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RESUME
(Mise au point)

Les principales approches de la typologie des eaux courantes sont

passées en revue.

Les premiéres classifications a but piscicole, malgré leurs bases
écologiques, n'ont pas fait école. En Europe ont éé développés des
systémes de zonation (sectorisation amont-aval) reliant les changements
des peuplements de poissons ou d' invertébrés a I'évol ution de paramétres
de nature morphodynamique, thermique ou chimique. La réalité des
zonations et |'influence respective des facteurs qui les déterminent sont
discutées.

Les classifications visent a caractériser des segments homogénes de
cours d'eau. Certaines n'utilisent que des paramétres abiotiques. En
Grande Bretagne, les rivieres ont été classées a partir des especes
dinvertébrés en relation avec des parameétres chimiques et
morphodynamiques ; cela aboutit & la discrimination de zones, mais aussi
des types derivieres qui different par le substrat ou I'alcalinité.

Le River Continuum Concept, proposé aux USA comme modee
théorique du fonctionnement énergétiqgue d'un écosystéme originel
standard, a été fortement critiqué pour certains postulats. Le R. C. C.
prédit I'évolution longitudinale du métabolisme global, de la diversité des
invertébrés en réponse a la variabilité du milieu physique, et de leur
répartition en groupes fonctionnels alimentaires suivant les apports
organiques. Des corollaires concernent le recyclage des nutrients,
I'importance de I'hétérogénéité spatio-temporelle du milieu, et le role de
la végétation rivulaire. Mais les données ne supportent que partiellement
la théorie, et dans les zones moyennes des cours d'eau les conditions
régionales et locales semblent prépondérantes pour expliquer les données
biologiques. Cette importance fonctionnelle du bassin versant a éé
soulignée par d'autresauteurs.

En conclusion, une méthode typologique a but pratique devrait
combiner ces différentes approches, c'est-a-dire (1) Sappuyer sur une
description quantifiée des peuplements et des facteurs clés du
fonctionnement biologique, (2) sappliquer a des segments homogenes
quant aux caractéres morphodynamiques et physico-chimiques, et (3)
sintégrer aune classification écologique des bassins versants.

*Recu le 22 avril 1988; acceptéle 7 juillet 1988.
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SUMMARY
(Review)

Main typological approachesforfloning waters. A critical review

The firgt classifications aimed at fishery management, although firmly
ecological, were not followed. European workers developped zonation
systems (i. e longitudinal sectioning), linking changes in fish or
invertebrates communities ta changes in morpho-hydraulical, thermical
or chemical parameters. 7he reality of zones, and relative influence of
zonation factors arediscussed.

Classifications try ta caracterize homogenousriver reaches. Some use
only abiotic factors. British rivers were classified in using invertebrate
species, related to chemical and morpho-hydraulical parameters.. This
classification leaded ta discrimination of zones, but also of rivers types
due ta substratum characiers or alcalinity.

7he USA evolved River Continuum Concept isa theoretical standard
for pristine river ecosystem energetics, firmly criticized for some tenets.
R C. C. predict longitudinal evolution of ecosystem metabolism,
macroinvertebrale diversity as a response ta environmenial variability,
and distribution of invertebrate functional feeding groupes according ta
organic inputs. Some corollaries deal with nutrients cycling,
environmental spatio-temporel heterogeneity, and functional importance
of riparian vegetation. But dataonly partially support the theory, and in
middle reaches regional and local conditions seem the most effective in
determining biologies. This functional importance of watershed basbeen
emphasized by other workers.

As a conclusion, a practical typological method should combine these
différent approaches, ie. (1) using quantitative data on biota and
biological functioning key factors, (2) being applied ta homogenous
reaches according ta physico-chemical and morpho-hydraulical
parameters, and (3) being integrated ta an ecological classification of
water sheds
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INTRODUCTION

Aprés deux décennies durant lesquelles les problémes soumis
aux hydrobiologistes concernaient essentiellement la pollution de
eaux, le théme de «da gestion équilibrée des milieux aguatiques»,
enfin considérés dans leur globalité, tend & émerger comme une
préoccupation dans les scénarios daménagement touchant I'espace
non urbanisé. Cette évolution, depuis longtemps préconisée par ces
mémes hydrobiologistes, leur pose en retour des questions
fondamentaes quiils ne sauraient duder. En effet, gérer signifie
conserver un parimoine, planifier I'utilisation de ressources,
prévoir I'impact a long terme des actions préconisées et étre en
mesure d'en évauer et controler les effets. Tres logiquement, les
gestionnaires des cours d'eau demandent dors aux scientifique des
méthodes pour évduer les potentidités dune riviere, en
diagnostiquer les perturbations, et en prévoir I évolution, cdabien
slr, au moindre colt.

Nous n’ avons pas toutes les réponses, mais al’ évidence il nous
faut gopréhender le fonctionnement du systéme et I'interpréter en
fonction de sa situation écologique particuliére ; cdla sous-entend
implicitement un modde de ré&féence adgpté a la région
considérée. Untorrent apin, une riviere normande, un cours deaul
méditerranéen n'ont pas les mémes potentidités e réagissent
différemment & une méme perturbation ; ils appartiennent a des
types didtincts, ayant chacun leur fonctionnement propre, ce qui
signifie que dans chaque cas la Sructure de la communauté
biologique est déterminée par des facteurs différents. Nous avons
donc besoin dune «typologie fonctionnelle» des eaux courantes,
comme outil de base pour une gestion rationnelle de ces systémes
sur desbasesécol ogiques.

Il exige bien évidemment de nombreuses «typologies», mais
souscetermetrésgénéral sont regroupées desapprochesn'ayant en
commun quel'objet de larecherche: proposer un systémesmple et
générdisable de caractérisation des systémes deaux courantes.
Ains lesgppellations de zonations, de classification, de continuun
ou de typologie font en fait référence a des concepts tres différents
quil importerade précier.

Ontrouveradans HAWKES (1975), BOTOSANEANU (1979),
et partidlement dansWRIGHT et alL (1984) et MINSHALL et al.
(1985) des revues détaillées des nombreuses tentatives effectuées
danscedomaine. Notre proposestici d andyser dans|'optique de
la problématique définie ci-dessus, les principades méhodes
utilisées en France ains que les approches théoriques susceptibles
d'application pour décrire et caractériser un trongon de cours d'eau.
Les perspectives de recherche découlant de cette analyse seront
dével oppéesultérieurement.

1-LESPIONNIERS

1.1. LA CAPACI TEBIOGENIQUEDELEGER(1909)

LEGER énuméra au début du sécle, avec une vision rédlement
écologique, tous les facteurs a prendre en considération pour
évduer la «capacité biogénique», cegt-adire la productivité
piscicole potentielle, d'un cours d'eau a sdmonidés. Lesdonnéesa
recuellir portent sur lamorphologie (pente, largeur, profondeur), le
régime hydrologique, lavitesse du courant, le substrat, lachimiede
l'eau, les températures extrémes, la nature des rives & de la
végétation rivulaire avec lafaune dinsectes associée et I'orientation
par rapport au vent, lanature géologique delavallée et son couvert

Végétd, enfin toute laflore et lafaune aquatiques en indstant sur la
quantité (mesurée en volume) de la faune nutritive pour les
poissons ; les agpects concernant la péche ou le braconnage, la
pathologie des poissons, |es obstacles aux migrations ne sont pas
oubliés, pas plus que les pollutions, aménagements, ou contraintes
adminigtratives. Maheureusement, aucun de ces parametres n'est
rédlement quantifié, et I'observateur attentif et expérimenté évaue
la capacité biogénique « comme un examinateur qui doit juger un
candidet et lui atribuer une note pour un examen» (LEGER,
1909).

Plustard, laméhode a &é éendue aux cours d'eau a Cyprinidés
(LEGER, 1945), et des cartes piscicoles ont é&é dressées pour
quelques dépatements du sud-est de la France Ces cartes
condtituent al’heure actuelle de précieux documents de référence.

Lacapacité biogénique, avec quelques andiorations (VIBERT,
1948) sart a déterminer le nombre d'devins a déverser dans un
cours d'eau pour une production optimale, et a caculer le montant
duneindemnisation averser aux sociétés de péche, alasuite dune
pollution (TROCHERIE, 1984). Le fait que cette méhode soit
encore utilisée en France a I'heure actuelle prouve au moins que
I'intuition écologique de son auteur &ait assez proche de larédité
desfaits.

1.2. LACLASSFICATION ECOLOGIQUE DE RICKER (1934)

Aux USA., le pionnier de la typologie semble avair é&é
RICKER (1934), avec sa dassfication écologique de certans
cours deau de I'Ontario. 1l énumére aind les facteurs les plus
importantsaconsidérer :
¥ compostion chimique des roches et des sols du bassn
versant, qui déterminent laduretédel'eau et sonpH ;

Y2 typesde sols et végétation du bassin versant, qui déterminent
laturbidité

Y vitessedu courant

Y% nauredusubgtrat

Y, tempérauredel’eau

¥  largeur et profondeur, qui avec e courant déterminent le débit

Y% flore et faune, déterminée par les facteurs précédents e la
biogéographie

¥ enfinl'oxygéne, influence par touslesfacteurs précédents.

Il en ressort une classification hiérarchique a4 niveaux, basée sur
les paramétres débit, température, substrat et vitesse du courant, et
enfin dureté de I'eaul (Tableau 1). Mais on congtate que le schéma
dichotomique n'est pas appliqué de maniérerigide, avec desclasses
plusoumoinsarhitraires,; il Sagit au contraire dunetentativeréussie
de représenter smplement une rédité complexe. Chague type de
riviere est ensuite décrit plus ou moins en détal. Les epéces
animdes e végétdes caractéristiques sont énumérées, e parfois
quantifiées en abondance relaive dans les différents habitats. Des
données ur les régimes dimentaires des principaes espéces de
poissons sont égal ement présentées.

Tout commelaprécédente, cette gpprochetrésorientéevers
|'aspect piscicole mériteamplement son qualificatif

d” «écologique ». Ma heureusement, les perspectives défrichées par
cesdeux pionniersrestent acejour apeu présinexplorées.
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TABLEAU |
Schéma simplifié de la classe fication de RICKER (1934)

Les encadrés représentent les dix types de cours d'eau de I'Ontario décrits par |'auteur avec leur dénominations originelles.
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Il - LESZONATIONS FAUNISTIQUES

La voie des zonations, ouverte en 1928 par
CARPENTER en Grande Bretagne (cf. HAWKES, 1975),
a été beaucoup plus fréguentée, surtout par les auteurs
européens. |l sagit alors de définir, de I'amont vers |'aval
d'un cours d'eau, une succession de zones relativement
homogeénes caractérisées par leur peuplement, et délimitées
a partir de paramétres abiotiques assez simples. Trois
méthodes sont fréquemment utilisées en France.

I.1. ZONATION DE HUET (1949)

La succession désormais classique dans les eaux
courantes européennes de quatre zones piscicoles, les
zones a Truite, (Salmo trutta L.), a Ombre (Thymallus
thymallus L.), a Barbeau (Barbus barbus L.) et a Bréme
(Abramis brama L.) était reconnue depuis longtemps (cf.
THIENEMANN, 1925). Mais c'est HUET (1949) qui le
premier a tenté de délimiter ces zones a partir de deux
paramétres smples : lalargeur et la pente.

