixels of the river and a new map of the spatideinis produced. Different spatial
indexes, such as proportion, richness, diversityederogeneity, could be computed
using the @LOE software developed Baudry et al., 2005). We calculated the
proportion of feeding (or resting) habitats usingiadow size of 120 m (60 m from the
central pixel). Complementation areas were deflmedt least 288 mz2 of feeding habitat
and 144 mz2 of resting habitat; these thresholdsgoeased on expert advice. These
thresholds were converted in percentage accorditigetwindow size and
complementation map was created by overlayingdbdihg habitat proportion from

2 % and the resting habitat proportion from 1 % Rliehon et al., 2006).

Satistical analysis

Composition and isolation metrics between reachee wompared by the Wilcoxon
Rank-Sum (Mann-Whitney) Test for two independemgas using a pairwise
procedure (R-packages). We calculated pairwise eosgns between habitats and
reaches with corrections for multiple testing using adjustment methods of Benjamini
and Yekutieli 2001, based on the false discovets. fEhe null hypothesis that the two

distributions were the same was rejected at p-val0€5.

10
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Results

River scape structure

The quantification of riverscape features: floodiplahannel, natural backwaters and
artificial water bodies provided an estimationloé telative importance of lotiersus
lentic habitats. The floodplain length and chawielth of the two reaches were quite
similar, however the channel length of the art#ficeach was half the length of the
natural reach (12 km and 22 km respectively) emplmasthe rectification of the

former (Fig. 1). The total channel area in the ratteach represented the main part of
the flooded area, from 88.5 % to 95.7 % accordindischarge, while it represented
only 44.7 % of the flooded area in the artificiehch (Table 2). The percent cover of
backwaters increased with increasing discharge #@®6 to 11.5 % of flooded area;
mainly due to a doubling of the number of connettackwaters (Table 2). The ratio
between backwater areas at the two dischargeslumadkethat all new connected
backwaters at 70 #s (backwaters with a permanence of 0 %) are obsesver the
entire reach while backwaters with a permanend®06f% are in the downstream part
of the reach (Fig. 2). In the artificial reach, am@bodies represented the main part of the
flooded area and were dominated by large gravelgmt cut-off meanders as indicated
by a very high median area compared to the medema natural backwaters (Table
2). The results pointed out the shifting naturéhefnatural reach with a varying number
of connected backwaters according to dischargetentbntic nature of the artificial

reach with large artificial water bodies.
Resour ce habitats

Because feeding and spawning habitats of the bartakethe nase are located in the

main channel, we calculated their total area ic@aiage of the channel area (Table 2).

11
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The total area of feeding habitat ranged from 2. %he AR to 10.7 % and 17.5 % in
the NR with the higher percentage at 33siTable 2). The lower total area in the AR
was a consequence of both a reduction of areagm{phvalue<0.01, Table 2) and a
low patch number (25). In the NR, the lower peragatat 70 rfis was attributed to a
lower number of patches (58 against 85) while patetas were not significantly
different (Table 2). The fragmentation, evaluatethwhe nearest-upstream neighbor
distance, indicated a difference between the twoldirges (p<0.05, Table 2) while no
difference appears for the AR. On the contrarygbaution of mean proximity indexes
with increasing search distance shown that feeldaigtats in the AR reached a low sill,
indicating a higher fragmentation (Fig. 3).

The total area of spawning habitat ranged fronf2 #h the AR t0 6.6 % and 11.5 % in
the NR with the higher percentage at 38gfirable 2). For this habitat, we observed
similar composition metrics as in the feeding hettéixcept for a lower number of
patches at 70 ffsin the NR (24), equal to the number in the AR.His tischarge, the
mean proximity index curve revealed a fragmentasiomlar to the one observed in the
AR (Fig. 3).

The resting habitat ranged from 5.9 % in the ARQEB % and 14 % in the NR with the
higher percentage at 70*fs(Table 2). The composition of this habitat wasedight

from the other resource habitats in the AR withgheatest patch number, around 200,
and the lowest patch areas (p< 0.05, Table 2) higieest sills of the mean proximity
index curves were reached for this habitat indigpti low degree of fragmentation (Fig.

3).

Complementary feeding and resting habitats

The proximity of resting habitat from the patché$eading habitat along the river

course underlined the longitudinal variability la¢ thabitat patch scale (Fig. 4). Many

12
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gaps in the longitudinal sequencing of the proxrimtdex are observed in the AR and
in a lower proportion in the NR at 70°%s. The absence of feeding habitat areas,
especially in the AR, explained many of these galpiée others were related to feeding
habitat patches isolated from a complex of redtiaigitat patches (Fig. 4). In the NR at
70 nt/s, it was noticeable that many large feeding laaipiatches were located in the
downstream part of the reach (long distances torego® weir) while high proximity
indexes were mostly located in the upstream pattie@feach (small distances to
upstream weir).

The moving window analysis allowed a delimitatidrdaily activities patches in which
complementation may occur between both feedingesiihg habitats (Fig. 1). We
identified differences between the three riverssdpemost of the composition metrics
calculated on the complementation maps (Table I3}.&stimates of total
complementation area increased from 9.0 % of thedftd area in the AR to 46.6 % in
the NR at 38 riis. These differences were both related to a lonber of 11
complementation patches in the AR compared to 4pa4éhes in the NR, and a lower
median patch area (p<0.01, Table 3). In the AR)daaps were observed in the re-
sectioning part of the reach (Fig. 1 D). The flductuations in the NR influenced the

number, the sequencing and extend of the complatiemtpatches (Fig. 1 B-C).
Discussion

The relevance of tested metrics

The composition and configuration metrics at halsitale and habitat patch scale
underlined different aspects of the spatial orgation of the habitats. The total area (in
%) provides an identification of the relative abande of each resource habitat. The

lowest were the nursery in the natural reach an38, spawning habitat in the natural

13
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reach at 70 ffsand feeding and spawning habitats in the artifigach. Additional
information would be required to identify the ardl resource habitat, especially
minimum resource habitat-amount and the ratio betwesource habitats that are
necessary to sustain an individual, a shoal ompallation. The total area of each
resource habitat in each riverscape was alwaysr @& of flooded area and the sum
of the three resource habitats from 10 to 40 %.ntywpercent is a threshold below
which the habitat configuration of the breedingitettplays an important role in
explaining population size and persistence (Fali®§8). In particular, the existence of
aggregated resources may compensate negativesaffdtabitat loss by reducing the
dispersal mortality (Flather et al., 2002).

The number of patches associated with the medemarpatches provided an
evaluation of the fragmentation for the differernerscapes. A careful interpretation
was necessary due to the linear shape of the capesand because a habitat patch can
not be larger than the width of the channel ontlager bodies. A high number of
relatively small patches as in the case of redtadgjtat is not an indication of a
fragmented habitat because this habitat is esdigrgiamall (log jam) and thin habitat
(channel bank). This and the fact that habitatiphtmundaries could be fuzzy explained
why we did not select any shape metrics. Neardagtiher distance allowed a
comparison between different discharges in therabtaach, while it is not
discriminant in the highly fragmented artificiab@h. This is in accordance with
observations on simulated landscapes for whicméagest-neighbor distance is useful
in differentiating inter-patch distances when fragtation is low (Hargis et al., 1998).
The nearest-neighbor distance is a simple distargtac that does not account for the
amount of habitat patches within the neighborhawtl @nsiders only one neighboring

patch. For these reasons it is a less relevanighoeaf the immigration rate, condition

14
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for a relevant metric of isolation (Bender et 2003). The mean proximity index
detected the degree of fragmentation of each resdwabitat, especially in the artificial
reach, because it is a distance-weighted area-lmaseit, biologically more realistic as
it considers areas which are potential sourcesspiedsers (Bender et al., 2003). The
longitudinal distribution of each proximity index iesting habitats from feeding
habitats emphasized the variability of the indea provided a visual identification of
the relative value of each feeding patch and p@iecdmplementation gaps (Fig. 1).
The notion of “gap” was relative and linked to tfesen threshold value of proximity
under which we hypothesized that the resting habi¢e too far and in too low
quantity. The proximity index of resting habitatsrh feeding habitat provided a value
for each existing feeding habitat patch while thenplementation map provided the
representation of a different scale correspondinggily activity areas. In addition, this
map integrated both the quantities of habitatsthadlistance between them while the
proximity index did not take into account the quignf focal patches. The
visualization of the extension of areas and gapsinfarmative about the configuration

at the reach scale.

