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RESUME

Le présent travail tente de synthétiser les données obtenues depuis une dizaine d’années
sur la dérive {cnsemble des organismes et débris emportés par le courant).

Une unité de mesure standard de la dérive peut étre utilisée, 1'intensité de dévive, exprimée
par le nombre d’individus passant a travers T m? de section pendant 1 h. Tous les groupes aqua-
tiques sont représentés, les plus abondants étant généralement les larves d’Ephéméroptéres,
Plécoptéres, Dipteéres et les Gammares. La densité de dérive, telle qu’elle a été définie par ELLIOTT
est souvent de o,1 4 1 organisme/m® et varie beaucoup suivant la zone écologique considérée
(stratification). La comparaison qualitative et quantitative avec le benthos peut permettre dans
certains cas d’évaluer la proportion de benthos qui dérive & un instant donné. La distance de
dérive est assez mal connue.

Les fluctuations nycthémérales de la dérive se manifestent pour la plupart des groupes par
un maximum nocturne, en début de nuit (type bigeminus) ou en fin de nuit (type alternans).
Quelques groupes sont au contraire diurnes. Des expériences ont montré la liaison de ces fluctua-
tions avec l'activité (alimentation ou montée sur les pierres pendant la nuit). La lumiére est le
principal factcur synchronisateur de ce rythme. Des fluctuations saisonniéres de la dérive sont
liées aux cycles biologiques des espéces ou aux variations du débit.

Il n’apparait jamais d’épuisement des zones amont par la dérive des organismes. Les phéno-
meénes compensateurs sont a rechercher surtout dans une production suffisante du benthos mais
aussi dans des déplacements actifs des organismes vers I’amont.

Mots-clés : écologie eaux douces, milieu lotique, facteur courant, productivité, migrations
et mouvements, rythmes d’activité, alimentation poissons.

(1) Cet article représente une synthése de la bibliographie arrétée en 1970. Il rccouvre une partie de
la bibliographie analysée A I’occasion d’une thése de Doctorat &s Sciences naturelles présentée par
Pun de nous (M.B.) devant I’Université Lyon I.

* Adresse actuelle : Laboratoire de Zoologie, E.N.S.A., 65, rue de Saint-Brieuc, 35000 Rennes.
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I. — INTRODUCTION

La dérive des organismes (vivants ou morts) des eaux courantes (drift des auteurs de langue
anglaise et allemande) a donné lieu depuis longtemps & de nombreuses études ; ces derniéres furent
entreprises presque exclusivement dans la partie supérieure des cours d’eau & Salmonidés (Rhi-
thron d’ILLIES et BOTOSANEANU, 1963). Les résultats de ces études porterent d’abord sur des
aspects partiels du phénomeéne ; ce n’est qu’a partir de 1960 que la liaison entre les différents
aspects a commencé 4 étre entrevue.

Le déplacement des invertébrés benthiques vers I'aval des cours d’cau est en effet mentionné
depuis prés d'une cinquantaine d’années notamment dans des études sur la nourriturc des pois-
sons (NEEDHAM, 1928 @ b ; LEONARD, 1942) et sur le repeuplement des zones dénudées (ALLEE
1929 ; STEHR et BRANSON, 1938 ; MooN, 1940). Ces mouvements étaient en général associés par
ces différents auteurs & I'arrachement fortuit des animaux par le courant, spécialement en période
de crue. MULLER (1954 4) signale le premier la trés grande importance quantitative de ces dépla-
cements : 11 jours aprés le nettoyage sur 150 m et le changement du lit d’un ruisseau cn Suéde,
plus de 4 millions d’organismes, pesant 4,550 kg, colonisaient & nouveau le fond, au début du mois
de juin.

Par ailleurs, MooN et HARKER avaient remarqué, a l'aide d’expériences mendes tant surle
terrain (MooN, 1940) qu’au laboratoire (HARKER, 1953 b) que les invertébrés (i phéméropteres
surtout) présentent un rythme d’activité circadien ; beaucoup de ces invertébrés préscntent une
activité locomotrice plus élevée la nuit. Pour Moon ces déplacements sont liés 4 'alimentation
alors que pour ITARKER il s’agit d’un rythme endogéne.