Dans un premier temps, a partir d'une étude desriviéres de
Belgique, I'auteur énonce ainsi sa régle des pentes : «Dans
une région biogéographique déterminée, des eaux
courantes de méme importance quant ala

largeur et a la profondeur, et possédant des pentes
comparables, ont des caractéres biologiques et
spécialement des populations piscicoles analogues»
(HUET, 1949). Ensuite, aprés avoir comparé les
pentes de quelques zones connues de rivieres
européennes, il propose pour «les eaux courantes de
I'Europe occidentale tempérée» un graphique
permettant de déterminer les zones piscicoles a partir
delalargeur et de la pente (Fig. 1).

L'intérét principal de cette méthode réside dans sa
simplicité. Son défaut majeur est de ne pas prendre en
compte la température. HUET reconnait qu'il sagit
d'un facteur primordial, mais considére qu'il est lié ala
vitesse du courant, et donc a la pente ; cela revient ¢
supposer qu'en «Europe occidentale tempérée», les
cours deau ayant la méme pente ont les mémes
températures. Dans la réalité, le graphique des pentes
doit étre sensiblement modifié pour Sadapter a des
situations locales, comme en Moravie,
(Tchécoslovaquie ; HUET et al. 1969), e¢ méme en
France dans des régions du Crétacé supérieur comme
en Normandie (ARRIGNON,
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FIG. 1. - Zonation piscicolede HUET (1949)

1972), du fat des régimes thermiques des cours deaux
concernés.  Ains la «régle des pentes» ne semble garder sa
vdidité que dans un contexte climatiique donné lorsqudle
sgpplique a des cours dieau ayant des régimes hydrologiques et
des modes ddimentation comparables. Mas méme a l'échelle
dun département frangais (Département de la Dréme, Prédpes
cacaires, latitude 45) |es Stuations peuvent étre assez complexes
pour quil ne soit pas possible de discriminer des peuplementsde
poissons en fonction des seules variables pente, largeur et
dtitude, magré I'emploi de méhodes mathématiques puissantes
(PIALOT, 1984).

11.2. ZONATION DE ILLIESET BOTOSANEANU (1963)

Lathéorie dela zonaion proposée initidement par ILLIES
(1961) et complétée par ILLIES e BOTOSANEANU (1963)
congtitue, e sans doute pour longtemps encore, laréférenceenla
matiere. La revue des travaux qui utilisent , prolongent ou
critiquent leur méthode est assez d oquente (BOTOSANEANU,
1979).

Leur systéme de zonation repose sur une analyse spécifique
déallée des peuplements dinvertéorés  benthiques,
particulierement des insectes, rédisée initidement sur la Fulda
(Allemagne). L'éude des dfinités faunistiques (nombre
despéces communes) entre différentes sations dun réseau
hydrographique révéle dors quil exise des zones abritant des
peuplements quditativement homogénes. Aprés confrontation
entre pluseurs réseax andysss, les auteurs définissent trois
zones «universdless : le crenon (zone es sources), le rhitron
(courssupérieurs, rapide) et le potamon (cours inférieur, lent); les
deux derniéres zones sont subdivisées (épi-, méta-, hypo-, rhitron
ou potamon) e mises en correspondance avec les zones
pisticoles (ILLIES e BOTOSANEANU, 1963, fig. 8). Les
caractéridiques a partir desqudles on doit pouvoir éablir
«'appartenance d'une eau courante de nimporte quelle région du
globe auRhitron ou au Potamons sont résumées dans le tableau
Il

Reste le probléme de placer les limites des différentes
subdivisons de ces zones, «... touslesfacteursphysographiques

que l'on voudrait prendre comme point dappui (vitesse du
courant, amplitude de la température, aspect des sédiments) se
modifiant plus ou moins gradudlement le long du réseau
lotique». Cependant, les auteurs proposent de chercher les
«paints nodauix,, (limites des zones) au niveau des «confluences
principdes», l'augmentation brutde de la «mase deau
véhiculée» devant entrainer des discontinuités dans les facteurs
abiotiques (thermiques, chimiques, mécaniques) susceptibles
dinduire des changementsfaunistiques importants.

Enoncée aingd, la zondion de ILLIES & BOTASANEANU
serait, dans un réseau «typique», dtrictement équivaente a la
classfication purement hydrographique par numéro dordre,
connuesouslenom de«stream order system» (1) (STRAHLER,
1957). Les auteurs font dailleurs explicitement référence a un
systéme identique proposé en Europe de I'Est. Sdlon ce schéma,
I'ordre 1 corregpond al'hypocrenon, I'ordre 2 & I'épirhitron, I'ordre
5 a I'épipotamon, etc., chagque zone pouvant se déduire de la
smple lecture dune carte, gorés un repérage de l'articulaion
rhitron/potamon.  Chaque  changement  dordre  devrait
correspondreaun changement qudlitatif delabiocénose

Cependant certains auteurs, mettant en avant le caractére
«denotherme deau froide» des ééments faunistiques
caractérigtiques du rhitron et un schéma dILLIES (1961)
montrant une plus grande extension duPotamon dans les régions
tropicaes e du Rhitron dans les régions arctiques, consderent
que ce systeme de zonation et «argement» (HAWKES, 1975),
voaire «uniguement» (STATZNER & HIGLER, 1986) basé sur
la température.  Cette interprétation nous parait excessive, au
moinspour laderniéreverson delathéorie présentéepar ILLIES
et BOTOSANEANU (1963), mémesil est évident quelefacteur
thermiquey et important (cf. ci-gpres, §11.5).

Ce systéme de zonation présenterait un intéré pratique certain
9 les zones éaent facilement identifisbles Maheureusement,
rares sont les réseaux typiques, fortement dichotomisés, oul la
classfication par numéro d'ordre serait directement gpplicable.
La revue effectuée par BOTOSANEANU (1979) montre
clairement que, S de nombreux auteurs reconnaissent la rédité
des zones faunistiques, les trangtions seffectuent souvent pour
des discontinuités autres que les confluences principaes
(changement de pente, de substrat, derégimethermique, voirede
végétation environnante). Ajoutons que pour les auteurs eux-
mémes, leur schéma ne sapplique pas aux zones arctiques
dpines (au-dessus de 1800 m), steppiques, ni aux trés grand
fleuves.

Cette théorie condtitue en définitive un cadre intéressant pour
andyser la répatition des espéces dinvertéorés le long dun
réseau hydrographique, maissonintérét pratique reste limitée.

[1.3. ZONATION DE VERNEAUX

La «biotypologie» de VERNEAUX (1973), peu connue hors
des frontieres européennes, est cependant largement citée et
utilisteen France.

Dans sa premiére égpe, odte démarche rgoint la précédente
Troisordres dinsectes (Ephemeroptera, Plecoptera, Trichoptera)
les poissons sont inventoriés al'egpéce sur 125 stations du réseau
hydrographique du Doubs (France, massif du Jura).

(1)Un ruisseau issu de source est d'ordre 1. La confluence de 2 ruisseaux d'ordre |
donne un ordre 2, les changements d'ordre se produisent a chaque confluence de
dcux coursd'eau d'ordre égal.
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TABLEAU II
Caractéristiques des zones Rhitron et Potamon, daprés | LIES et BOTOSANEANU (1963)

Paraméire Rhitron Potamon
discriminant
Température :
- en région bermpérée — amplitude des moyennes mensuelics
< W'C > 'C
- en région tropicale — moyenne menaueliels plus Hevée
<23C >25C
Yitesse du cournnt evix fmibsle
coursnt laminaire
Débir [aible Elewd
Substrat sable fin - limon sable, vase, un peu de gravien - rones
m hlmm‘:-" calmes profondes lvmp::u o
Ecophysiologie apicn d'ean Eruﬁr,mm espéces tolérant des températures dlevies et
dies invertébeés hmn:rﬂnﬁ des eaux calmes (curythermes ou
;J; l]rbu:nlﬂ'l- thermostenothermes, rheotoléranics)
Familles
esmctiristiques
Caenidar
TR
Leuctrudas
Neumoundae
Gripopterypidac : _
Dy Bicpharoceridae Chironomidac
=S Simulndse Culicidae
Podonomidse Tabanidas
Psychodidae Stratiomywdac
Coleoptera Elmidae Drysticidae
Pacphenidace Haliplidae
Helodidae
Hydraemdae
H _ Corixid
Trchoptera
od i Hodrootilid
Clomsosoematidae
Philopotamidae —
H gmp. Chimarrha)
ydrachnellse Protsiid
du Jura). Les espéces se voient affecter une cotation Dans un deuxiéme temps, |'auteur cherche a élargir son

d'abondance, et les données sont traitées par Analyse
Factorielle des Correspondances. Le résultat en est une
zonation («biotypologie» de |'auteur) découpant le réseau en 9
zones successives caractérisées par des groupements
statistiques d'espéces ou «biocénotypes». L'auteur réfute le
terme de zonation pour parler de «continuum a noda» (?) mais
il met lui-méme en correspondance ses biocénotypes avec les
zones de HUET (1949) et de ILLIES & BOTOSANEANU
(1963), reprenant par la suite la terminologie de ces derniers
(VERNEAUX, 198 1). Dans le bassin du Doubs, il relie
également les changements de biocénotypes a des
discontinuités écologiques confluences, ruptures de pente,
changement de substrat, etc.. (VERNEAUX, 1973).

analyse pour proposer un «modéle représentatif de
|'écosystéme eau courante médioeuropéen» en incluant des
données en provenance d'autres riviéres : il en ressort une
organisation similaire en 10 «niveaux typologiques»
successifs, BO a B9 (VERNEAUX, 1976a), caractérisés
par des «groupements socio-écologiques» d'especes
(VERNEAUX, 1976b). Malheureusement, le répertoire
des quelques 300 especes dinsectes qui devraient
permettre d'identifier ces groupements
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&é annoncé «sous presse» (VERNEAUX, 1976b). Seule a été
publiée la grille permettant de déterminer les biocénotypes a
partir des peuplements de Poissons (VERNEAUX, 1977h).
Suivant la méme démarche, MOUTHON (1981) a défini des

groupementscorrespondantsdeMollusques.

Cette gpproche devient intéressante avec la tentative de
caactériser les zones a patir de paraméres abiotiques
(VERNEAUX, 1977a). Dans I'andyse factoridle, cest la
distance aux sources qui présente la plus forte contribution au
plan F 1-F2, suivie par latempérature. Celatraduit bien larédité
du remplacement des espéces dinsectes de l'amont versl'aval, et
I'importance du facteur thermique dans ce phénoméne. L'auteur
propose donc une formule intégrant trois facteurs (Tableau 111) :
la température moyenne maximae du mais le plus chaud, le
produit de la distance aux sources par la dureté (la signification
biologique de ce produit n'étant pas évidente), et le rapport dela
profondeur moyenne au produit de la pente par la largeur ; ce
dernier facteur intégre dans une formule égdement peu judtifiée
lestroisparamétres prisen compte par HUET (811. 1).