Soatial habitat patterns in a human-impacted reach

In highly degraded reaches in which re-sectionihthe meandering channel,
embankment and flow regulation occurred simultasgoumost experts would
conclude to a quasi absence of potential habitatsuich rheophilic cyprinids.
However, the use of metrics to quantify this lovigrial and assess the composition
and configuration of the remaining habitats wasvaht for several reasons. First,
composition metrics determined how much lower tlea@f remaining habitats was
compared to a natural channel of the same geomlogibal type. Second, which

habitat, crucial for the life cycle, was the lealstindant. All the human impacts leading
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to a restricted, fragmented or unreachable chatewkased the potentiality for lotic
habitats of rheophilic species which become rarth@atened (Aarts et al., 2004). It
was particularly evident in the La Bassée floodplaith feeding and spawning habitats
representing 2.4-2.6 % of channel area in thei@difreach compared to 6.6-17.5 % in
the natural reach. The disequilibrium between latid lentic habitat in the artificial
reach was noticeable through the over-representafiman-made water bodies with
55 % of the flooded area when it was only 5-11 ¥nfatural backwaters in the natural
reach. A consequence for these species was thdragyhentation of lotic habitats

revealed both by the proximity index and the comm@etation area map.

Flow dependant variability of habitat pattern

Each resource habitat varied markedly between low §38 n¥/s) and median flow

(70 nt/s). Lotic habitats (feeding and spawning habitmisjeased with decreasing flow
as opposed to lentic habitats (resting habitatramdery habitat located in backwaters)
which decreased with decreasing flow. At mediawflmany shallow areas (< 1 m)
disappeared because of the steepness of the Hdréksce, feeding and spawning
habitat areas decreased. This was not intuitivénbatcordance with the observation of
(Tiffan et al., 2002) for a lotic habitat, the ne@y habitat of subyearling fall Chinook
salmon, on a large river (700 m width) that inceshas flows decreased. Conversely, in
first and second-order streams (1-5 m width) thereese of flow reduces total riffle
area (Herger et al., 1996; Hilderbrand et al., 1@®9nodifies the juxtaposition of high
quality foraging location for stream salmonids (Gowvet al., 2002). The low number
and area of nursery habitat with low flow resultiemm a lower hydraulic connectivity

of these lateral waterbodies due to river levaitilations(Amoros et al., 2002). The

evolution with discharge of a particular resourebitat is not easy to predict because
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each habitat is a combination of different variabModelling approaches to map depth
and current velocities exist but are mainly restddo small scales (16n) (Freeman et
al., 2001) even if the use of laser telemetry (paubiric LIDAR) allowed recent large-
scale studies (f@n) (Tiffan et al., 2002). These results cautiongdi@st comparing
fish sampling data from different flows or seasbasause of varying habitat
availability in quantity and spatial location. Teanal resource habitat use and flow
variability are essential to understand fish dusttion. Typically, these two cyprinids
seek spawning habitat in April-June, young-of-tleatrygrow in nursery habitat until
September while adults feed in complementationsairean spring to autumn. In that
case, dry years (38¥sfrom spring to autumn) could enhance spawning éstricted
the recruitment. Schrank and Rahel (2004) showaththcause downstream post-
spawning migration of a salmonid occurred during fiows, some fish have been
trapped in a dead-end canal and died there. Thierlines the crucial role of studying

resource habitat connectivity at different flowgétation to the seasonal movements.

Management implications

As it is often impossible to restore even a paratiral fluvial dynamic in highly
managed rivers, physical rehabilitation designsnaeded. To be effective in increasing
fish abundance and diversity, their appropriatdigpl@cations are required especially

in degraded reaches (Pretty et al., 2003). Theanm# quantify ecological integrity of
rivers and allowing comparisons between differardgrscape configuration or

restoration strategies are essential to accurassgss the success of these rehabilitation
designs (Ward et al., 2002). The two proximity et at the habitat patch scale

provide an estimation of the relative value of hita patch. The identification of

habitat patches of great value contributes torggfireservation priorities, while

identifying low value habitats helps set restomajpoiorities of their spatial context.

17



10

15

20

25

18

A low level of resource habitat complementation liegplonger distance movements
that could increase mortality risk due to predatomigh energy expenses. Managers
could benefit the knowledge of proposed complentemtanaps to design accurate
policies that improve resource habitat compleme@naind increase the local
population size (Schrank et al., 2004l these spatial analysis methods could be used
to simulate different scenarios of restoration. Thesequences of the addition of a
habitat patch at a specific location could be gtiadtthrough the proximity index to
see if it reduces fragmentation or with the comm@atation map to see the effect of this
local restoration on the whole reach. If differeanfiguration options exist for habitat
restoration, population viability analysis may besaful tool for ranking the different
options. Especially to better understand how tlaialconfiguration of restored areas
and their size will affect the rate of recolonipatiand viability of local populations

(Bond et al., 2003).

Conclusion and per spectives

We have shown that classical landscape ecologyigsedind spatial analysis methods
allowed (i) the detection of different structur@sunderwater riverscapes in space and
time and (ii) the quantification of habitat alteoat in an artificial reach compared to a
natural reach of the same floodplain. Stream edsto@nd managers can benefit from
the evaluation of impacts of habitat alteration @ulation in human-impacted rivers
which provided suggestions for appropriate spabalfigurations of restored elements.
To apply these metrics to other species, the krogdeof resource habitats and the
range of movements between them are required. $paties studies should underline
the possible interactions between resource habifatifferent species. Especially, it

would permit to assess whether habitat restordtiora species at a specific location
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might destroy another species crucial patch of wmeso habitat. Potential resource
habitat mapping should also be useful to optimae@ing design and estimate the
abundance of rare or threatened species (Toep#tr, @000). The ecological relevance
of the methods to describe fish distribution oughibe tested. Some preliminary results
have shown that the proximity index was correlatgith nase presence (Le Pichon et
al., unpublished data).

A general application of these methods to riveid streams also require underwater
high resolution data over large spatial scalesfandifferent water levels. Riverscape
mapping could be difficult depending on the deiinge and the transparency of water.
A combination of field mapping and remote sensiatadnust be adapted according to
the constraints of the river and the labor and@ment costs. As field mapping of depth
in large rivers with deep and turbid water is tioomsuming, laser telemetry
(bathymetric LIDAR) could be used for the bathymett a resolution of one metre but
it is costly and not available in Europe (MerteB02). In river systems for which patch
exhibits high turnover rates (Ward et al., 200Rgnscape mapping, especially
bathymetry should be in accordance with the testedbgical process and the
requirement of the species. Despite these remapriagfical challenges, the GIS-based
riverscape approach and metrics is a flexible fraork for the study of the influence of

habitat patterns on the spatial distribution oéain fishes.
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Table 1.
GIS layers in vector data structure (polygons) iRgst Feeding Spawning
Current velocit§7: selected classes V1, Vo, V3 V3,Va V3,V4,Vs
Channel, cut-off meander, gravel-pit sand, gravel, ravel sand/aravel
depth <1mselected bottom substrate sand/gravel 9 ’ g

. sand, gravel
Banks of channel, cut-off meander, gravel-pit ’ '
depth <1m, slope<458elected bottom substrate block sand/gravel, block, - gravel, sand/gravel

sand/gravel

Banks of channel, cut-off meander, gravel-pit block ravel sand/aravel
depth <1m, slope>458elected bottom substrate 9 ' 9
Woody debris and Log jam all
Riparian cover: roots as shelters 2mwide

Natural water bodies connected to main channel all

& Current velocity in 5 classes.
V1. no current velocity;

V,: V<0.2 m/s;

V3. 0.2 m/s <V<0.5 m/s;

V4 0.5 m/s <V<1 m/s;