A partir de 1960, TANAKA (1960), WATERS (1962 b) puis MULLER (1963 a, b et¢) observérent
que le déplacement vers I'aval varie considérablement au cours du nycthémere. MULLER (1963 b)
montre expérimentalement le role du facteur lumiére dans ce rythme. La liaison entre rythme
d’activité locomotrice et mouvement de descente vers I'aval est alors faite et va dominer toutes
les études ultérieures.

Le terme de dérive est couramment employé pour désigner ces phénoménes ; en faitle mot
drift a déja été utilisé en 1925 par Mc ATEE. La dérive recouvre une notion en réalité plus géné-
rale puisqu’elle est constituée par I'ensemble des animaux, végétaux et débris emportés parle
courant. On distingue généralement une dérive inerte (particules minérales et débris végétaux,
exuvies) et une dérive constituée d’organismes aquatiques vivants (invertébrés, poissons, végétaux
comme les Diatomées) de loin la plus étudide.

Les premiéres études, menées au moyen de récoltes sur le terrain, furent assez générales, puis
elles se spécialisérent, notamment en recourant & 'expérience en laboratoire. C’est ainsi quelona
analysé les rythmes nycthéméraux et saisonniers, comparé la faune dérivante avec la faune
benthique en place, recherché les compensations éventuelles par des mouvements vers 'amont,
des cycles de colonisation ou la production des animaux benthiques. Toutefois les résultats obte-
nus sont souvent difficilement comparables, soit a cause des techniques de récolte (filets de formes
variées et surtout de tailles de maille différentes) et de mesure de la dérive, soit a cause de carac-
téres particuliers du cours d’eau ou de I’espéce considérée. On assiste 4 un intérét accru, notam-
ment au cours des 5 derniéres années, oll le nombre d’études consacrées & la dérive (dont la réfé-
rence nous est connue) est de 6 en 1965, 7 en 1966, g en 1967, 16 en 1968, 13 en 1969, 14 en 1970.
L’apport le plus important est fourni par les études de MULLER (Allemagne, Suéde), WATERS
(U.S. A)) et ErriorT (Grande-Bretagne).

HyNEs (1970 a) freine I'optimisme excessif qu’a pu faire naitre 'étude du phénomene de la
dérive ; il fait remarquer qu’en fait la perte en organismes benthiques due & la dérive est relati-
vement faible : 0,37 p. 100 par jour pour ELLIOTT (1967 4), et I p. 100 pour ULFSTRAND (1968).
La faiblesse de ces pourcentages, associée 4 la connaissance trés imparfaite del’ampleur du mou-
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vement vers I'amont, nous montre l'urgent besoin d’autres études, afin que son importance écolo-
gique puisse étre pleinement évaluée. Pour ELLIOTT (1970 b), la dérive fait partie maintenant de
toute étude d’invertébrés d’eau courante. Ainsi, ’étude de la dérive touche de multiples problémes
techniques (évaluation des densités d’organismes), €écologiques (production, cycles biologiques,
chaines trophiques, facteurs de milieu) et éthologiques (rythme nycthéméral, taxies, activité
locomotrice, migrations, déplacements) qui ne peuvent étre étudiés 'un sans I'autre. Pour ces
différentes raisons, il nous est apparu important de faire le point de I’état de nos connaissances
sur le sujet en 1970.

II. — PROBLEMES POSES PAR IA MESURE DE LA DERIVE

2. 1. — Techniques de prélévements

i convient de se reporter & la synthése d’ELL1OTT (1970 b) on sont décrits les modes de récoltes
de la dérive et les filets ou tamis utilisés pour filtrer P'eau. Ce matériel va donc n’étre que trés
briévement présenté.

2. 11. ilets fixes immergés.

2. 111. Type Surber.

A ouverture rectangulaire, ces filets sont complétement immergés ou peuvent dépasser hors
de I'cau, échantillonnant ainsi la dérive de surface. 1ls sont les plus utilisés, notamment pour
étudier la stratification verticale de la dérive.

2. 112. Type filet & plancton.

A ouverture circulaire, ils sont placés dans un cylindre métallique, toujours complétement
immergés.

Ces deux types de filet sont munis ou non d’un dispositif de mesure de débit. De toute facon
on peut connaitre la quantité d’eau filtrée en mesurant la vitesse du courant A I'entrée du filet et
la section de celui-ci. Cette derniére varie de 450 cm? (HoLT et WATERS, 1967) a 1 500 cm? (DEN-
NERT ¢f al., 1969).

2. 12. Filtvage par chute d’eauw dans un filet ou un tamis.