TABLEAU Il
Biotypol ogiede VERNEAUX (1977) - Calcul dunezonethéorique
' apréslesparaméresabiotiques

TI=055QVim-4,34

T2=1,17 Logg(do.D 10?) + 1,50

T3=1,75Logy Sm 107)+ 392
pl

Niveau typol ogiquethéorique
T=045TI+030T2+0,25T3

QVIm = Temp. maximae moyenne du mois|e pluschaud (°C)
D =duretétotae (mg/1)

do = distance aux sources (km)

Sm = section mouillée al'éiage (M2)

p= pente

| = largeur dullit (m)

Dansle cdcul delazonethéorique, latempératureintervient de
fagon prépondérante, une augmentation de 1,2C ayant le méme
effet quune réduction de moitié de la pente. Cela n'est pas
surprenant pour un modde caé sur lesinsectes (cf. §11.5), mais
rend problématique son gpplication aux sauls Poissons, surtout
dans les zones amont.  Aing, dans le département de la Drome
dga cité soumis a des influences climatiques variées la
discordance entre la zone théorique et le peuplement en place
peut ateindre 3 ou 4 niveaux (PERRIN, 1982). Des
discordances de méme ordre ont &é congtatées dans dautres

dépatementsfrancais.

Dans les zones avd, les difficultés proviennent des
pertturbations subies par les cours deau éudiés, tous
mal heureusement, plus ou mains pollués et anénagés. Aing, la
majeure patie (54 %) du résseu du Doubs éudié par
VERNEAUX éait dans un éat de pollution «nette a trés
importante», et partidlement aménagé pour la navigation ; un
tiers seulement des stations prospectées présentaient une bonne
qudité d'eau (indice biotique > 9) (VERNEAUX, 1973; 1980 ).
La précaution d'«exclure les sations polluées de I'andyse»
(VERNEAUX, 1976 a et b) parait dorsillusoire pour les zones
avd.
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Dans ces conditions, lefait de parler d'«écosystéme théorique»
conduit a entériner les perturbations dues aux pollutions
chroniques ¢ diffuses e aux modifications de I'habitat. Cda
explique pour unelarge part, anctreavis, lacorrespondance entre
«biocénotypes e polluosensihilités> décrite par 'auteur
I'assertion que «les egpéces sont datistiquement dautant plus
sensibles aux pollutions queles gppartiennent a des niveaux
typologiques plus apicaux» (zones amont) (VERNEAUX, 1980
b) demanderait & ére vérifiée sur un réseau rédlement non
pollué Liillugtration de l'intégration des perturbations dans la
typologie est fournie par lazone laplus ava "1 correspondant a
«de nombreusss dations polluées du Doubs inférieur»
(VERNEAUX, 1973), et définie plustard comme «partielatérde
des grands cours d'eaul de plaine (bras morts, noues) ; grands
cours d'eaul lents &t chauds» (VERNEAUX, 198 1). Cette zone
est censée abriter 17 espéces de Poissons seulement, contre 24
pour laprécédente

Cedla nous parait une double erreur ; en premier liey, il semble
aberrant du point de vue géomorphologique et écologique de
dissodier les «parties laédes» dune riviére de son cours
principa, dors quil sagit dun ensemble fonctionnd dont le
fractionnement est trés souvent attificid (cf. FIITKAU & REISS,
1983, CUMMINS e al, 1984; BRAVARD et at, 1986).
Deuxiémement, il faut consdérer le peuplement origind d'un
systéme; ains la Sabne, exempletypique d'un grand coursd'eaul
lent et chaud, dansson coursava (zoneaBréme), abritait dansla
premiére moitié de ce sécle 30 espéces qui selon VERNEAUX
(1977b, 1981) ne descendent pas actuellement dansles zonesles
plus avd. Cet exemple illustre bien la nécessité de références
historiques pour éaborer un modde applicable aux grands cours
d'eaul.

[1.4.LE SYSTEME DE STATZNER& HIGLER

STATZNER & HIGLER (1986), critiquant le schémaun peu
rapide d1LLIES (1961) dga cité (8 11.2),consdérent que @<les
travaux effectués en région tropicde ont montré quil é&ait
impossible de trouver un relation congtante et universallement
vaable entre les paramétres vitesse du courant, température, &
les zonations». Passant en revue une quinzaine déudeso@il est
possible de relier la zonation des invertéorés benthique-Vpente,
épaisseur de lacouche limite), ils en concluent ifue I'hydraulique
e, a l'échdle du globe, le principa facteur déterminant les
zonaions, la température jouant seulement «un role inférieurs.
Ils proposent en conséguence le schéma dun «cours d'eau
origind standard» mettant en reation pente, morphologie, et
zonation faunigtique (Fig. 2).

Toutefois, bien que se réclamant d'une approche «clairement
digincte» de celle dILLIES & BOTOSANEANU, les auteurs
admettent que dans leur schéma, en Europe Centrae, e groupe
A peut représenter lecrenon, le groupe B le rhitron et le groupe C
le potamon. De méme dors quils se disant «incgpables de
distinguer une division du rhitron ou du potamon en trois
biocénoses», une lecture atentive de leur schéma montre que la
partie qui Sapparente au rhitron pourrait se subdiviser en trois
zones faunistiques comprenant respectivement : a I'amont, des
espéces des groupes A, B e Tl ; au milieu, uniquement des
espéces du groupe B, et al'ava des espéces des groupes B, C et
T2. Deméme, on peut reconnaitre unhypopotamon (groupes C,
D et T3), et legroupe C semble sediviser en deux zones quant
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FIG.2. Zonation de STATZNER & HIGLER (1986)

Propositions pour un schéma général de zonation faunistique de
benthos de rivieres origindlles (vue aérienne et profil), avec des
conditions d'écoulement -standard». Types de sources. rheocrene - coule
directement dans un ruisseau ; helocrene - se déverse dans une zone
marécageuse; limnocrene - se déverse dans un éang. Tous les ééments
figurés ne sont pas obligatoirement présents le long d'un cours d'eau.
L'exemple chois montre la distribution des espéces dans une riviére qui
commence par une source helocrene et se termine par un estuaire. Les
espéces de la source (A) et celles du secteur a forte pente (B) se
recouvrent au niveau de la premiére transition de la contrainte
hydraulique. Les espéces du groupe B et celles qui peuplent le secteur de
plaine (C) se recouvrent au niveau de la 2éme transition de la contraintes
hydraulique, ou les cours d'eau originels sont fréquemment tressés. La
distribution dans les grandes rivieres est en grande partie hypothétique, vu
le manque de données. Dans la zone saumétre a lieu un troiseme
recouvrement entre les especes du groupe C et lafaune marine (D). Dans
les trois zones de recouvrement, on trouve quelques especes
caractéristiques de ces secteurs de transitions (T, T2, T3). Les especes
qui ne caractérisent pas une zone ne sont pas mentionnées. D'gpres
STATZNER et HIGLER (1986), modifié.

au nombre d'epeces caractéridiques. Mais a la différence de ce
qui est postulé dansle schéma dILLIES et BOTOSANEANU, les
limites des zones sont beaucoup plus floues et déterminées
uniquement par I'hydraulique. Le systéme de STATZNER
& HIGLER n'est donc pas plus précis que ce dernier, et se
boulant tout aussi universel, il se verra objecter un nombre
aussi important d'exceptions. Leur schéma de pentes,
valable pour des montagnes jeunes, n'est guére plus
applicable que le réseau dichotomisé des auteurs
précédents.

Toutefois, ce systéme apporte deux nouveautés importantes : la
premiére est la référence a la morphologie de lariviere, distinguant
les secteurs rectilignes, tressés ou sSnueux dont 'observetion est
rdaivement aiste ; la seconde et la description précise des
conditions hydrauliques, rédamant des mesures de la vitese du
courant, de la pente de laligne d'eau, de larugosité du substrat et du
rayon hydraulique. En ce sens, STATZNER (1987) a parfaitement
raison de souligner que, adors que la température est généralement
bien décrite, I'hydrauliquenel'est pas.

115, LESZONATIONS QUEPEUT-ONENRETENIR?

Qud et lintérét des zonations ? En théorie I'exigence dun
syséme gpplicable sur une large échdle impliquerait que I'on
reirouve dans des zones homologues, méme trés éoignées
géographiquement, des espéces présentant laméme autoéoologie (les
mémes «formes de vie»). Les connaissances hiologiques et les
expériences praiques acquises dans une zone seraient dors
trangposablesailleurs. Maheureusement, commele note HAWKES
(1975) avec pertinence, générdement, plus on séoigne des cours
deaux, initidement &udiés, plusle systémeoriging doit &re modifié
pour sappliquer aux conditions locdes»; cest auss l'avis de
PENNAK (1977). STATZNER et HIGLER (1986) contestent
méme l'exisgence au sein du rhitron & du potamon de trois
biocénoses qui correspondraient a des «iveaux dorganisaions
identiques.

Aing, les deux zonations européennes, relaivement précises et
pratiques (HUET & VERNEAUX), ont dga bien du md a
sgppliquer a toute I'Europe tempérée ; quant aux Ssystémes
«mondiaux» (ILLIES e BOTOSANEANU, & STATZNER &
HIGLER), ils ne condituent qu'un cadre théorique découpant les
ealX courantes en trois grandes zones assez 1&ches (ce qui ne les
empéche pasde compter denombreusesexceptions), et requiérent de
toutefacon uneandysefaunistique détaillée.

I en ressort cependant des questions fondamentaes importantes, a
savair: comment évolue la biocénose le long dune riviere, et quels
sont lesfacteursdéterminant cette évolution ?

En premier lieu, les «zones» exigent-dles ? Certains auteurs
observent une évolution graduelle de la faune, mais la plupart des
&udes reconnaissent I'existence de zones dont la compostion
faunistique est, quditativement, relativement homogéne. Le passage
dune zone al'autre peut se faire brusquement, en marche descdlier,
ou graduellement par des secteurs de transition pouvant a l'extréme
ére auss longs que les zones dlesmémes (cf. HAWKES, 1975).
Ces schémas sappliquent aux poissons comme aux invertéorés mais
il n'y apas forcément concordance étroite entre des zones définies a
partir de groupes faunigiques différents.  La question qui reste
ouverte est de savoir S ces zones quditatives ont une existence
«fonctionnelle», c'est-a-dire se comportent comme des écosystemes,
bien évidemment WAWKES (1975) semble dénier aux zones la
qudité «Identité écologique», palant de «zonation secondaire
surimposée a une trangtion longitudinde». Mais cette opinion reste
purement théorique, car il n'existe a I'heure actudle aucune éude
purement synécologique permettant de confirmer ou dinfirmer
I'existence de zones fonctionnelles (cf. ci-gprés, 8§ 111.2). En ce qui
concerne les facteurs déerminant la répartition longitudinde (zonde
ou non) de la faune, les quatre systémes prennent en compte les
paramétres morphodynamiques (pente, largeur, débit, substrat,
hydraulique, morphologie), mais deux seulement font
intervenir la température (ILLIES et BOTOSANEANU, et
VERNEAUX). On peut
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donc considérer comme certain que les conditions morphodynamiques
condituent un facteur essentid de répatition de la faune, leurs
discontinuités pouvant aorsddimiter deszones.

Il reste a préciser l'importance relative de la température cda n'est
pas smple car les facteurs morphodynamiques et thermiques sont
physiquement indépendants, maisbiologiquement interactifs. En effet,
VANNOTE & SWEENEY (1980) ont montré que, s I'amplitude des
vaidions thermiques journdiéres est liée a la dimension du cours
d'eau, la somme tota e des températures annudlles est indépendante de
ce facteur et ne dépend, semble-t-il, que du dimat loca (ltitude et
dtitude). Cda implique quil est impossible de trouver une relation
vdable entre la tempé&aure de l'eeu e un paramére
morphodynamique quelconque en dehors dune zone climatique
réduite (méme latitude), ou la relation débit-dtitude-température reste
congante. C'est cequi restreint |'aire d'application d'un syséme comme
cdui deVERNEAUX, combinant lesdeux typesde parameétres.