Vs V>1 m/s
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Median
Features Total area Median Number nearest
. Total area ;
Riverscape and resource (m2) 1 (% channel area) Area of neighbor
habitat *(%floodedarea) (m2)  patches distance
(m)
Channel 1295360 95.7 - - -
Backwaters 58 290 4.3 795 29 -
Natural
reach Resting habitat 140616 10.3 170° 187 311
38 nt/s
Feeding habitat 226620 17.5 1023% 85 74°
Spawning habitat 149 159 11.5 9942 50 98°
Channel 1296260 88.5 : - :
Backwaters 168 347 11.5 890 66 -
Natural
reach Resting habitat 204 022 14.0° 176° 193 37"
70 /s
Feeding habitat 138846  10.7 1114 58  151°
Spawning habitat 85 416 6.6" 1 490° 24 3717
Channel 875080 44.7 - - -
waler bodies 4 nan120 558 44163 20 i
Artificial  &" ackwaters
reach Resting habitat 116 618 5.9 4° 209  76%°
80 nt/s
Feeding habitat 22640 2.6 240" 25 133
Spawning habitat 20 727 2.4 209° 25 143
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Table 3

Complementation patch Natural reach Natural reach  Atrtificial reach
characteristic 38 nt/s 70 nt/s 80 nt/s
Total patch arean?) 630 494 530 177 175 315
Total patch area

(% flooded area) 46.6 36.2 9.0
Median patch area 9121 11 178 2 151°
Number of patches 48 40 11
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Riverscape complementation and supplementation infences the

distribution of three riverine fishes in the SeineRiver.
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Abstract

The structure of all resource habitats requiredndua riverine fish life cycle is

naturally patchy. Thus, there is a need to invastighe key issue of the
complementation and supplementation of resourcedtdbr the effective management
and restoration of river habitat for fish. We chtsstudy three species, the common
barbel Barbus barbus), the naseGhondrostoma nasus) and the dacd_euciscus

leuciscus) because their lotic habitats are severely degrddggmented or unreachable.
For these species, we have used literature-basehamapping to test our hypothesis
about the existence and importance of habitat cem@htation and supplementation in
explaining fish distribution. On a natural reaclttué River Seine, a spatially continuous
18 km-long survey, focusing on patches of feedialjitat, was designed to acquire data
from 538 sampling units of fish data, half at dengiand half at dawn/dusk.
Explanatory models were developed using Generalizgzhr Model (GLM) in order to
reveal the relative importance of variables desagibhe spatial structure of habitats
compared to local physical variables.

The abundance of fish was correlated with patchessource habitat and larger
abundance was observed in the patches of feedbitahduring the active period of
these species: dawn and dusk. The longitudina¢pesttof fish distribution were
observed for nase and barbel aggregating in tighheuring patches of feeding habitat.
The presence of nase and dace was associatedeigtibouring patches of feeding and
resting habitats. Local abundance of nase and mres# barbel were greater close to
spawning habitats. The models were more accuratbdéahree species when both
physical and spatial variables were included.

The mapping of resource habitat was helpful ingleésg a sampling strategy adapted

to species with a low abundance and provided seffidata to study the influence of
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the spatial structure of resource habitats ondistribution. The two-step modelling
approach emphasized the relevant variables exptathie presence and abundance of
fish. Such information is of great importance tmptizing management policies for the
conservation of these species. In particular, rastm schemes to improve the
complementation and supplementation of resourcedtalzould increase the size of
local fish populations.

Keywords: habitat pattern, patchiness, landscape ecoldggars fish, patch isolation,

nase, barbel, dace.
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Introduction

The resource habitats of many riverine fishes aaturally patchy, because each
developmental stage of a fish (larvae, juvenilajiddequires different elements of the
shifting mosaic of a river for daily or seasonatiaties (feeding, resting, spawning)
(Baras, 1997; Huber & Kirchhofer, 1998). In humarpacted riverine ecosystems, the
longitudinal fragmentation by building dams and efat fragmentation by

channelization and embankments increase the fraigiam of the resource habitats of

many species of fish (Schiemer & Spindler, 198rBleet al., 2002).

River management involves the conservation and biktagion of these resource
habitats and the restoration of the river continu{@uohiemer & Waidbacher, 1992).
Although the importance of landscape-scale conservais well recognised in
terrestrial ecology, the development of such a memeent approach is quite recent for
riverine ecosystems (Fausch et al., 2002; RaberSova, 2002). Such a need has
emerged from observations of: (i) the increasingnber of threatened fish species,
which highlights the need for research on poputatigersistence, and (ii) the
ineffectiveness of some small-scale (100-1000 mysiphl rehabilitation designs
(Pretty et al., 2003). Actually, population persigte is influenced by: (i) the total area
of the various resource habitats needed by anithetiV and a viable population, and (ii)
the movement and migration behaviour of individual®e ineffectiveness of the
rehabilitation of one habitat may be a consequerdts isolation from other resource

habitats or from a source of potential colonisérefty et al., 2003).
Spatial habitat relationships may be important tfug persistence of populations in
dynamic landscapes (Dunning, Danielson & Pullianf92). Particularly, the

complementation or supplementation of resource taibican be critical to fish
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population dynamics (Schlosser, 1995). Complemiemtaiccurs when a species needs
to move between two or more non-substitutable mesoliabitats, and supplementation,
when it needs to move between the substitutabhpatof one type of resource habitat.
The concepts of complementation and supplementiitgme been used to explain the
habitat use, movements and densities of some Specieterrestrial ecosystems,
especially frogs, large herbivores, and butterfliPepe, Fahrig & Merriam, 2000;
Choquenot & Ruscoe, 2003; Ouin et al., 2004).\ers, spatial relationships of various
resource habitats are becoming increasingly impgrtaut the term complementation is
not widely used. Kocik & Ferreri (1998) improvedethunderstanding of juvenile
Atlantic salmon production by mapping the interspmr of spawning and rearing
habitats.

Among threatened species, some rheophilic cyprin&le become rare in European
rivers with the degradation, fragmentation or itolaof their lotic habitats enhanced

by habitat destruction and flow regulation (Penc&akruk, 2000). The common barbel
(Barbus barbus), the nase@hondrostoma nasus) and the dace_guciscus leuciscus) are

in decline in abundance in human-impacted rivespeeially because of the insufficient
and unreachable spawning and nursery habitats (M#187; Boét et al., 1999; Penczak
& Kruk, 2000). These species move daily betweeir thasery or resting habitats and
feeding habitats. Moreover, during the reproducpenod, the spawning migration
allows adults to reach spawning habitat (Baras71@%ugh & Ladle, 1997; Keckeis et
al., 1997; Huber & Kirchhofer, 1998; Bischoff & Fteof, 1999). Daily activity
movements range from 60-500 m (Baras, 1997; Cléughdle, 1997; Huber &
Kirchhofer, 1998), and the distance covered dutiegspawning migration is usually

from 2 to 6 km (Lucas & Batley, 1996; Huber & Kitobfer, 1998). Because these
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species need to perform such movements in ordartplete their life cycle, it is
important to analyze their response to the spstiiatture of all their resource habitats.
To design accurate rehabilitation schemes, a gowterstanding is required of the
effects of the pattern of their habitats on the ytatoons (Brennan et al., 2002). A
review of the literature shows that there are f@arational methods for quantifying the
spatial structure of aquatic resource habitats, ttuenultiple methodological and
practical challenges unique to the underwater enmient. Also, for species with a low
abundance, collecting individuals is difficult, &sidentifying their use of resource
habitat. The mapping of resource habitat basedulnighed data and spatial analysis
methods has been proposed to quantify the spattedrps of stream fish habitats and
processes depending on their movement at nestéek dpatches of resource habitat,
areas for daily activities, areas for sub-populdtigLe Pichon et al., 2006). The
usefulness of these resources habitat maps ismizealy(i) for sampling design for rare
species (Toepfer, Fisher & Warde, 2000); (ii) tosadée the patterns of species
occupation in metapopulation studies (Rieman & umh2000); and (iii) to help make
management decisions in order to preserve areasofirce habitats and networks that
facilitate natural recolonization (Dunham & Riemd®99). Since feeding habitat is a
key resource for species, designing a samplindestyabased on the feeding habitat
map may be relevant to model species distributitusfiton, 2004).