Ces filets ou tamis sont placés au-dessous d’une chute d’eau, alimentée par une partieoula
totalité du débit du cours d’eau. Le dispositif a pour avantage de capturer la totalité de la dérive
présente (les organismes dérivants ne peuvent pas éviter le filet ou le tamis) sans que la présence
du filet influence le débit. Plusieurs auteurs (MULLER, 1965 a; KURECK, 1967 ; Bisuop, 1969)
y ont adjoint des dispositifs prélevant automatiquement la. dérive, par fraction horaire de 1a3h
en général.

2. 13. Précautions & premdre.

Certaines précautions sont indispensables pour permettre la comparaison des résultats. Le
plus grand écueil réside dans le colmatage plus ou moins rapide des filets. Il faut donc vérifier
constamment la régularité de I'écoulement de 'eau & travers les mailles. Or la taille de maille
utilisée devra étre la plus grande possible pour éviter ce colmatage et la plus petite possible de
fagon & retenir les organismes les plus petits, notamment les premiers stades larvaires, souvent
trés importants numériquement (WATERS, 1969 a). Les vides de maille couramment utilisés varient
de 0,1 & 1 mm, apparemment sans aucune standardisation et sont soit carrés soit rectangulaires;
cela est particuliérement préjudiciable lors de la comparaison de la faune desinvertébrés ben-
thiques et dérivants dans un méme cours d’eau. Les auteurs ont utilisé pour les filets de capture
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de faune dérivante des tailles de maille le plus souvent supérieures a celles des filets de capture
de la faune benthique, rarement égales (DIMOND, 1967 ; Mc LAy, 1968 ; PETERKA, 1969).

S’il y a colmatage, un remous se produit a I'avant du filet ; la vitesse du courant y est ralen-
tie et les animaux s’accumulent dans cette zone lente. Ce remous peut aussi étre provoqué par
un filet dont la longueur est trop courte comparativement a l'ouverture et A la taille de maille.
Le rendement est alors considérablement diminué, dans des proportions d’ailleurs différentes
suivant les organismes. Ainsi le rendement a pu étre réduit au 1/10 (HALEs et GAUFIN, 1969) pour
un filet d’ouverture 1 800 cm? et de longueur 1,60 m. En cas de colmatage rapide, il convient
d’augmenter la fréquence des relevés, ce qui a pour avantage supplémentaire de faciliter la mise
en évidence des différents pics d’activité des organismes (ELLIOTT, 1969 b). Enfin la formedela
poche peut avoir une influence sur le rendement (WATERS, 1969 a).

Les prélévements durent quelques minutes (5 pour PEARSON et FRANKLIN, 1968) a 3 h, sui-
vant abondance de la dérive et les risques de colmatage et aussi suivant la précision que 'on
désire dans 1'étude du rythme nycthéméral (ELLIOTT, 1970 b).

Du fait de son importance quantitative pour de nombreux groupes, la dérive fournit une
technique de récolte des invertébrés des eaux courantes trés efficace (MULLER, 1966 b).

2. 2. — Méthodes de mesure

La premiére opération consiste a séparer animaux et débris constituant la dérive dans le but
de procéder 2 une mesure quantitative (dénombrement, poids ou volume des animaux dérivants).
Le procédé par flottation, par exemple dans le chlorure de calcium en solution saturée (Biszop
et HYNES, 1969 b) pour séparer les animaux des débris est peu usité ici, car les débris sont le plus
souvent de nature végétale et de densité voisine de l'unité. Le triage sur le vivant quand il est
possible est en fait le plus commode.

I’abondance du matériel a poussé certains auteurs & mettre au point des techniques de dilu-
tion facilitant le triage et le dénombrement des animaux. La difficulté est alors d’effectuer ces
opérations sur un échantillon représentatif du prélevement entier. Bisxor et HyNEs (1969 a)
procédent a ce fractionnement sur une grille. WATERS (1969 b) a construit un « sous-échantil-
lonneur » : un bac circulaire & 8 compartiments disposés en secteurs tourne a la vitesse de
50 tours/mn, tandis que le prélevement en suspension en eau agitée est versé progressivement
en un point fixe du bac tournant. Chacun des 8 secteurs contient a la fin 1/8 del’échantillon. Les
gros débris ou organismes sont enlevés au préalable.