D'un autre coté, la température et les conditions morphodynamiques
conditionnent ensemble un paramétre biologique essentid : la
disponihbilité en oxygéne pour lafaune aquatique. 11 est bine connu en
effet que la solubilité de I'oxygéne diminue quand la température
augmente, et quelaturbulence est un facteur primordia d'oxygénation
Mais la vitesse de diffusion de I'oxygéne dans I'eau et 600.000 fois
plus fable que dans l'ar. Cda sgnifie que lorsqu'un organisme
aguatique peu mobile a épuise I'oxygene de I'eau qui I'environne, il e
tributaire d'un courant qui renouvelle cette eau, car la seule diffuson
physique est insuffisante pour sarespiration. Aing le débit doxygene
disponible pour un invertébré dépend de la concentration (donc de la
température) et delavitesse du courant dans son habitat. Cdaexplique
gue dans les eax froides on rencontre facilement une faune dite
rhéophile, mais qui est avant tout polyoxybionte (Cest-adire requiert
beaucoup d'oxygéne) dans des faciés cames, dors que dans les eal
plus chaudes cette faune est limitée aux faciés rapides. Dansle méme
ordre didée, un potamon typique comme la Sabne, drite en rédité
pendant les hautes eaux hiverndes de nombreux organismes
caractéristiques d'un rhitron (WASSON et al, 1984). Aing, lorsque
ILLIES (1961) décrit une plus grande extenson du rhitron dans les
régions froides, cest probablement plus en référence alarépartition de
certaines epeces polyoxyhiontes que par un choix délibéré d'accorder
la prédominance au facteur thermique sur les paramétres
morphodynamigues.

La température nintervient pas seulement dans la disponibilité en
oxygene, mais dans toute la physiologie des espéces. Récemment,
VANNOTE & SWEENEY (1980) ont propose un modde
«déquilibre thermique», applicable a des populaions dinsectes
aguatiques, suggérant que chague espéce requiet pour son
développement une quantité congante dénergie thermique
correspondant a un «optimum écophysiologique-. Cda se traduirait
par des biomasses individueles et une densité numérique maximaes
dans les populations soumises a des conditions thermiques optimales
I en résulte une influence directe de la température sur la répartition,
auss bien dtitudinde (donc le long dun réseau) que lditudinde
(biogéographique) d'une espéce, puisque son optimum va descendre
versl'ava du réseau amesure quel'on se déplace versdes|ditudes plus
devées |l exige en effet, au moins aux U.SA., une reldion linéire
entre la somme des degrés-jours et |alatitude, pour des cours d'eau de
dimension et datitude comparables.

Toutefois, s ce modde pardit bien éayé en ce qui concernele role
écophysiologique de la température, les données montrant la
réalité d'une distribution longitudinale des espéces sous
I'influence de ce facteur restent assez rares. Ce phénomene est
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bien démontré pour les Pandres (cf. HAWKES, 1975),
VAILLANT (1967) conddére que les températures extrémes
déterminent la zonation desgenres\Wiedemannia (Diptera, Empididae)
et Rhyacophila (Trichoptera, Rhyacophilideg). Cependant, le seul
critére-présence absence des espéces, générdement employé pour
définir les zonations, nerend compte que partiellement del'influence de
la tempéraure, & savoir uniquement pour les limites extrémes
supportées par une espéce. Decepoint devue, lefait quelemoddede
VERNEAUX, qui prend en compte l'abondance rdative des
populations dinsectes, fase ressortir le facteur thermique comme
prépondérant (cf. § 11.3), congtitue un dément important & I'appui des
hypothésesde VANNOTE § SWEENEY.

On peut donc en conclure que la température est un facteur trés
important de la didribution longitudinde pour un nombre
probablement devé despéces dinvertéorés. Ce facteur est donc
susceptible de contribuer fortement aux zonations, surtout lorsque les
conditions morphodynamiques restent relativement condantes. Cest le
cas par exemple sur le versant orientd des Andes tropicaes, ol les
cours deau passent trés rapidement de 4500 métres & 1500 métres
dadtitude en consarvant une pente trés forte, mais en gagnant 10 a 12
de température (obs. pers). Dans ces conditions, il est évident que la
limite du rhitron placée par ILLIES (1961) autour de 2.000 métres
dadtitudeenclimat tropical, uniquement d'apres|'é&ude de 2 coursd'eau
de cette région, et une limite thermique (cf. § 11.2). Comme l'ont fait
remarquer tous les auteurs ayant travaillé ensuite en région tropicae,
cdlarevient a consdérer tous les torrents issus de montagnes ddtitude
inférieure & 2.000 m. comme des potamons, ce qui est absurde et en
compléte contradiction aveclerestedelathéorie. D'ollvient cehiatus?
HARRISON et RANKIN (1976) décrivent dansun réseau des Antilles
un «pseudo rhitron», qui a toutes les caractéridiques
morphodynamiques dun rhitron, mais une température voisine de
23C, e surtout, une faune composée despéces adaptées aux
températures dlevées, «maisappartenant aux mémesfamillesquecdles
trouvées par HARRISON (1965), ou par ILLIES (1964) au Pérou,
comme montrant une prédilection pour les Irhitron froids,
(BOTOSANEANU, 1979). Ces observations laissent penser quen
région tropicae, le rhitron se subdivise en deux zones thermiques (un
rhitron «froid,, et unrhitron « chaud» ou «pseudorhitron»), mais cette
digtribution n'gpparait quavec une andyse au niveau Spécifique.
Autrement dit, l'intervention plus ou moins grande du facteur
thermique dans les zonations dépend du niveau taxonomique utilise
pour I'éude faunitique. Ce facteur semble prépondérant pour la
distribution des especes, dors que les zones éablies en utilisant un
niveau taxonomique moins déaillé (famille par ex.) refléeront
princi palement les modifications des conditions morphodynamiques.

Cda expliquerait les discordances d'gppréciaion quant au syséme
dILLIES et BOTOSANEANU (cf. § 11.2), la théorie se référant aux
familles (Tableau 2), dors que les zondions des rivieres ont &é
rédisées avec les especes. On peut remarquer a ce propos que la
température induit généradement, al'intérieur d'un groupe faunisique,
des vicariances entre especes dont I'écologie et smilaire ; de ce fait,
une zone caractérisée par une association de familles peut vaablement
ére consdérée par une asociation de familles peut vaablement ére
considérée comme une entité écologique présentant une certaine
homogénéité fonctionndle.
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11 - LESCLASSFICATIONS

Une classification n'a pas pour objet de définir une successon de
Zones, maisde caractériser des segmentshomogéenesderiviéres.

1111, SCHEMASET CLASSFICATIONSNON FAUNISTIQUES

Deux systémes, utilisant des critéres non faunitiques, sont restés
jusquaprésent al'éat depropositions.

Le premier est cdui de PENNAK (1971), qui part du principe que
I'on ne peut val ablement comparer que des segmentsde coursd'ea, ou
mieux des habitats, et que des riviéres trés doignées ayant des
caractéres abiotiques semblables auront générdement des groupes
d'especes «paraldes et écologiquement semblabless. |1 suggére donc
de caractériser un segment de riviére a partir de 13 parametres : le
caractére permenent ou non, la largeur, la vitesse du courant et le
subdrat ; lestempératures estivaes et hiverndes; laturbidité, ladureté,
la concentration totale en ééments organiques et minéraux dissous, e
I'oxygéne dissous ; enfin la végéaion aquatique et rivulare. Ces
paramétres sont exprimés en classes assez larges pour &re gpplicablesa
I'échdle mondide, l'intervalle 10a20. C représentant par exemple une
saule clase de tempé&aure Le principe et intéressant, e
BOTOSANEANU (1979), «convaincu quil n'y a pas de différence
fondamentde entre ce sydéme & cdui dILLIES e
BOTOSANEANU», propose tout smplement de «'incorporer a la
théorie de la zonation verticae pour enrichir sa partie concernant
I'utilisation des facteurs abiotiques dans la ddimitaion & la
caractérisation des zones». En pratique, cependant, I'amplitude des
classes proposées rend ce syséme peu utilissble a une échelle
régionde. Plus tard, PENNAK (1979) distinguera aux U.SA. sept
caégories de segments derivieres; quatre sont des biotopes naturels :
les ruisseaLx de source, les ruisseauix de prairie dpine (au-dessus de la
limite des arbres), les cours d'eaul montagnards atruite (aforte pente e
température inférieure a 15C) et les cours d'eau de plaine a fonds
sableux ; lestrois autres sont artificids ou perturbés. lesrivieres afond
limono-vaseux (en zone rurae), les secteurs pollués» et les canaux
dirrigation. Pour tousles autres cours d'eaw, |'auteur conseille d'utiliser
son premier sysémedeclassification.

Le second systéme est cdui de PERSOONE (1979) dont la
démarche, en plus smple et a I'échdlon européen, est tout a fait
pardlde. Danslebut de définir apriori un certain nombre de biotopes
(macrohabitats) & échantillonner pour dresser des listes floristiques et
faunigtiques de référence dans des riviéres non polluées, I'auteur retient
cing paramétres: la largeur, la pente, la dureté de I'eau, la structure du
subgtrat et latempérature. Laauss les classes pour chague paramétre
sont assez larges, et I'on peut estimer que ce protocole représente le
strict minimum en mati ére de description du bictope.

[11.2. TYPOLOGIEFAUNISTIQUEDESRIVIERES DE GRANDE
BRETAGNE

D'une toute autre envergure est la classfication des Stes deau
courante de Grande-Bretagne rédlisée par la Freshwater Biologicd
Association (WRIGHT et al, 1984), dans le but de décrire un éat de
référence faunigtique de riviéres non (ou peu) polluées. 265 dations,
régulierement échdonnées le long de 41 rivieres répaties. sur
|'ensembledu pays, ont &ééchantillonnéeslors de trois saisons

(printemps, &6 automne). Les invertébrés préevés générdement
dans des radiers sdlon une technique semi-quantitative, ont &é
déterminés a l'espéce sur les stades larvaires, cdla étant possble en
Grande-Bretagne oll lafaune aquatique est alafois peu diversifiée et
tres bien connue. Pardlélement ont é&é préevées sur les stations 28
variables rdatives a la distance aux sources, la pente, I'dtitude, le
débit ; la largeur, la profondeur, la vitesse du courant, la nature et
I'hétérogénéité du subdtrat, la couverture de macrophytes ; lachimie
del'eau (pH, 02 dissous, NO2, NO3, P04, Alcdinité).