In this paper, we test three hypothesis aboutrtipoitance of the complementation and
supplementation of resource habitat in explainisg #listribution in riverscape: (i) the
abundance of species is higher in patches of pateieeding habitat than in other
habitats; (ii) not all patches of feeding habiteg accupied at any one sampling time

and a spatial aggregation in neighbouring patcloeesirs, and (iii) the presence and
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abundance in a patch of resource habitat are affday both local physical variables
and variables of spatial structure.

This is done by conducting a “focal patch study?,which the response variable is
measured in several focal patches, which are Iddatéheir spatial context (Brennan et
al.,, 2002). To infer about these spatial habitafati@nships influencing local
populations, the range of our study is larger e of species home ranges (including

the spawning migration).

Methods

Sudy area and mapping of resource habitat

The 5" order (Strahler, 1957) alluvial floodplain “La B&®” belongs to the Seine river
100 km upstream from Paris (Fig. 1, a). On the dfgain, which is dominated by
agriculture, a 50 m-wide meandering reach delimibgdnavigation weirs has few
engineering modifications because it was bypassédl @& shipping canal. Many
backwaters are found along the river but their estion to the main channel depends
on the discharge. Habitat mapping was conductdtlignreach for the dry five-yearly
discharge (38 fifs, gauging station of Pont-sur-Seine) using aalpbsitioning system
(GPS, Trimble Pathfinder ProXRS) (Fig. 1, b-6)S—based resource habitat maps were
obtained for feeding, resting/refuge and spawnirapitat following the method

described in (Le Pichon et al, 2006).

Fish sampling and physical habitat description
We used the feeding habitat map for a discharg@8ed0 ni/s to design a spatially
continuous and nested sampling scheme. We usetkeetmoéishing sampling method,

based on a large number of small SU (15 m?). Tiaistibnal and systematic sampling
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method allowed us to decipher the spatial strusttoeaggregated population (Persat &
Copp, 1990).

We collected data for 538 sampling units (SU) ledah different habitats, including 48
patches of feeding habitat in the 18 km-long stselgtion (Fig. 1, b). As electrofishing
efficiency in non-wadeable water decreases withieimsing depth (Copp, 1989), the
sampling units were distributed both in patche$eefling habitat and in other habitats
along the shoreline in water depth < 1 m. Withicheéeeding habitat patch, we chose
the number of SU as a compromise between their ardashoreline length (Persat &
Copp, 1990). We sampled during low flow periodsl| ater the spawning period when
adult fishes are expected to reside in areas withlde feeding habitats and accessible
resting habitats (Baras, 1997). Fishes were celieéor each of the 538 SU by a 5-
person crew during a 9-day survey in the autum@Qdf4 (discharge around 40's)
during the day and at dawn and dusk (sampling begenhour before sunrise and
sunset and lasted for two hours). We have usednarger-powered electroshoker
(Heron DC, 300-330V, 2-3A) for electrofishing orbaat. For each sampling unit, a 4-
m pole with a 30-cm anode ring was immersed orwhrinto the water in order to
shock fish. We collected stunned fishes with a-fimesh dip net, identified them,
quickly measured their total lengths and returrre to the water. Young-of-the-year
fishes (0+) were distinguished from other ones{>dalled “adult” to simplify) by the
length-frequency distributions or reference litarat We retained the following
thresholds as maximum size for 0+: barbel < 65 masg < 70 mm and dace < 80 mm.
Each SU was located using a GPS with a one-meterracy and we measured four
physical variables. Current velocity at a depth26fcm (flow meter) and total water
depth were measured once, and dominant bottom ratuost presence of woody

shelters were estimated visually (Table 1).
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Soatial metrics

In addition to the physical habitat description, e tested the effect of the spatial
structure around the SU on the presence and abocadd@rfishes. We used
fragmentation and spatial organisation metricsvatgcales: SU scale and patch of
feeding habitat scale (Table 1). At the sampling sicale, we calculated the distance
from each SU to the nearest resting habitat patdit@the nearest spawning habitat
patch and their position along the reach definetth@slistance to upstream weir (Fig. 2,
a). The proportion of resting habitat in a 120quaged window centred on each SU
was calculated using CHLOE 3.0, a software for ipldtscale analysis (Baudry,
Boussard & Schermann, 2005) (Fig. 2 a). The prayimdex to resting habitat was
calculated at the SU scale using the formula ind al{Fig. 2, a). At the scale of
patches of feeding habitat, their area and theiprioxindexes to feeding or resting
habitats were calculated (Fig. 2, b). This areatadistance-weighted metric increases
as patches become less isolated and indicates @leonf neighbouring patches
(Gustafson & Parker, 1994); and it can reflectgbgential sources of dispersers that are
proximate to the patch (Bender, Tischendorf & Fg2D03). The search distance
should reflect the dispersal capacity of the organ{Brennan et al., 2002) and as
previously mentioned, we have chosen 60 m as themal distance when considering
movement capacities at the daily scale. The dist&witowing the river required in

these spatial metrics were calculated using the @NALAND software as detailed by

Le Pichon et al. (2006).

Satistical analysis

We tested the hypothesis that species prefergntiakt the patches of feeding habitat
against the null hypothesis that there is no diffiee in abundance between feeding

habitat and other habitats. All the SU were categdraccording to their habitat type
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and the sampling period. We used the Wilcoxon Ramikt (Mann-Whitney) Test for
two independent samples, the null hypothesis thattwo distributions were the same
was rejected at p-value< 0.05.

The second and third hypotheses were tested usegjrécted part of the SU data set:
183 SU located in the patches of feeding habitapéed at dawn and dusk. The second
hypothesis about the spatial aggregation of thegoree data in neighbouring patches of
feeding habitat was analysed with non-parametstfte multiple groups (MG)

(O'Brien, 1976). For each species, the 48 patchiseding habitat were ranked
according to the longitudinal gradient of the reaaid presence/absence in the patch
was converted in a 0/1 serie. The variance estinudtie length of O series between
two 1s, was calculated for each serie as,M@Ve verified the existence of the
presence of aggregations using a permutation $éstaing MGim. The frequency (f)

of MGsinm higher than MG@,swas calculated. The null hypothesis that the presen

aggregations were randomly distributed was rejeatddc 0.1.

We tested the third hypothesis about the relatiyeoirtance of physical and spatial
variables in explaining fish distribution using engralized linear model (GLM),
because they can deal with several families of gidiby distributions for the data
(Venables & Dichmont, 2004). Data collected ondbandance of organisms,
especially on fish species with a low abundanaepéen zero inflated. In this case,
several approaches were used: removing zeros,imgnoero inflation or equilibrating
zeros and non-zeros. An alternative solution waaddel species distribution in two
steps: (i) the presence and absence of a spdgi¢ise (@bundance, conditional on the
organisms being present (Barry & Welsh, 2002). file step approach has a number
of advantages, especially the choice of varioushipations of statistical distribution of

the data for the two steps. It allows the deteatibtine pattern of presence /absence of a

10
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species independently of the pattern of abundaftoese models have already been
used in aquatic environments to model salmon feednd growth (Rand, 2002), and

the distribution of blue crab in winter (JensenQ2)0

We modelled the probability of presence using aimial distribution of the data and a
logit link function. Then, we modelled the abundanmonditional on the response being
greater than zero, using a negative binomial thgtion of the data and a log link
function. This family of distributions seemed apate in relation to the observed
distribution of the abundance data and, in the chsggregated data, it is better-suited
than a Poisson distribution (Welsh et al., 1996¢. &/aluated three sets of statistical
models of the presence and abundance of speqipéry8ical variables, (ii) spatial
variables and (iii) all variables. For each setarfiables, we performed a stepwise
procedure that automatically adds and removeshlasaising the Akaike’s

Information Criterion (AIC). AIC forms the basis wiformation-theoretic approaches
that identifies the most parsimonious model froseaof models because it includes a
penalty for adding a new variable to the model (Rois, Ormerod & Kerby, 2004).The
three “best approximations” of each set were rariedICc, a corrected version of
AIC for small sample size (the number of SU/numddferariables < 40) (Burnham &
Anderson, 2002). The set of models was evaluatddA#ICc (the difference between
AICc of a given model and the parsimonious AICaAdCc<2 indicates that both
models could be selected) and AlCc weight, whieéhthe weights of evidence in
favour of a given model being the actual “best” mlo€omplementary to AIC, an r2
provided a global measure of how good the modelatvaxplaining the data (Rushton,
Ormerod & Kerby, 2004).