Les auteurs procédent ensuite sur les animaux, rarement simultanément a4 quatre types de
mensurations menées de facon plus ou moins précises (a I'échelle du groupe, de la famille oude
I’espéce) : dénombrement, mesure de poids, de volume et de taille.

Le dénombrement a été réalisé le plus souvent. Cette opération, ajoutée a celle du triage, est
longue et limite le nombre des prélévements possibles.

La pesée, jointe au dénombrement, donne des précisions sur la biomasse ou la taille des
organismes. On utilise le poids sec aprés 48 h de séchage a 38°C (BAILEY, 1966) ou a 70°C
(ANDERSON et LEHMKUHL, 1968) ou plus souvent le poids frais, aprés 24 h deséchage al’air dans
des boites de Petri (Bisnop et HyNEs, 1969 a) ou centrifugation 1égére (WATERS, 1960).

La mesure du volume (WATERS, 1962 a) et de la taille est d’utilisation moins commode.

Ces données numériques permettent alors d’apprécier I'importance de la dérive proprement
dite. )

Celle-ci a d’abord été exprimée en nombre d’individus (ou poids, ou volume) par unité de
temps, dans un filet de capture donné : c'est le taux de dérive (drift rate) de WATERS (1969 a) et
’ELLioTT (1970 b). Mais cette mesure n'est comparable d’un point a un autre que si 'ony
adjoint la quantité d’eau filtrée. Cela glimine les effets perturbateurs dus aux changements de
vitesse du courant et permet de connaitre la quantité d’organismes dérivants en suspension dans
un certain volume d’eau. Le nombre d’organismes dérivants par m? d’eau filtrée ou le poids en
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g/m® ou le volume en cm3/m? fournissent donc une seconde représentation de I'importance dela
dérive. C'est ce qu’ELLIOTT (1967 b) appelle la densité de dérive (drift density), distincte du taux
de dérive défini ci-dessus. Ce parameétre nécessite la mesure du débit ou de la vitesse du courant
a l'entrée du filet de dérive. Quelques études ayant négligé ce point, il est impossible de comparer
leurs résultats.

11 nous parait souhaitable d’utiliser un concept intégrant les deux données précédentes (taux
de dérive et densité de dérive) en prenant le nombre d’individus par unité de temps et par unité de
section. Compte tenu des résultats obtenus sur le rythme nycthéméral de la dérive, il est indispen-
sable que les prélévements soient faits de fagon continue sur un cycle de 24 heures. On appellerait
ainsi intensité de la dévive (1) le nombre d’organismes (n) qui passent par heure a travers 1 m?
de section :

I = n/h/m? de section

Cette expression de l'intensité de la dérive devrait faciliter tous les développements quanti-
tatifs souhaités dans les études sur le phénomeéne, notamment les comparaisons des variations
dans le temps et dans I'espace (variations saisonniéres, nycthémérales, entre différents cours d’eau
ou différentes stations d’'un méme cours d’eau, recherche des effets de la vitesse et du débit, etc.).

La connaissance de deux autres paramétres, le débit (D) du cours d’eau et sa profondeur
moyenne (H) permet d’autres évaluations.

La connaissance du débit du cours d’eau permet de comparer des cours d’eau différents, ou
deux sections différentes d’un méme cours d’eau, par le nombre d’organismes dérivants/heure/sec-
tion, exprimé€ par la densité (d) de la dérive, multipliée par le débit (D) du cours d’eau en m3/h,
c’est ce qu’on pourrait appeler la dérive totale (L) exprimée ainsi :

It=d x D

C’est une formule voisine de I'évaluation idéale préconisée par WATERS (1962 b, 1969 a) et
Ba1LEY (1966) qui donnaient le taux de dérive quotidien par unité de débit.

11 est enfin intéressant de connaitre I'importance de la dérive vis-i-vis de la densité de la
faune benthique qui constitue la source d’approvisionnement du phénomene. Cetteimportance
est donnée par le rapport entre la dérive totale I et la densité sur le fond (N) ennombre d’orga-
nismes par m?2, Cela correspond au nombre de m? de fond dont la faune est théoriquement totale-
ment renouvelée en une heure dans le cours d’eau considéré. On pourrait appeler cette valeur
V'intensité de venouvellement (Iz) en m? de benthos/heure.