Il'y manque latempérature. Les données ont &é traitées par une
méhode dandyse des correspondances, e une méhode de
classification hiérarchique qui aboutit agénérer un nombredéterming
de groupes de dtations (ici 16) a partir des listes faunigtiques. Le
résultat est trésintéressant dans la mesure ol les groupes de stations
e répartissent selon 2 axes trés digtincts, le premier axe est corrdé
avec les vaiable rdatives au subdrat (diamétre moyen) & a la
composition chimique de I'eau (dcdinité, N et P, Cl-), e dans une
moindre mesure a la vitese minimee e a la couverture de
macrophytes; le second axe correspond aux variables distances aux
sources, pente, débit, largeur et profondeur.  Autrement dit, I'axe 1
discrimine différents types de riviéres, quant a leur substrat et ala
«fertilitd» de I'ean, dors que l'axe 2 exprime une évolution’
morphologique de I'amont versl'ava, cest-a-dire une zonaion. La
répartition des 130 taxons les plus fréquents (sur 600) est indiquée et
les 16 groupes de dations sont briévement décrits ; ils et
particuliérement intéressant de noter comment des riviéres
parfatement discriminées dans leurs zones amont, sur la base de
I'dcdinité par exemple, finissent par se rgjoindre dans un méme
groupedansleurszonesavd (cf. Rivieres Exe, ou Clwyd, et Rotfier
en Blithe). On ne peut queregretter, ace stade del'andyse, I'absence
des données thermiques, qui auraient pu égaement condituer un
facteur intéressant de discrimination.

Il est surprenant que cette séparation des différentstypesderiviéres
n'ait pas du tout &é mise en évidence par VERNEAUX (8 11.3), dors
que ladémarche &ait sommetoute assez semblable acdle-ci. Trois
rasons pewvent étre invoquées. En premier lieu les dations
prospectées par VERNEAUX é&aient réparties tres différemment ;
localisges initidement dans le seul bassn du Doubs dles
correspondaient aun seul type deriviere, et les données rgjoutées par
la suite éaent sans doute trop éparses pour modifier la structure
initidde. En second lieu, les méhodes utilisées pour I'andyse des
données peuvent mettre en évidence préférentidlement certaines
structures; en particulier, WRIGHT et al. précisent quiils ont utilisé
dans leur andyse des correspondances une pondération des especes
rares proportionnellement & leur fréquence, pour éviter que les
échanttillons contenant ces espéces niinduisent une distortion dans
l'andyse. Or il semblerait que la forme dandyse factoridle des
correspondances  utiliste par  VERNEAUX soit au contraire
fortement influencée par les epécesrares. Enfin il est probable que
le phénoméne de zondion soit plus accentué chez les insectes
aquatiques, dors que dans la dlassfication britannique cest toute la
faunebenthiquequi est priseen compte.

Un dernier point important, discuté par FURSE e al (1984)
concerne l'influence du niveau taxonomique employé (espéce ou
famille) et du nombre déchantillons saisonnierssur lesréaultatsdela
classfication. Pour ce qui concerne le niveau taxonomique, les
auteurs concluent : «Bien que la classification et la prédiction soient
meilleures en utilisant les espéces , 'avantage n'est pas grand». La
structure typologique observée reste la méme avec les espéces ou
avec les familles, parce que «la présence des spécimens dans les
échantillons est plusimportante que le niveau auquel ils sont
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identifiés». Méme en utilisant une liste limitée, excluant lesfamilles
rares, les réaultats sont auss bons, pafois mellleurs. Quant au
nombre de campagnes d'échantillonnage, les auteurs préconisent
saonNs SEparées, tout en reconnaissant la auss que la perte de
précision dansles classifications basdes sur une seule saison n'est pas
subgartidle.  Ce traval remarquable représante en définitive le
premier exemple dune rédle typologie de sites d'eax courantes,
base aur les invertéorés benthiques, et appliquée a I'ensemble d'un
pays. Les réalltats nen sont maheureusement pes directement
trangoosdbles alleurs mais la démarche employée est riche
denssignements.

IV - LE «RIVER CONTINUUM CONCEPT» ET SES
PROLONGEMENTS

En créant la notion de «groupe fonctionne dimentaires» qui
combine alafoisle type de nourriture et Son mode dacquisition par
les invertébrés, CUMMINS (1973, 197 1975 a générdise une
nouvelle gpproche des communautésbenthiques, intégrant ains dans
I'andyse écologique des systémes deau courante un facteur
«trophique, jusgue la passablement ignoré. Appuyée par lestravaux
de MINSHALL, SEDELL, et de nombreux autres auteurs sur les
sources de nourriture des invertéorés et la dynamique de la metiére
organique (références dans CUMMINS & KLUG, 1979), puis
complétée par la notion de «continuumy» du milieu physique, cette
gpproche a abouti a la formulaion du «River Continuum concept»
pa VANNOTE et al. (1980). Trés rgpidement, cette publication ¢
déroné ILLIES & BOTOSANEANU (1963) au rang des citations
quas obligatoires, (mais pas toujours judtifiées) dans les travaux
d'écologie des eaux courantes ; un tel succes judtifie un examen
gpprofondi d'abord de la théorie et de ses cordllaires, ensuite des
données qui lasoutiennent.

IV.1. LATHEORIE
1V.1.1. Postulats fondamentaux

L'idée de base du River Continuum Concept (R.C.C.) consste a
fare le lien entre dune part «un gradient continu de facteurs
physques», essentidlement conditionnés par la morphologie et
I'hydrologie, et dautre pat les «dratégies biologiques, des
invertébrés benthiques et la «dynamique » de la matiére organique,
entermes«d'gpport, detransport, de stockage, et de son utilisation par
les groupes fonctionnels dinvertéorés> (VANNOTE et al., 1980).
Mais ensuite, les auteurs vont beaucoup plus loin en formulant
I'hypothése dun fonctionnement ana ogique entre les compartiments
physiques et hiologiques des sysémes, notamment en matiére
dutilisstion de I'énergie. Cela abouitit a une série de postulats plus ou
moins vérifiables, mais qui ont fortement orienté les récents travaux
de recherche

Au planthéorique, unelecturetres minutieusedu R.C.C. a&éfaite
par STATZNER et HIGLER (1985), qui proposent tout simplement
den exdure les podulats les plus criticables. Aind la trangposition
biologique de la théorie de I'«équilibre dynamique des formes
fluvides, qui implique «des gustements entre une tendance a
maximaiser I'efficacité de I'utilisstion de I'énergie et une tendance
opposée vers un taux uniforme d'utilisation de I'énergie» (cinétique)
(VANNOTEe&t al., 1980) n'est-elle pasdu tout évidente, pasplusque
son corollaire concernant I'entropie. Cette hypothése dune andogie
entre I'organisation fonctionnelle, dans I'espace et dans le temps, des
communautés biologiques, et lamaniéredont I'énergie cinétique est

dissipée par le systéme physique, congtitue une idée stimulante mais
non démontréejusqu'aprésent.

Il éait égaement imprudent de nier la rédité de «successions
écologiques» dans des systémes soumis a des événements
hydrol ogiques catastrophiques dont I'intervalle de récurrence dépasse
largement letemps nécessaireal'éablissement d'une communautéen
équilibre (voir FISHER, 1983, & CUMMINSet al, 1983.

IV. 12 Diverstéet gahilité

L'évolution de la «diversté bictique» et censée présenter un
maximum dans les zones moyennes des cours d'eau pour lesordres 3
a5, en réponse a une plus grande vaiahilité du milieu physique,
illustrée notamment par I'amplitude des fluctuations thermiques
journdiéres (VANNOTE et al., 1980); STANFORD & WARD
(1983) déveoppent la méme idée. Cette assartion gopdle les
remarques suivantes, dont certaines ont dga é&é formulées par
WEBSTER etal (1983) et STATZNER & HIGLER (1985), et qui
rejoignent celles concernant lazonation de VERNEAUX (8§ 11.3).

(D) Il n'est pas précisé sil sagit dune diversité spécifique (nombre
despéces ou dune diversté écologique) incduant la digtribution
dabondance par espéce) dors, que ces deux paramétres peuvent
évoluer tresdifféremment.

(2 Les grands cours deau (zones avad) sont soit tous
significativement aménagés et/ou pallués dans les zones tempérées
(CUMMINS, 1975 ; REISS e FITTKAU, 1983), soit trés ma
connus dans les zones tropicdes ; I'opinion de STATZNER &
HIGLER (1986), sdon laquéle la faune benthique originelle des
grands systémes fluviaux devait &re beaucoup plus diversifiée que
cdledeszonesamont, est tout afait plausble.

(3) La diversté maximale observée et cdle de la communauté
benthique, et plus spécidement de certains groupes dinsectes bien
connus (Ephemera, Plecoptera Trichoptera) dont on a vu quils
réagissent particulierement au facteur thermique. L'évolution de la
diversté soécifique dautres groupes et soit différente (cf.
MOUTHON, 1981, pour les Mollusques), soit ma connue
(Oligochétes, Chironomidag); de plus, les communautés
planctoniques ethectoniques ne sont pas prises en compte, aors quil
est évident qu'dles secomplexifient dansleszonesavd;

Enfin (4) lavarigbilité maximae du milieu physique dansles zones
moyennes n'est pas évidente. .Aind STANFORD et WARD (1983),
en prenant comme indice delavariabilité du milieu une combinaison
trésthéorique desfluctuations annudlles de latempérature et du débit,
parlent égdement dun «maximum dinformation» de ces deux
variables dansles zones moyennes, mais qui correspondert cette fois
aux ordres5a7, e méme7a8s l'on seréferealeur schéma(ibid. p.
269 et fig. 2). Lamarge des «zones moyennes» est donc assez largel
Bien plus, HORWITZ (1978) condtate, a linverse des auteurs
précédents, une diminution de la varighilité des débits des tétes de
bassin aux zones avd (ordres 6 a 7), corrdaivement a une
augmentation du nombre d'egpéces de poissons (ce qui nimplique
pas, contrairement acequesuggerel’ auteur, unerdation causae).

Suivant la méme logique, WARD e STANFORD (1983)
gopliquent aux eaux courantes I'hypothése de CONNEL (Inter-
mediate disturbance Hypothesis, 1978) selon laquelle un
niveau intermédiaire (optimal) de perturbation (i.e.
variabilité du milieu physique entrainerait une diversité spé-
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<ifigue maximale. Aing la diversté serait «maximdisée par
I'hétérogénéité spatio-tempordle» (WARD et STANFORD, 1933).
Cette hypothese n'et pas nouvelle, puisgu'dle rappelle les principes
énoncés au début du sede par THIENEMANN (1918,1920)
(STATZNER & HIGLER, 1986); dle reste tout-afait
vrasemblable, mais & condition de consdérer la vaiabilité des
paramétres physico-chimiques en liaison avec cdle de I'habitat
physique, largement conditionnée par lamorphologie. Par exemple,
conddérer la seule varighilité du débit revient & supposer que toute
I'eaul coule dans le méme chend ; cda n'est pas vaable dans les
systémes origindsanastomosés de certaines grandesva léesfluvides
comme le Rhéne, le Rhin ou le Danube, qui présentent a l'évidence
un fonctionnement spatio-temporel beaucoup plus complexe quedes
secteurs a méandres (BRAVARD ¢ ai., 1986). De plus il faut
congdérer I'hétérogénédté de I'egpace en fonction de la taille et du
mode de vie des organismes. Aing, pour lesinvertéoréshenthiques,
le subgrat est un facteur primordia de I'nabitat (voir MINSHALL,
1984) dont ladiversité valargement conditionner lafaune présente ;
mais les poisons, qui utilisent I'ensemble du domaine aquatique,
répondent plus & la varigbilité des combinaisons de paramétres
morphodynamiquesau sein du systéme. Celapourrait expliquer que
la diversité spécifique maximale nlintervienne pas dans les mémes
Zones pour ces deux communautés, car il n'y a pas forcément
concordance entre I'héérogénéité maximale des mosdiques de
subgtrat et cele des conditions morphodynamiques. || semble
logique de considérer que ladiversité des niches écol ogiques offertes
aux poissons augmente avec les dimensons e la complexité
morphologique du systéme. Ains, quoi quil en soit, il parait
important de rdier I'héérogénété spatio-temporele a des types
morphologiqueset hydrologiques plutét qu'aun numérod'ordre.