To evaluate parameter estimates for the final ttagesmodel obtained for each species

we first assessed pairwise correlations amongteelexplanatory variables with a
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Kendall correlation coefficient. Because multipdgression estimates are biased even
with low levels of collinearity among explanatorgnables, we explored the functional
nature of collinearities as recommended by (GralZ0@3) rather than avoiding them
through variable exclusion. We first chose thealalg that was functionally more
important among the two correlated ones, then ssgakthe less important variable (B)
against the other (A) and replaced it by its resislgnotation: B,A) (Graham, 2003).
We confirmed the statistical significance of eagtmt of the final model including
variables and regressing variables usirg gest of the effect of single term deletion
from the final model. A term was maintained ifdksletion from the final model
increased the AIC significantly (p < 0.1) (VenabéeRipley, 2002). All statistical
analyses were performed in the R-software pack@®&evelopment Core Team,

2005).

Results

Abundance patterns

Among the 538 SU, 266 were sampled at dawn or dndk272 during the day. 437 SU
contained at least one fish among the 5208 fishaght representing 28 species. The
community was dominated by eight cyprinids, amohg most abundant we found
roach Rutilus rutilus), gudgeon Gobio gobio) and bleak Alburnus alburnus) (17-19 %
relative abundance); the relative abundance wa&68tér nase, 5.1 % for barbel and
4.9 % for dace.

Before aggregating dawn and dusk SU, we verifieat their distributions were not
significantly different according to the rank tedtWilcoxon. The mean abundance of
adult fishes was higher in the SU located in thielgs of feeding habitat at dawn and

dusk than in other habitats and the distributionersities in the SU were significantly
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different (p< 0.05, Table 2). Similarly, the medmadance of 0+ fishes was higher in
the SU located in the patches of feeding habitatget for 0+ of nase) but the

distributions were not significantly different. Fadaytime sampling, the mean

abundance was higher in the SU located in the patoli feeding habitat but only the

distribution of adults and 0+ of dace were sigmifity different between the two

habitats (p< 0.01, Table 2).

The distribution of abundance data in 183 SU igagious, as shown by high standard
deviations (Table 2). In these SU, we observedyh proportion of zero values, 67.8 %
for the nase, 72.7 % for the dace and 85.3 % ®b#rbel. Abundance ranged from 1 to
11 individuals/15 rh for barbel and dace and from 1 to 61 individudisif for nase

with a large proportion of low abundance.

Spatial distribution of the species

The second and third hypotheses were tested usilygtlte adult fishes present in the
183 SU located in the patches of feeding habitatawn and duskThe spatial
distribution of the three species was heterogenémasighout the 18 km river course
with peaks of abundance occurring in some SU wiseneasome others, only zero
counts were observed (Fig. 3). Peaks were ofteredhay two or three species, for
example nase and dace near the upstream weir (83p(Big. 3, a-c) or nase and barbel
at 1000-1500 m from the upstream weir (Fig. 3,.afhe spatial distribution in patches
of feeding habitat ranked longitudinally also enghead the difference between
occupied patches and empty patches (Fig. 4). Tésepce in neighbouring patches of
feeding habitat was significantly aggregated fabk&(f = 0.01) and nase (f = 0.07) but

not for dace (f = 0.3).

13



10

15

20

25

Habitat complementation for riverine fishes,Pichon, C. Nov-06

Modelling the presence and abundance

Based on the AICc values, spatial variables weghtyy better at explaining species
presence than physical variables for nase and b@rbble 3, models B), while none
was clearly the best for dace (Table 3, model ABWAICc < 2). But there was strong
evidence (AIC weight > 0.9) that the model incluglivoth variables was more accurate
for the three species (Table 3, model C). Thesst"beodels included the previouly
selected variables in addition to one or two newtiap variables. Water depth and
distance to a resting habitat were included inrtlagels for the three species, while
current velocity, proximity to a resting or feedihgbitat (feeding habitat scale) were
included for two species, and distance to a spagvhabitat and feeding habitat area for
one species. The final models were useful in erplgithe presence data for all species
(R2 > 0.84).

Based on the AICc values, physical variables weghtty better at explaining species
abundance than spatial variables for barbel and/essely for nase (Table 4). The
association of both types of variable added an mapd weight of evidence for
modelling the abundance of nase and barbel (Tabfeodlel C, AlCc weight > 0.85).
The variables included in the'best’ model for thés® species were quite different
from those selected when modelling the presencevalesdata, there were in particular
less physical variables. For dace, the weight alence for the spatial variables as the
predictor of the abundance was low wihICc < 2, and the simplest model with water
depth was selected (Table 4, model A). The finatlet® well explained the abundance
data for nase (R? = 0.85), moderately for barbélHR.61) and not very efficient for
dace (R? = 0.4).

We used the decorrelation protocol when Kendalks| 0.2, to calculate the less

biased estimates of the variables selected in 84sdt” model. Outside this range, we
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observed no effects of decorrelation on the esémarhe presence of adult nase and
dace was associated with shallow depths not veseclo a resting habitat (calculated
mean distance: 25 m) and in SU located in patcldsenling habitat being part of a
complex of neighbouring patches of feeding halatad resting habitat (Table 5). The
presence of barbel was associated with quite @iftevariables: shallow depths, high
current velocities, and small distance to a patdpawning habitat.

The abundance of species conditional on their poesevas less associated with
previous physical variables except for current ggjofor barbel and water depth for
dace. The abundance of nase was positively assdciaith sand and sand/gravel
bottom substratum, and negatively associated \wghdistance to spawning habitat, the
proportion of resting habitat, and the proximitydéx to resting habitat at feeding
habitat scale. The abundance of barbel was pdsitassociated with current velocity,
and negatively associated with the size of feetialgtats, and the proximity to feeding

habitats.

Discussion

Patterns of species distribution

Pattern of the abundance of fish in the riverscape

The comparison of the potential resource habitdsderived from the map analysis,
with the distribution of fish presence demonstratbdt habitat mapping based on
literature data allows a prediction of which paofsthe river are used. The higher
abundance in patches of feeding habitat at dawrdask for the adults barbel and nase
was consistent with the observed pattern of diglig of these bottom feeders. The
omnivorous barbel feed at dawn and dusk to avoe&tgtion (especially fish size

> 150 mm) and thus limit competition with youngeshes that need to grow faster. For
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the herbivorous nase, the pattern of diel actisggmed correlated with a shift between
feeding throughout the day (including dawn and Jwsid resting at night (Huber &
Kirchhofer, 1997) In our observations, adult nase were more abunaadawn and
dusk than during day time, indicating that evethdy could feed during the day, these
periods seemed more appropriate.

We observed no difference of 0+ abundance in hatyipees for barbel and nase. This
could be due to their use of both feeding (lotiw)l @ther habitats (lentic) as opposed to
other O+ cyprinids that are unable to use loticitia#b (Bischoff & Freyhof, 1999). This
trade-off between energetic gain and swimming cadievs 0+ to move to lotic
habitats (until 1.2 m3, with high densities of both benthic and drifting
macroinvertebrates (Baras & Nindaba, 1999a; Bidchidireyhof, 1999).

We observed high abundance of dace in patchesedinfg habitat during the day; this
species is a continuous visual feeder, an omnivoday time and a carnivore at night
(Weatherley, 1987). Diel migrations by dace up 50 & between the diurnal habitats
and nocturnal habitats have been observed at dadmask (Clough & Ladle, 1997).
From late September, the 0+ fish shifted betweestunoal use of refuges and diurnal
use of the neighbouring riffles, reflecting a traufe between the use of various food
resources and the avoidance of predators (Barasnflaa, 1999b; Copp & Jurajda,

1999).