VANNOTE et al. (1980) postulent égdement que I'augmentation
de la diversté de la biocénose congitue une sorte de réponse
biologique a la variahilité du systéme physique, qui contribuerait a
«tabiliser» le flux d'énergie, e donc le systéme tout entier. Cette
notion de stabilité est longuement discutée par WEBSTER et al.
(1983), qui distinguent deux moyens pour un écosyseme de
maintenir un éat sable face a une perturbation : la résstance, qui
implique une réponse minimale, et larésilience, qui correspond aun
retour rgpide a I'éat normd (voir auss STANFORD & WARD,
1983). Dans cette optique, chague systéme a sa propre cgpacité de
résgance et de réslience, souvent inversement corrdées ; la
résstance est plusliéeaun compartiment lent et volumineux comme
la matiére organique, qui tamponne les variations, dors que la
résilience est gpportée par un renouvellement rapide des composants
du systéme (par desfacultés de recolonisation par exemple). Dans
‘egprit du R.C.C., NAIMAN et SEDELL (1979), attribuent plus de
résstance aux petits cours d'eau forestiers, encombrés de débris
végétaux, e plus de rédlience aux grandes rivieles.  Mas
I'importance relative de ces deux facteurs dépend findement de la
morphologie, de I'nydraulique et des gpports végétaux dans chaque
segment. Parcontre, comme e fontremarquerWWEBSTERed. (1983)
il ne semble pasy avoir de lien obligatoire entre stabilité et diversté
biatique. 1l n'est donc pas évident quelacommunautébenthique joue
le role gabilisteur du flux dénergie que lui atribue le R.C.C.
(STATZNER & HIGLER, 1985 STATZNER, 1987).

1V.1.3. Correctifset corollares

Laplupart de ces critiques ont été prises en compte par les auteurs
duR.C.C. qui, dansunrécent aticle (MINSHALL etal. 1985),

semblent en particulier avoir abandonné I'hypothése d'une analogie
dans les modes de fonctionnement énergétique des
compartiments physiques et biologiques du systéme.
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FIG. 3. - Le River Continuum Concept.

Schéma de I'évolution longitudinale des apports en matiére organique
particulaire et des groupes fonctionnels dinvertébrés dans des cours d'eau en
région désertique ou boisée. D'apres MINSHALL etai., 1985, modifié.

Qu'en reste-t-il donc ? Essentiellement I'idée d'une évolution
longitudinale prévisible du fonctionnement trophique qui peut
serésumer ainsi (Fig. 3):

Dans les cours d'eau, il y a essentiellement 2 sources de
matiére organique, et donc de nourriture pour les invertébrés :
les apports alloctones (débris végétaux) et la production
primaire endogéne (macrophytes et microphytes). Dans les
tétes de bassin en zone forestiére, les gros débris végétaux sont
la principale source de nourriture, utilisée par les
déchiqueteurs ou broyeurs (shredders) qui les fragmentent en
fines particules « 1 mm) utilisées a leur tour par les
collecteurs: une partie de ces fines particules est exportée vers
les zones aval ol I'on voit apparaitre des organismes filtreurs.
A mesure que le cours d'eau sélargit, I'importance relative des
apports alochtoncs rivulaires diminue, pour faire place a une
production de microphytes exploitée par des brouteurs
(grazers). La proportion de fines particules augmente, et le
cours d'eau tend a devenir autotrophe (P/R >1).-Plus a l'aval,
dans les grands cours d'eau, les fines particules provenant de
I'amont, transportées et déposées, constituent avec le
phytoplancton la principale source de nourriture des filtreurs
benthiques ou planctoniques et des organismes
endobenthiques. Du fait de la turbidité, le systéme redevient
hétérotrophe. Si le cours d'eau débute dans une zone non
boisée, la premiére étape fait défaut et le systéme est d'emblée
autotrophe. Toutefois, les conditions régionales et locales,
comme le climat, la géologie, les affluents, la lithologie, la
géomorphologie ou des influences humaines peuvent modifier
ce schéma.

Ainsi énoncé, le R.C.C. se veut une «abstraction», «un
standard pour des systémes lotiques naturels non perturbés,
auquel on puisse comparer les cours d'eaux existants»
(MINSHALL etal., 1985). A ce schéma général se rattachent
certains corollaires qui viennent compléter des points précis.

Ainsi, le «Nutrient Spiraling concept. (voir NEWBOLD et
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al., 1981 ; ELWOOD et al., 1983) sintéresse ala vitesse de recyclage
et de déplacement versl'ava de la matiére organique et des déments
nutritifs. Cette vitesse dépend d'une part des capacités respectives de
transport (fonction du courant) et de réention (fonction de la rugosité)
du cours deau, e dautre pat, mais dans une moindre mesure, de
I'activité biologique. En théorie, plus cette vitesse est faible, plus les
ééments peuvent étrerecyclésdans un segment deriviére, et donc plus
laproductivité peut augmenter.

Ladimension temporelle est égdement incluse dansle R.C.C., qui
suggere que «l'organisation des communautés de  macroinvertéorés
lotiques peut ére expliquée par I'éa moyen des paraméires de
lenvironnement e leur degré de vaidilité tempordle e
dhétérogénéitéspatide» (MINSHALL et al., 1985). Lanction «d' éat
moyen» reprend l'idée initide du R.C.C. dune andogie entre l'équilibre
dynamique du lit autour dune forme moyenne, et la structuration dela
communauté benthique en fonction de cet &at le plus probable
(VANNOTEEt al. 1980). Mais dans le méme temps et introduite la
vaiabilité spatio-tempordle du syséme, sous une formulation qui
rgppelle fortement les idées de WARD & STANFORD (1983),
poutant non cités (cf. c-desus «Intermedigte Disturbance
Hypothesis »). 1l parait effectivement trésimportant, pour comprendre
la structure d'une communauté, d'englober dans une méme anadyse du
milieu alafoisleniveau moyen desparamétreset les' vaeursextrémes
qui ont une forte probabilité d'ére atteintes au cours dun intervale de
temps inférieur a la durée de vie moyenne des organismes. |l est
probable en effet que s ces vaeurs extrémes dépassent régulierement
unseuil critique, voir I1éthd pour certains organismes, dles modifieront
sensblement lastructure que I'on pourrait atendre en fonction de I'éat
le plus probable. Ce point N'a pas é&é jusqua présent clairement
explicité dans le cadre du R.C.C. Mais comme le fait remarquer
STATZNER (1987) en prenant comme exemple une crue dans un
systéme fluvid, un méme événement catastrophique aura, aprés une
période donnée, des conséquences tres varigbles sdon la nature e la
longévité des organismes, et leur locdisation dans des sous-déments
du systéme(chend principd, berges, brasannexes, etc..) plusoumoins
affectés par cetévénement.

Enfin, un correctif important a é&é gpporté par certains auteurs du
R.C.C. en mettant I'accent sur l'importance de la végéation rivulare
dans la structuration morphologique de riviéres («Riparian Control»,
CUMMINS et aL, 1984). En effet, cette végétation éait vue dans
l'optique du R.C.C. essentidllement comme une source de débris
végétaux, e son réle dans les budgets de matiere organique est d§a
bien documenté (CUMMINS et al, 1983). De méme, les rddions
entre la nature des epéces végétdes rivulares et la dynamique de
décompogtion a fat l'objet de nombreux travaux (revues de
ANDERSON et al, 1978 ; ANDERSON & SEDELL, 1979). Par
contreladynamique des gpports est encore peu connue (CONNERS &
NAIMAN, 1984) et lerdle delavégéation rivulaire danslarugosité du
chend n'afait I'objet que de quelques travaux principaement dans des
petits cours deau (BILBY & LIKENS, 1980; BILBY, 1981 ;
SPEAKER e al., 1984). Mais l'importance de la ripisylve en tant
guéément de structuration morphologique et restée a peu pres
méconnue, surtout dansles grandesriviéres, I'éude deladynamique de
colonisation végéde danslelit du haut Rhéne Francais condtituant une
exception noteble (PAUTOU et BRAVARD, 1982, BRAVARD et
al., 1986). Les publications récentes de SEDELL & FROGGART
(1984), e TRISKA (1984) ont remarquablement visudist les
conséquences du smple enlévement des gros embécles sur I'évolution
de systémesanastomosss. Tout cdlaaamené CUMMINSet al. (1984)
aconsdérer que les caractéristiques des formations végétaesrivulaires
condituent «le plus important facteur dorganisation» des
communautés aquatiques. Lageénéralisation de cette hiérarchie de

facteurs est sans doute prématurée, mais il est évident que par son
influence sur lamorphologie du lit, dont dépend I'habitat, sur la rugosité
du chend, qui conditionne la capacité de ré&ention, et sur lanature e la
quantité des gpports de matiére organique, la végétation rivulare
conditue un facteur clé du fonctionnement dun écosystéme deau
courante.

IV.2. LESDONNEES
1V.2.1. DonnéssduR.C.C.

L'essentid des données qui sous-tendent e River Continuum Concept
provient dune éude effectuée en 1976 sur quatre résealx Stués dans
quatre biomes différents des Etats-Unis, deux dans les foréts de feuillus
del'est (Pennsylvanie et Michigan) et deux danslesforéts de coniféresde
I'ouest (Idaho et Oregon) (MINSHALL etal., 1983; CUSHING & al.,
1983). Dans chaque réseau, 4 ddions représentatives de segments
successifs depuislestétes de bassin (ordre 1 a2, largeur 0,6 21,5 m pou
les sations N°4) jusguaux zones moyennes (ordre 5 a7, largeur de 17 a
47 m pour les gations N'4) ont éé suivies pendant quatre saisons, avec
des méthodes identiques permettant d'obtenir des données quantitatives
ur lesparamétres suivants:

- Climat du bassin versant et régime hydrologique.

- Numéro d'ordre, débit, topographie et morphologie de chague station,

induant la nécessité des gros débris végétaux & le pourcentage des

zonesd' érosion et dedépbt.
- Physico-chimie del'eau (température, conductivité, dcdinité, N et P
totaux).

- Matiére organique (M.O.) transportée et déposée, par classe detaille
des paticules (grosses = > 1 mm ; fines entre 1 mm & 50 microns -,
ultrefines= < 50 microns).

- Chlorophylle a benthique e méabolisme benthique mesuré pa
échanged02insitu.

- Vitesse de décomposition desfevillesmortes.

- Peuplement dinvertéorés (densité et groupes fonctionnels) pour :
sasons.

Les mesures concernant la M.O. benthique, le méabolisme e les
invertébrés sont effectuées dans les 2 types d'habitat rodé-déposé) ed
pondéréesen fonction delasuperficierdative de chacun.

Il fart demblée sgnder la vdidité & le tres grand intéré de ces
données, recueillies de maniére standardisée sur des Stes trés distants, e
portant sur une large gamme de parameétres ; on peut toutefois regretter,
pour un travail de cette ampleur, lafaiblesse de l'information concernant
les invertébrés (2 saisons e pas de biomasses) et I'absence totde de
donnéessur I'hydraulique et lespoissons).