Longitudinal spatial pattern

The analysis of presence/absence aggregationghlma&iring patches of feeding habitat
and the selection of the proximity index to feedihgbitat in models provided
complementary information on the spatial distribotiof the species at nested scales.

The presence of nase and dace was associatedatatiep of feeding habitat as part of
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large and nearby patches of feeding habitat (6@oura the feeding patch, that is to
say a mosaic of about 200-1000 m). Thus, the dizbeomosaic of feeding habitat in
the River Seine seems to match the home range eofrabident fraction of local
populations of dace (400-700 m) in the River Frobd. (Clough & Ladle, 1997) and
nase 1000-2000 m in the River Aare, SwitzerldHdber & Kirchhofer, 1998). The
supplementation of resource patches at distancd® ofi may reflect the movement
capacities of the fishes. This association wasobserved for barbel, despite a similar
home range of 250-2000 m (Penaz et al. 2002). Thidd be due to the greater
movement capacities between patches of feedingatdban the search distance used to
calculate the proximity index. Also, it seems tloarbel disregarded close suitable
habitat and selected the next occupied habitatrdicipto the observations from Baras
(1997) on radio-tagged fishes in the River OurtBelgium. However, in our study
reach, barbel presence was aggregated in the meigh patches of feeding habitat
(Fig.4, mean nearest neighbour distance betweescent and occupied patches of
feeding habitat = 196 m). On the contrary, dacereggiion was not significant and
could be attributed to seasonal movements in cglaid decreased macroinvertebrate
availability in this season. These results empleatiie usefulness of the mapping of
potential resource habitats to: (i) design sampbirgtegy for rare species, (ii) test
hypotheses about spatio-temporal use of habitatgianstudy the spatial structure of
the sub-divided population. This can benefit radazking studies by improving
explanations of the observed patterns of movemmahioéthe potential correlation with

a particular resource habitat.

Local physical variables versus spatial structure
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A positive correlation between patch area and tteeiwence of salmonid species was
observed by Dunham (1999), but in those casesh@aiwere stream catchments

(> 10°m2) that supposed by contained all the resouragsnesl and supporting a local
breeding population. Although fish abundance iseexgd to be related to the area of
feeding habitats, a negative association was flaeteen patch areas of the feeding
habitat and the abundance of barbel and preserdacef However, the positive
association with the proximity to feeding habitsiggested that what is important is not
the area of patches but the mosaic of the neiglrgppatches (supplementation).

We emphasize the importance of the complementaiforesource habitats with the
proximity index to resting habitat at the daily lecand with the distance to spawning
habitat at the seasonal scale. These spatial habl&ionships were highlighted by
conducting a “focal patch study” commonly used @mrdstrial landscape ecology
(Delettre & Morvan, 2000; Pope, Fahrig & Merriam)0B). Studies of the spatial
structure of resources and their relationships nesnigolatedn freshwater systems and
mainly concentrates on salmonid populations. Complgary spawningrearing habitats
and spawning/summer habitats improve our undersigndf salmonids population
dynamics and distribution (Kocik & Ferreri 1998;h8ank & Rahel 2004)Schiemer et
al. (1991) showed, on a segment of the Danubethkalistance between spawning and
rearing sites is just as important as the presehteese sites in explaining the patterns
of juvenile recruitment and population size. Forh&ophilic cyprinid (the rosyside
dace), Freeman & Grossman (1993) suggested thatliipersion of foraging dace
during summer corresponded to the availability gbakitional areas adjacent to rapid
currents.

Nevertheless, our results produced a contrast leetwpecies, perhaps in relation to the

dominant size classes used to build the adult rsoéf@lr example, the model for adult
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barbel (> 0+) was mainly built with juvenile fish€st, 2+), that could explained their
association with spawning habitat. For nase ane,dide adult model was built both
with juveniles and adults (1+ to 4+), the latteving greater movement capacities and
needing to reach resting/refuge habitats at somegpahe day to avoid predation. In
particular, dace covered the greatest distancenglutusk and dawn in relation to the
selection of different day and night habitats, mhaould explain why they were far
from resting habitat (Clough & Ladle, 1997).

Among the physical variables, depth and currenbaigt were useful in explaining the
presence of these rheophilic species, who aggrég#te best local physical conditions
of the feeding habitat (Garner & Clough, 1996; Batk997). The shape of the shoals of
dace was observed to follow the optimal combinatbrmepth and current velocities
(Garner & Clough, 1996). The heterogeneity of auirrelocities within the patches of
feeding habitat induce a patchy distribution offtadrg food supply and differential
opportunities to capture prey, which may explaia thstribution of foragers at the
microhabitat scale, as predicted by the Ideal Bistribution theory (Tyler & Gilliam,
1995).

We have noticed that these models have failedddigiraccurately the abundance of
dace, probably from a lack of relevant variablepeeially predation pressure,

temperature, oxygen and food availability (Clouglh.&dlle, 1997).

Implications for conservation and restoration

Bond & Lake (2003) have alerted ecologists and mearsto the issues that could affect
the effectiveness of local habitat restorationstoeam biota and urged them to consider
related ecological questions. They underlined tiygartance of the location of source

populations and how the various habitats requinedisl be arranged spatially. Using a
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continuous survey of a key resource habitat alewvaet scale we have detected
potential local population through the aggregatbpresence in the patches of the
neighbouring resource habitats. Such spatiallyiexpind continuous studies at a scale
large enough (Zim) to elucidate the effects of habitat structurdisin distribution are
relatively uncommon, but provide advances in mamgagestoration of habitats (Labbe
& Fausch, 2000; Tiffan, Garland & Rondorf, 2002yJersen & Close, 2004).

A continuous survey of key resource habitats a&levant scale allows the detection of
potential local populations through the aggregatibtiheir presence in the patches of
the neighbouring resource habitats. The two-stegatsagiven above provided
information about local physical variables andgpatial structure of resources that
influence the presence/absence and abundancdoF&is example, since the presence
of nase is associated with the existence of a magaieighbouring feeding habitats
(supplementation) and resting habitats (complentientat daily scale), the abundance
is greater where neighbouring spawning habitafisusd (complementation at the
seasonal scaleln large rivers, the availability of spawning haltét influences the range
of seasonal movements and the home range. The Ritava (Czech Republic)
encompasses all the required resource habitatsafbel in restricted sections (250-
780 m), and the spatial structure of the populatvas considered as a series of discrete
local populations with mainly resident fishes (Peatal., 2002). At the opposite, when
resource habitats are in decline, the need foelaogle movement to reach a spawning
habitats increases and the presence of dams wdlsepsoblem of resource habitat
complementation. For spatially sub-divided popolagi, focusing on key processes that
influence the persistence of the population, siscboanplementation, will be more
efficient than efforts to design minimal habitaseeves for the conservation of

salmonids (Rieman & Dunham, 2000)
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The knowledge of the spatial structure of resoliadgitats and their spatial relationships
would be helpful in evaluating the impacts of habdélteration and isolation, and
prioritising conservation and restoration policiesr example, we quantified resource
habitats in the areas covered in this study andoaped them with those of an adjacent
artificial reach of the same floodplain. We demeoetsd that the total area of the
feeding habitat was reduced from 17.5 % to 2.6 %hefchannel area and the spawning
habitat from 11.5 % to 2.4 % (Le Pichon et al., wiished data). In this artificial reach,
managers are attempting to minimize fish mortaddityreducing the migration distance
to reach a resource habitat and restoring a drdit@unt or a mosaic of the patches of
feeding habitat. Management policies should foeuthe restoration of multiple local
populations living in a 1000-2000 m section of tiver that provides both feeding and
spawning habitats but is separated by a largertistaonsistent with the dispersal
capacities of the fishes. Between traditional Id@itat restoration and a growing
interest in large-scale management encouraged bgpaaulation theory, there is an
important intermediate scale of daily and seasoralements between resource
habitats. At this scale, the quantification of cdempentation and supplementation of
resource habitat could be helpful in designingamgiton schemes relevant with the

persistence of fish populations.

Conclusion

The complementary use of a “focal patch study” spatially continuous and
hierarchical sampling over a large area providsdyimtful results about the
importance of large-scale habitat relationshipss Was made possible by applying a
spatially explicit resource-based approach. Thi@gch used spatial analysis

methods and metrics adapted from landscape ecdloggrticular, the role of
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resource habitat complementation in the distribuéiod abundance of three
rheophilic cyprinids was quantified. Also studiedsithe importance of some
physical variables and spatial structure with aicleew to combine both. Additional
fish data would be necessary to validate these lmb@eause the low occurrences of
fish prevented us from using bootstrap or partitieethods. We emphasized the
usefulness of GIS-based habitat mapping in thetiomal analysis of a riverscape,

with potential applications to the biological conssion.
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Table 1.Explanatory variables evaluated for associatioi wie presence/absence and the abundance of deesthecies.

Units/

Variable Scale Data type Description Abbreviation
category
Water depth cm Sampling unit Continuous De
Current velocity m3 Sampling unit Continuous \%
Bottom substratum Sampling unit Categorical Dominant bottom substrat Sub
Sand 1
Sand/gravel 2
Cobble/boulder 3
Distance to a patch of spawningm Sampling unit Continuous The nearest one in @petr  DistS
habitat or downstream direction
Distance to a patch of resting m Sampling unit Continuous The nearest one in @petr  DistR
habitat or downstream direction
Proportion of resting habitat % Sampling unit Cootus ina 120 m squared window PrSUR
centred on the sampling unit
Proximity index to patches of  dimensionless Sampling unit  Continuous " Area(R) PxSUR
resting habitat (i) Pusur(i) = Z—z
s=1 (Dis)
Patch area of feeding habitat m2 Feeding habit&ontinuous AreaF
(Fi)
Proximity index to patches of  dimensionless Feeding habitat Continuous 0 Area(Fs) PXFF
feeding habitat (Fj) Pxrr (Fj) = Z—z
s=1 (DjS)
Proximity index to patches of  dimensionless Feeding habitat Continuous 1 Area(Rs) PXFR
resting habitat (Fj) PxrreF) = Z—z
s=1 (DJS)
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Table 2. The mean density in the sampling units (ind/19o0@ated in the two habitats for the two samplingqués. 0+, young-of-the-year fish;
adu, adult fish. Standard deviations are in bracketalue are indicated for the null hypothesis thatttho distributions of densities in sampling

units are the same using the Wilcoxon rank sum test

Samplin Habitat B. barbus C. nasus L. leuciscus
perio% ) (number of - 0+ Adu 0+ Adu 0+
sampling units) 5260 mm) (3065 mm)  (75-480 mm) (36-75 mm) (80-190 mm) (42-80 mm)
. 0.295 0.464 1535 0.229 0.612 0.235
feeding (183) 1 75) (3.17) (5.41) (2.05)  (1.41) (0.71)
Dawn and o oo 0.120 0.205 0.421 0.241 0.289 0.144
dusk (0.61) (0.71) (1.31) (157)  (1.13) (0.8)
p- value 0.048 0.75 0.008 0.44 0.009 0.084
. 0.103 0.379 0.103 0.517 0.207 0.207
feeding (87) ¢ 36) (1.46) (0.61) (3.07)  (0.59) (0.61)
. 0.086 0.232 0.027 0.049 0.114 0.032
Daytime others (185) 5 33 (0.66) (0.26) (053)  (0.69) (0.23)
p- value 0.522 0.97 0.175 0.065 0.006 0.0004
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Table 3.Results of the stepwise AlC-based selection fohet of models predicting the presence for theetbpecies. The difference in AIC

between a given model and the highest ranked n{aéddC) and the Akaike weights indicate how near istemodel to reality. r2 was
calculated as (RPRD;)/(RDg-RDs); RDy, residual deviance of the null model; REsidual deviance of the selected model;,R&sidual

deviance of the saturated model.

Species Model* AlCc AAICC AICc weight r2
A) Physical variables
V+De 217.009 8.947 0.011 0.45
B) spatial variables
C. nasus _
DistR + PxFF 213.749 5.687 0.054 0.55
C) Physical and spatial variables
DistR+ V + PxFF + De + PxFR 208.062 0 0.935 0.84
A) Physical variables
De+V 143.769 11.940 0.002 0.38
B. barbus B? spatial variables
DistS 139.591 7.762 0.020 0.49
C) Physical and spatial variables
DistS+De+V+DistR 131.829 0 0.977 0.89
A) Physical variables
De 205.731 10.999 0.004 0.31
L leuciscus B) spatial variables
distR + AreaF 206.699 11.967 0.002 0.31
C) Physical and spatial variables
De + DistR + AreaF + PxFR + PxFF 194.732 0 0.993 0.84

*For definition of variables, see Table 1.
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Table 4.Results of the stepwise AlC-based selection fohet of models predicting the density, conditi@mapositive densities for the three

species. When no variable was selected we indi¢htecksults of the null model.

Species Model* AlCc AAICC AICc weight r2
A) Physical variables
V+De 309.058 16.054 <0.001 0.25
B) Spatial variables
C. nasus ]
PrSUR +DistS 297.478 4.474 0.096 0.67
C) Physical and spatial variables
PrSUR + DistS + Sub + PxXFR 293.004 0 0.903 0.85
A) Physical variables
\Y, 99.259 4.477 0.094 0.22
B. barbus B) Spatial variables
None 102.154 7.372 0.022 0.00
C) Physical and spatial variables
V + AreaF + PxFF 94.782 0 0.883 0.61
A) Physical variables
De 179.660 1.010 0.273 0.40
L leuciscus B) Spatial variables
PrSUR + PxSUR 178.650 0 0.453 0.58
C) Physical and spatial variables
De 179.660 1.010 0.273 0.40

*For definition of variables, see Table 1.
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variable from the final model using tly@ test.

Habitat complementation for riverine fishes,Pichon, C. Nov-06
Table 5. Parameter estimates for the final two stage mddelsach of the three specigsvalue are indicated for the effects of removing the

Variable

C. nasus

B. barbus L. leuciscus

P/A

density

P/A

density P/A

density

Intercept

De

Vv

Sub: Sand
Sub: Sand/gravel
DistS

DistS, DistR
DistR
DistR,V
PrSUR,DistS
AreaF,V
AreaF,DistR
PXFF
PxFF,AreaF
PXFR
PxFR,DistR

-1.044
-0.012°
2.085*

0.014*

0.643°

0.403°

1.794

0.621*
0.792*
-0.007*

-0.200*

-0.299°

-2.778
-0.021*
2.180*

-0.053*

0.006°

-0.591 0.636
-0.025*
1.784*

0.012*

-0.0008*
-0.0001*
0.728*
-0.617°

0.542*

1.518
-0.008°

*p<0.05°p<0.1"p>0.1
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Fig. 1. Geographical location of the study area. a) Téiee&SRiver basin, France and the “La Bassée” alfloodplain; b) Study reach

showing the 266 sampling units sampled at dawndais#t; c) detail at the downstream sampling limftthe study reach.
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Spawning habitat
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< 50m

Fig. 2. Spatial variables calculated to evaluate the apstiiucture of sampling units at two

scales: a) At the sampling unit scale: 1-distanagpistream weir, 2- distance to the nearest
patch of spawning habitat (DistS), 3- distancenworiearest patch of resting habitat (DistR),
4- proportion of resting habitat in a square windB®wSUR), 5- proximity index to patches of
resting habitat (PxSUR). b) At the feeding halstzdle: 6- patch area (AreaF), 7- Proximity
index to patches of feeding habitat (PxFF), 8-protyi index to patches of resting habitat
(PXFR). Ox is the minimale distance between SU and the paftobsting habitat, Ris the

edge-to-edge distance between habitat types fallpwie river course.
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Fig. 3. Longitudinal distribution of the adult densitieghin the 183 sampling units located in

patches of feeding habitat sampled at dawn and. dusts indicate zero values.
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Annexe 5