Une premiére remarque Simpose concernant la notion méme de
«continuum».  Les auteurs du R.C.C. afirment que «les cours d'eaux
doivent étre vus comme des gradients, ou continug, et les systémes de
classification qui séparent des zones digtinctes ont peu de vaeul
«écologique» (CUSHING et al., 1983, repris par MINSHALL et al.,
1985). Or, comment peut-on démontrer I'existence d'un continuum (ou
réfuter larédité d'une zonation) avec une seule station d'étude par numéro
dordre, chaque ordre pouvant théoriquement condtituer une zone ? (cf. 8
11.2). Il est facile de confondre un escdier avec un toboggan S 1'on né
prend qu’' un point de mesure par marche 1 Le «continuum» reste donc
purement théorique, aors que les données supportant | existence de
zones plus ou moins homogénes sont nonbreuses.  S'il est vrai que

cette notion de continuum me l'accent sur |'importance des
apports de I'amont (notamment organiques) dans |e fonctionnement
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des zones avd, aucun des auteurs de zondion n'a jamas présenté ses
zones comme des «segments isolés», contrairement a ce que suggérent
encore CUSHING et al (1983).

IV.2.2. Andysepar parametre

Plus fondamentadement, les hypathéses du R.C.C. sont dlles vérifiées
par les faits ? Les auteurs affirment que oui; 1a rédité est plus mitigée.
Aing, prenons d'abord les donnée traitées paramétre par parameétre, avec
des andyses de vicariance pour rechercher l'influence desfacteursrdatifs
au ste (hiome), ala position le long du réseau (NB de station» et ala
saison (MINSHALL et al., 1983).

Pour la matiére organique benthique, on condate que «les facteurs
géomorphologiques locaux qui déterminent le dépdt dans le cours d'eau
sont plusimportants pour expliquer lavariance du stock de détritusquela
talle (Nb dordre) ou la ssison». De méme, dors que le rapport fines
particules/grosses particules est censé craitre vers l'avd, ce phénomene
n'est sensble que pour 2 stes sur 4 (NAIMAN & SEDELL, 1979) ;
seuleladécroissance du stock de grosses particules suit relativement bien
lesprévisons.

Pour la matiére organique transportée, le rgpport des fines sur les
grosses particules devrait égdement croitre, mais cela n'est évident que
sur un seul ste. Les différences entre sites (biomes) semblent expliquer
I'essentid de la variance sur le transport des grosses & fines particules
tandis que les ultrafines, qui représentent 86% du tota de la matiere
organique trangportée, varient indépendamment des facteurs éudiés
(biome, ation, ousaison).

Pour la Chlorophylle benthique, le stock est supposé croitre vers
l'avad, mais cda ne se vérifie que sur 2 réseaux, le troiséme (Idaho)
présentant une tendance inverse ; dans le dernier site (Pennsylvanie) les
teneurs restent basses et constantes, ce qui serait di ades crues d'orages
fréquentes qui nettoient réguliérement lelit (BOTT et al., 1985).

Le mé&abolisme global est supposé glisser de I'hé&ératrophie vers
l'autotrophie dans les zones moyennes des rivieres. Ce schéma et
grossérement véifié dans la mesure ol les gtations NI sont toujours
hétérotrophes (15 fois sur 16 mesures stations X saison) et lesstations N4
générdement autotrophes (13 fois sur 16). Cependant la varigbilité des
résultats interdit pratiquement toute prévision sur le statut trophique des
stetionsintermédiares. Lesauteurs concluent que«s latendance amont-
ava est souvent évidente, il gpparalt que de multiples influences locaes
se combinent pour réguler I'activité de lacommunauté (MINSHALL
al., 1983). BOTT et al. (1985) précisent que «la seule taille du cours
d'eau ne auffit pas pour classer le statut métabolique sur un bilan annud,
le passage de I'hétérotrophie a l'autotrophie intervenant pour des stations
différentesdanschaquesite».

La vitesse de décompostion de feuilles mortes devrait &re rapide et
relaivement uniforme danslestétesdebassin, et diminuer versl'avd. En
rédité, laencore lavariance entre biomes est laplusforte que lavariance
entre stations dun méme. biome. Dans chaque bassin, la décomposition
laplusrapide alieu danslagtation 1, mais «certains cours d'esu dordre &
décomposent les feuilles plus vite que le ruisseau d'ordre 1 d'un autre
biome» (MINSHALL et al., 1983). Cependant, si la vitesse de
décomposition est pondérée par la température (en degrés X
jour), il apparait que les tétes de bassins sont les plus efficaces,
mais qu'il est toujours impossible de définir aucune tendance &
I'aval ou «les conditions local es déterminent I'essentiel ducompor-

tement en fonction semblet-il des caractéristiques du bassin
versant».

Enfin, en ce qui concerne les groupes fonctionnels dinvertéorés
les broyeurs de grosses particules suivent la prédiction du modde
en digparaissant plus ou moins rapidement des zones avd, dors
que les collecteurs de fines particules nNaugmentent leurs effectifs
vers l'aval que dans 5 cas sur 8 (dation X saison), et que les
brouteurs depériphyton présentent plus des variations saisonniéres
d'abondance qu'une évolution amont/aval. Seul le site del'Oregon
samble suivre a peu prés I'évolution prévue (HAWKINS et
SEDELL, 1981). Mais, commeleremarquent MINSHALL et al.
(1982), ces mauvas réltas proviennent auss  dun
échantillonnage restreint et du fait que «l'abondance numérique est
un faible indicateur de la dynamique trophique». Ce dernier point
et égdement souligné par OHOP et al. (1984).

Une évauation des capacités de rétention delamatiere organique
des différentes stations conduit les auteurs alaconclusion suivante:
«Alors que les tétes de cours d'eaul ont une capacité de rétention
supérieure a celes des zones avd, chaque bassn a sa propre
relaion entre la géomorphologie du cours d'eau et la rétention»
(MINSHALL et al. 1983); la végéation rivulaire, caractéristique
de chaque bassn, et l'un des facteurs importants pour ce
phénoméne. |l en résulte des vitesses de déplacement vers l'aval
différentes (cf. § IV. 1.3. «pirding»), & la encore difficilement
prévishles dans les zones moyennes sur la seule base du N°
dordre. Lanature de lavégétaion intervient auss dans la vitesse
du recyclage biologiquedela M.O., puisgue pour les Stes en forét
feuillue ce recyclage est consdéré comme «rapide», dors quen
forét de coniféresle processus et «lent».

1V.2.3. Andyseglobde

L'andyse multivariée des mémes données effectuée par
CUSHING ¢ al. (1983) vient confirmer les observations
précédentes en faisant ressortir une trés bonne corrdaion entre une
forte pente (zone amont), la présence de broyeurs, une
prédominance de grosses particules déposées (faible rapport PR).
Mais plus intéressante est la maniére dont Sordonnent les 16
stations anaysées ensemble sur labase des paramétres biologiques
(Fig. 4). Effectivement, dans chague biome, les gaions sont
classes dans 'ordre de leur postion rdaive (1, 2, 3, 4), & cda
supporte I'hypothése du R.C.C. dune évolution longitudinde
prévisible du fonctionnement biologique. Maisil est remarquable
de voir comment les stations d'Oregon et de Pennsylvanie forment
deux ensembles non imbriqués, et complétement distincts de celui
formé par les gations ava du Michigan & de I'ldaho. Dans ces
deux derniers Stes, seules les tétes de bassins sindividuaisent,
I'évolution longitudinde semblant ensuite peu marquée.  Cda
pourrait sinterpréter delamaniére suivante ;: on observe en fait, sur
la base des paramétres biologiques choisis, trois modes de
fonctionnement distincts pour les quatre réseaux ; et pour prévoir
cefonctionnement, I'appartenance dune station aun biomeest plus
importante que sa position dans le réseau, a l'exception des zones
lesplusenamont..
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FIG. 4. - Données du R.C.C.

Ordination des sites étudiés en fonction des variations
biologiques.

| = Idaho ; M = Michigan ; 0 = Oregon ;

P = Pennsylvanie.

1 a4 = stations de I'amont vers |'aval.

D'aprés CUSHING et al, 1983, modifié.
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IV.2.4. Synthése

Aussi les conclusions (partielles) que I'on pourrait tirer d'une lecture
de ces données non exclusivement orientée vers la justification d'une
théorie sont les suivantes:

Les petits ruisseaux (largeur < 2 m) en zone forestiére tempérée
semblent avoir un fonctionnement assez constant, nettement
hétérotrophe, caractérisé par une forte rétention des grosses particules
de matiére organique qui sont utilisées (traitées) par des invertébrés
broyeurs. Plus a l'aval, (largeur de 3 a 50 ni) il y a une évolution
longitudinale plus ou moins marquée vers un fonctionnement plus
proche de l|'autotrophie et une réduction du stock de gros débris
végétaux et corrélativement, de broyeurs. Maisles facteurs régionaux
(caractéristiques écologiques du bassin versant) et locaux
(morphologie de la vallée et du lit, conditions morphodynamiques,
environnement végétal semblent plus important pour prévoir et
expliguer le fonctionnement biologique d'une station que la position
de cette station dansle réseau, illustrée par son N . d'ordre.

IV.3. PROLONGEMENTSET CRITIQUES

Les études publiées récemment par dautres chercheurs ne
permettent pas d'affiner sensiblement ces conclusions. Le R.C.C. ¢
été fortement contesté en Nouvelle-Zélande, ou |e fonctionnement des
cours d'eau semble déterminé essentiellement par des facteurs
physiques (WINTER BOURN et al., 1981 ; COWIE, 1985). En
Australie, les broyeurs ne suivent pas I'évolution rencontrée aux
U.S.A., cequi pourrait étre d0 ala vitesse de décomposition trés lente
des feuilles d'Eucalyptus (MARCHANT et al., 1985) ; BUN (1986)
fait la méme constatation, mais un échantillonnage limité aux zones
de radiers réduit la validité de ses données. La méme remarque vaut
pour DUDGEON (1983, 1984) qui rapporte aussi une faible
représentation des broyeurs al'amont d’ uneriviére de Hong-Kong.

Peu de travaux comportent des mesures de biomasses d'invertébreés.
MILLER (1984) a étudié des ruisseaux forestiers d'ordre 1 et 2 ou la
biomasse est dominée par des écrevisses et des gastéropodes, les
broyeurs ne représentent qu'une trés faible proportion du peuplement
d'invertébrés ; mais la encore, seuls les radiers ont été prospectés.
Cependant, la revue effectuée par cet auteur des études portant sur la
biomasse par groupes fonctionnels dans des cours d'eau forestiers
tempérés montre clairement que les broyeurs ne sont jamais les
organismes dominants, et qu'ils sont méme fréquemment dépassés par
les brouteurs. Aucune des études ci-dessus, pas plus que celle de
ROSILLON (1986) comportant également des mesures des
biomasses, n'a mis en évidence une relation étroite entre les
fluctuations saisonniéres des sources de matiére organique et celles
des groupes fonctionnels correspondants, aboutissant a la
«maximalisation de la consommation d'énergie» postul ée initialement
par le R.C.C. et fortement contestée par la suite (cf. 8 V. 1. 1.).

IV.4. QUE RETENIR DU RIVER CONTINUUM CONCEPT?