Liste des especes présentes dans les deux biefs

. Espéce
Famille (especes autochtones du bassin souligné@spupe de reproduction  Cycle de y&ode espede
IDemmyzomldaeLampetra planeri _p_Lan;larrc]);er de Guarder Lithophile Limnophile  LPP
Lampetra fluviatilis _p_Lar:?Viréc;ge de Guarder Lithophile Limnophile  LPR
Anguillidae  |Anguilla anguilla Anguille Pélagophile Eurytope ANG
Cyprinidae  |Abramis brama Bréme Phytolithophile Eurytope BRE
/Alburnoides bipunctatus Spirlin Lithophile Rhéophile SPI
IAlburnus alburnus Ablette Phytolithophile Eurytope ABL
Barbus barbus Barbeau Lithophile Rhéophile|  BAF
fluviatile
Blicca bjoerkna Breme bordeliére Phytophile Eurytope BRB
Carassius carassius Carassin Phytophile Limnophiley  CAS
Cyprinus carpio Carpe commune Phytophile Limnophiley CCO
Chondrostoma nasus Hotu Lithophile Rhéophile HOT
Gobio gobio Goujon Psammophile Rhéophile GOuU
Leucaspius delineatus Able de Hecke Guarder Phytophile Limnophile  ABH
Leuciscus cephalus Chevesne Lithophile Rhéophile CHE
Leuciscus leuciscus Vandoise Phytolithophile Rhéophile VAN
Phoxinus phoxinus Vairon Lithophile Rhéophile VAI
Rhodeus sericeus Bouviere Ostracophile Limnophile  BOU
Rutilus rutilus Gardon Phytolithophile Eurytope GAR
Scardinius . . .
erythrophthalmus Rotengle Phytophile Limnophilef ROT
Tinca tinca Tanche Phytophile Limnophile]  TAN
Cobitidae  [Cobitistaenia Loche de riviére Phytophile Limnophileg  LOR
Balitoridae  |Barbatula barbatula Loche franche Psammophile Rhéophile LOF
Ictaluridae  |Ameiurus melas Poisson-chat Guarder Lithophile Limnophile  PCH
Esocidae  |[Esox lucius Brochet Phytophile Eurytope BRO
Lotidae Lota lota Lote de riviére L[thophlle_/ Rhéophile LOT
pélagophile
Gasterosteidae Pungitius pungitius Epinochette Guarder ariadnophile Limnophile EPT
Cottid
ottidae Cottus gobio Chabot Guarder spéléolithophile  Rhéophile CHA
Percidae  |Gymnocephalus cernua Grémille Phytolithophile Eurytope GRE
Perca fluviatilis Perche Phytolithophile Eurytope PER
Stizostedion lucioperca Sandre Guarder phytophile Eurytope SAN
Centrarchidae |Lepomis gibbosus Perche-soleil Guarder polyphile Limnophile  PES
Micropterus salmoides Black-bass Guarder phytophile Limnophjle BBG




Guarder : espéces qui gardent leur progéniture ;

Lithophile : les ceufs sont déposés sur des substiaeraux ;

Phytophile : ceufs déposés sur des végétaux ;

Phytolithophile : plantes ou substrats minéraux ;

Psammophile : substrat de sable ;

Ariadnophile : nid en forme de manchon suspendupdantes aquatique;

Polyphile : tout substrats ou matériaux de consitvacu nid ;

Ostracophile : ceufs déposés dans la cavité patbate moule d’eau douce (d’apres
Balon, 1975).

Limnophile : espéces des milieux calmes ;
Eurytopes : especes s’accommodant de milieux ntourants ;
Rhéophiles : espéces d’eaux courantes (d’apreg@ehiet Waidbacher, 1992)



Annexe 6

Logiciel ANAQUALAND :

Codage en matrice creuse et principe d’orientation de la
riviere en format raster pour le calcul de distances
orientées



Le codage en matrice creuse suit le principe :

Pour le stockage de la matrice creuse nous utflisais vecteurs. Si I'on considére une
matrice creuse de m lignes par n colonnes aveélénzents non nuls.

Le premier vecteur contient tous les nnz élémeoisnuls.

Le second vecteur contient les indices des colodassinz éléments non nuls.

Le troisieme vecteur est de la taille de la hautleula matrice et contient le nombre de valeur
contenue dans la ligne correspondante + le nondxaléurs des lignes supérieurs.

Parex:
Pour la matrice ci-contre, 4 lignes * 3 colonnes
0 1 1% vecteur : les valeurs
0 1 1
2 0 2
3 0 1
2
3
2°Meyecteur : les rangs >
3
2
3
1
1
2
3*Myecteur : les nombres de valeurs par ligne cursulée

- 1 valeur surlaligne 1 ; total = 1
- 2valeurssurlaligne 2 ;total=1+2=3
- 1valeur surlaligne 3 ;total=3+1=4

- 2valeurssurlaligne 4 ;total=4+2=6



Le principe d’orientation est le suivant :

Orientation Amont 2 1 0 1

2 1 1 1

2 2 2

/////g 3 3 3

"EIEIED 4 4 4 4

5 5 5 5

6 6 6 6

7T 7 7 7

10 10 10 1010 9 8 8 8 8 8
1010 101010 9 9 9 9 9 9

10 10 10 10 10 10 10 10
11 11 11 11 11

12 12 12 12
13 13 13 13
14 14 14 14

15 15 15 15
16 16 16 16
17 17 17 17
18 18 18 18
19 19 19 19
20 20 20 20
21 21 21 21

21 21 21 21
20 20 20 20
19
18
17
16
15
14
13 13 13 13 13 13 13 13
13 13 13 13 12 12 12 12
1

13 211 11 11
10

Orientation Aval

|_\

o

PRRPRRERRERRR
ORPNWMAOUON®O©
P RRPRERERRR
ORNWAUIO®NO®CO
PRRPRRPRERRERRER
ORPNWAOU O N ®O©

©o
©

NNNWRAOOOO N
P FRPNWRAMOTO N OO
OFRPNWRAMOIITO N O®
P FRPNWRAMOTO N OO

1. l'utilisateur défini le pixel le plus aval de
la carte et le pixel le plus amont.

2. I'Orientation Avak'initialise en deux
boucles :

La premiere part du pixel le plus aval, on
lui affecte la valeur O et on met en liste
d'attente tous ses voisins.

On reprend ensuite la liste et on leur met la
valeur 1, on place également leurs voisins
dans une liste d'attente a qui on posera la
valeur 2 et ainsi de suite jusqu'a ce que
tous les pixels atteignables soient orientes.
La deuxieme boucle part du pixel le plus
en amont et vérifie que tous ses voisins ont
une valeur inférieure ou égale.

Si la valeur est supérieure, on change la
valeur pour lui mettre la valeur du pixel
courant. On repart avec la liste des voisins
et ainsi de suite.

3. I'Orientation Amonse fait a l'identique
mais on part du pixel le plus amont.

4. Pour définir si un pixel est plus en
amont qu'un autre, on regarde sa valeur
d'orientation Amont.

pixelA plus en amont que pixelB si :
valeurOrientationAmont(pixelA) <
valeurOrientationAmont(pixelB) (cas 1)

et si valeurOrientationAmont(pixelA) =
valeurOrientationAmont(pixelB) (cas 2),
alors il faut regarder leur valeur
d'Orientation Aval

si valeurOrientationAval(pixelA) <
valeurOrientationAval(pixelB) alors le
pixel A est plus en aval que la pixel B, et
inversement.



Annexe 7/

Histogramme de fréquence par classe de taille des

especes échantillonnées en 2004
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Annexe 8

Seuils supérieurs de taille retenus (en mm) pour les
alevins en fonction de la campagne et de I'année de

péche.
1995 1996
Espece aolt septembre aoult septembre
ABH 27 31 - -
ABL 38 42 45 60
BAF 57 53 63 72
BOU 39 44 26 39
BRB 52 49 40 50
BRE 53 54 50 75
BRO 146 183 - -
CHE 54 60 60 71
GAR 63 67 65 75
GOU 47 57 60 75
HOT 48 60 55 70
LOF - 51 - 45
LOR - 51 50 -
PCH 73 68 30 50
PER 86 90 70 83
PES 29 50 20 30
ROT 54 57 45 52
TAN 24 41 32 -
VAI 28 36 - -

VAN 63 76 66 81