Bien que tous les postulats . et les hypothéses du R.C.C soient loin
d'étre vérifiés par les faits, toutes les données confirment I'importance
des relations trophiques dans la structuration fonctionnelle de la
communauté a invertébrés, méme si ce facteur n'est pas toujours

prépondérant, et sil'affectation des unitéstaxonomiques atel ou tel groupe
fonctionnel pose parfoisdes problémes.
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Il faut certainement voir 1a l'apport principa du R.C.C. al'écologie
deseaux courantes. A l'inverse, lafaiblesse mgeure de cette théorie et
de vouloir rdier, a l'échdlle du globe le fonctionnement de
I'écosystéme eaul courante ala seule position relative dans le réseau du
segment éudié. En effet le numéro d'ordre ne congtitue «en aucun cas
une description dgnificative de  I'environnement  physique»
(GREGORY & WALLING, 1973, cités par STATZNER «
HIGLER, 1985), et encore moins de I'environnement végétd. Cda
aboutit a présenter pratiquement chague Stuation rédlle comme une
déviation par rapport au schéma générd, imposée par les conditions
régiondes et locdes (MINSHALL et al.,, 1985). Ajoutons que le
RC.C. ne prédit nullement l'évolution quantitative absolue des
paramétres biologiques (stock, biomasse, production) mais seulement
leur évolution rdaive (Fig. 3), et que les Poissons, «dont I'importance
dans le méabolisme de la communauté est négligesble» (sdon
CUMMINS et al., 1984) sont totadement ignorés.  Pour toutes ces
raisons, I'gpplicabilité pratique du River continuum Concept reste trés
resreinte al’heure actudlle.

V - CLASSIFICATION DESBASSINSVERSANTS

L'idéedutiliser les caractéristiques du bassin versant comme é ément
de base pour la classfication des cours deau a é&é suggérée par
quelques pionniers (8 1), puis presque complétement oubliée
Toutefois, ROSS (1963) a fat remarquer que la digribution
géographique de bon nombre de genres ou d'espéces de Trichoptéres
dAmérique du Nord &ait éroitement liée a un type de biome (foré
décidue, foré montagnarde de coniféres, taiga, ou désart). L'auteur
pense que «la foré& impose certaines conditions écologiques aux
riviéres qui en proviennent et la traversent», cette influence é&ant
dautant plusforte quele coursdeau est pluspetit; claimpliquerait que
la faune des petits cours d'eau soit «confinée de maniére plus rigide
dansdeshiomesterrestresdistincts» quecelledesgrandesrivieres.

HYNES (1975) pense tout net que «le monde n'est pasclassifiable»,
et que de surcroit une classfication n'ouvre pas la voie a une
«compréhension écologique» des cours deau. Dans une optique trés
novatrice mettant en avant I'apect énergétique, il énumérelesdifférents
processus par lesques chaque vallée conditionne le fonctionnement de
lariviere qui ladraine. Aing laroche mére, les sols et la végétation
déerminent ou influencent, par un jeu dinteractions extrémement
complexe, le régime hydrologique, laphysco-chimie del'eau, lanature
et laquantité des apports organiques, et en définitivetousles processus
énergétiques dans la riviere dle méme. HYNES condut: «da valée
gouverne le cours deau». On peut admettre I'opinion de cet auteur,
selon lagudlle chague cours d'eau est un individu, et donc pas vraiment
trés facilement classfidble, mais ne pourrait-on dors classfier les
vallées?.

Cest ce que suggere LOTSPEICH (1980), qui souhaiterait une
gestion desriviéres en harmonie avec les exigences, les caractéristiques
e I'équilibre dynamique du systéme». Partant du principe quil vaut
mieux classfier les causes que les effets, & considérant les cours d'eau
comme le produit intégré du bassn versant», l'auteur propose un
schéma hiérarchique a deux niveaux. Les facteurs déterminants, au
niveau le plusdevé, («state factors») sont la géologie et le dimet ; ces
deux facteurs ont éé utilisés au U.SA. pour dressr une carte des
«écorégions» (BAILEY, 1977) que LOTSPEICH suggére de prendre
commepoint dedépart

pour la clessfication de bassins versants. Le diméat et la géologie
déterminent ensemble lagéomorphologie, et lesfacteurs de niveau
inférieur (« Transactiond factors») que sont le microclimat locd, le
<ol et lavégétation. Le cours deau lui-méme, avec ses différents
habitats, condtituerait le 3éme niveau dandyse. On peut Signder a
ce propos l'exigence en France dune cate de «régions
écologiques» (DUPIAS et REY, 1980) basée sur les asociations
végétdes, qui fait ressortir trés nettement et de fagon hiérarchisée
différentes zones correspondant al'influence desfacteurs énumérés
pa HYNES & LOTSPEICH, dans la mesure ou la végétation
intégre les facteurs géologiques, dimatiques et pédologiques. Une
carte de cetype condtitue donc une excedllente base de classificetion
desbassnsversants.

En 1975, HYNES remarquait ironiquement que «'une des
découvertes récentes | es plus importantes enhydrobiologie est cdle
del'existence deshydrologues, forestiers et pédologues» ; onpeuty
gouter les géomorphologues.  Et il apparait maintenant évident
que, pour classr ou comprendre les cours deau, il et
indispensable de commencer par lebassinversant.

CONCLUSION

Au terme de cette revue, volontairement sdective, d'gpproches
tres différentes, il est possble de dégager quelques déments
condants susceptibles dorienter les recherches en vue dune
typologiefonctionnelle des systémes d'eau courante.

Tout dabord, une tdle typologie es-elle possible, voire
souhaitable ? Les auteursles plusthéoriciens voient les cours d'eau
comme des «continuumy ou des individus, ce qui signifierait que
chague riviére est unique et que chague point dune riviére est
différent decdlui Stuéal'amont ou al'avd.

Cdan'est pasimpossibleaun certain niveau danalyse, maistous
les auteurs praticiens, confrontés a des problémes de gestion, ont
propose et utilise des méthodes aboutissant & définir et a classifier
des segments homogénes de cours deau. Cda niimplique
nullement de nier une continuité entre ces segments, ni certaines
trangitionsprogressives.

S latempérature gpparalt comme un facteur trésimportant dela
digribution zonde des especes, notamment dinsectes et de
samonidés, les paramétres morphodynamiques (morphologie et
hydraulique) apparaissent prédominants pour expliquer la
sructuretion longitudinde des peuplements animaux au niveau
dunités taxonomiques regroupant des espéces qui présentent le
méme mode de vie. Les facteurs trophiques, C'est-adire la
dimension, la proportion relative et la nature des particules de
matiére organique, and que la production primare des
microphytes, congtituent auss un éément important pour expliquer
I'évolution longitudinde des groupes fonctionnds adimentaires
dinvertébrés, qui souvent sidentifient ades groupestaxonomiques.
Aing, une certaine zonation longitudinde, sous l'influence des
facteurs benthiques, thermiques & trophiques dont la
hiéirarchisation générdisable, correspond auneréalité observer

Pardldement a cette structuration longitudinde des riviéres, il
gppardit queles caractéristiques des bassins versants, desvalées et
des rives sont susceptibles dinduire des différences importantes
entre les communautésbenthiquesde divers réseaux.
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Les vaiaions sont d§a sensbles au niveau quantitatif, par exemple
entre desriviéres présentant deseaux de dureté différentes (1.2t 111.3) ;
mais dans une anayse au niveau fonctionnd, les influences régiondes
et locdes semblent prédominantes pour expliquer la structure de la
communauté (8 1V.2.4). Autrement dit, il apparait que les facteurs
dépendant de la géologie, du climat, de la nature des sols et de la
végétation dans le bassn versant, ains que l'environnement végéta
immédiat, conditionnent locaement le fonctionnement de I'écosystéme
eau courante.

On peut donc émettre I'hypothése que les conditions écologiques
régionaes, déerminant le régime hydrologique, la morphologie de la
riviere, la nature et la quantité des déments minéraux et organiques,
dissous, transportés ou stockés, aboutissent a structurer les systémes
aquatiques en différents types fonctionnels auxquels devraient
logiquement correspondre des peuplements qudlitativement et/ou
quantitativement distincts. Un certain nombre de types de cours deau
de petite dimension sont d'ailleurs déa assez généraement reconnus et
décrits(81 11. 1 et 81V.2.4; voir auss lesruisseaux cacaresou «chalk
Streams»).

D'un point de vue pretique, toute gestion implique une certaine
classfication de l'egpace en groupements dentités écologiques
auxquelles vont sappliquer certaines régles & cartaines actions. Mais
une bonne classification doit Sappuyer sur desrédités concretes, mieux
que sur desthéories. Déslors, il gpparait évident qu'une typologie dont
I'objectif et d'orienter lagestion doit répondre atroiscriterespréaables.

- Premiérement, ele doit &re fonctionndle, clest-a-dire différencier
des systémes ayant des fonctionnements écologiques ditincts (et pas
sulement des especes discriminants ceux qui - conditionnent
directement ce fonctionnement (et non des critéres indirects comme la
distance aux sources, I'dtitude ou un numéro dordre).

- Deuxiémement, les entitésfaisant I'objet delatypologie doivent ére
des «trongons homogénes» de cours d'eawl, dont lalongueur peut varier
de quel ques centaines de métresaquelques centainesde kilometres. S
I'on veut bien considérer que homogéne ne signifie pas «identique en
tout point», il est tout afait logique de considérer que, dans un bassin
versant donné, un trongon de cours deau présentant a la fois des
caractérisiques  morphodynamiques, physico-chimiques, e une
végétation rivulare relativement congtantes au regard des vaiations
observées sur I'ensemble du réseaw, condtitue une entité fonctionndlle et
puisse ére gppréhendé commetd. 1l n'est par alleurs nullement exclu
gu'un trongon soit défini comme un secteur de transition entre deux
zonesplushomogeénes.

- Troisémement, cette typologie doit nécessairement Sappuyer sur
une classification des bassins versants, a l'intérieur desquels seront
généralement digtinguées des zones. Au vu des données du River
Continuum Concept (8 1V.2.4), on peut émettre I'hypothese que, dun
point de vue fonctionndl, I'étendue des variations observées sur les
cours d'eau de dimensions moyennes entre différents types de bassins
sera supérieure a celle observée entre les zones successives dun méme
coursd'eau.

Dans leur éude dune riviere canadienne, CULP & DAVIES (1982)
ont interprété leurs données en intégrant la rédité des zones, lathéorie
duR.C.C. et I'évidenteinfluence du bassin versant. llsdémontrent ains
pafatement I'intéré& dune démarche, proche de cdle proposée ci-
dessus, combinant plusieursthéories*

En définitive, ce sont lesfaits qui définiront la bonne typologie,
ce qui implique des données nombreuses et recueillies de maniére
dandardisies. Auss, a condition de disposer de méthodes
permeitant de quantifier dans différents sysémes a la fois les
peuplements et les paramétres susceptibles dintervenir comme
facteur-dé dans le fonctionnement, une gpproche pragmatique
ayant pour objectif didentifier et de caractériser des types
fonctionnels peut condtituer une voie de recherche fructueuse ¢
I'neure actudle. L'intéré pratique dune tdlle goproche serait de
fournir, au niveau d'une région, un systéme de référence pour
évdue les potentidités e les perturbations des cours deau
présentant des caractéridtiques voisines des types décrits. Des
travaux sont engagés danscetteoptique.
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