La connaissance de la profondeur moyenne (H) permet d’obtenir une autre expression dela
proportion des organismes soustraits momentanément au benthos par la dérive. On 1'évalueen
faisant le rapport du nombre d’organismes dérivant, donc en suspension, & un instant donné
dans une colonne d’'eau de 1 m? de base, soit d x H, sur la densité réelle du benthos, soit N
(= densité mesurée du ben{ihos) — dH (ELL1oTT, 1967 a). On pourrait appeler cette valeur (P)
taux de venouvellement (ou dévive instantande). Elle s’exprime ainsi, en pourcentage :

dH
P=x_a

Cependant, dans la plupart des cas le nombre d’organismes en suspension (dH) au-dessus de
1m? est négligeable par rapport & la densité sur le fond (N) (rapport de 1 2 plusieurs milliers) et
on pourrait utiliser la formule simplifide :

P dH
. 100 = ——*
P N
Il va sans dire que ces évaluations n’ont de sens que si les mesures d’intensité de dérive ont

été répétées en suffisamment de points pour permettre une extrapolation 4 1'échelle du cours d’eau
entier, compte tenu des variations que nous examinerons plus loin.
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Le tableau 1 résume les différentes évaluations de la dérive, toutes centrées sur une seule

mesure : la densité de la dérive.

Signalons enfin qu’ELLIOTT (1970 b) donne le premier quelques éléments pour I’étude sta-

tistique de la dérive.

Evaluations quantitatives de la dérive

TABLEAU 1

3 débit filtré par le filet (m3/h)

section du filet (m?)

s
#n nombre d’organismes dérivant
N densité du peuplement benthique en nombre d’organismes/m?
D débit moyen du cours d’eau en m3/h
H profondeur moyenne du cours d’eau en metres
Appellation Désignation Calcul Expression
Densité de dérive d njm?
Taux de dérive t dxd n/h
t 4 2
Intensité de dérive 1 L 3 n/h/m_ de
s s section
Dérive totale Ip d x D n/h/section
Intensité de Ir dxD .
renouvellement Tr ~ N ™ de benthos/h
Taux de renouvellement aH
(= dérive instantanée) P N p. 100
P :
III. — MATERIEL DERIVANT
3. 1. — Ovigine du matériel dévivant

Les eaux courantes transportent en suspension du matériel inerte ou vivant.

3. 11. Matériel inerte.

Parmi le matériel inerte, il faut compter toutes les particules de matiéres minérales provenant
des rives ou du fond des cours d’eau et affluents. WENINGER (1968) a particuliérement étudié cet
aspect de la dérive dans 3 cours d’eau d’Autriche 4 substrats géologiques différents. Les éléments
inorganiques sont constitués de sables et de limons, dont la granulométrie est conditionnée par le
substrat géologique et la vitesse du courant ; les particules transportables sont de plus en plus
grandes et lourdes 2 mesure que la vitesse du courant augmente (d’aprés NIELSEN (1950), a 300cm/s

un caillou de 18 cm peut étre emporté).

Les €léments inertes organiques sont plus variés. 11 s’agit surtout de débris végétaux d’origine
terrestre (feuilles mortes, brindilles et morceaux de bois) et de cadavres animaux et détritus divers
tombant des rives. A ce matériel d’origine exogéne s’ajoutent les débris des végétaux aquatiques,
les cadavres et exuvies d’organismes aquatiques. Les débris végétaux dérivants peuvent servir
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de support a des organismes qui leur sont attachés, bien qu’ANDERSON (1967) ne trouve pas de
corrélation entre la dérive d’une larve de Trichoptére Limnephilide vivant normalement sur les
tiges et les feuilles de Renoncule et la quantité de débris végétaux dérivant.

DENDY (1944) et WENINGER (1968) signalent les nombreuses exuvies transportées par la
dérive ; ce dernier en donne une méthode de recensement : & I'aide d’un papier buvard passé a la
surface de 'eau du bac de triage, les exuvies sont ramassées, puis séchées et dénombrées. ULFs-
TRAND (1968) montre que les exuvies sont plus abondantes prés du fond et donnent ainsi une idée
de la fagon dont dérive le matériel mort de densité voisine de I'unité. La dérive des exuvies d’une
larve de Plécoptere, Diura nanseni kMP. donne a ToBias et THoMAS (1967) un indice du rythme
nycthéméral de la mue ou de la métamorphose. 1l en est de méme pour les exuvies de larves de
Simulies dans le dispositif expérimental de KURECK (1969), ol le nombre d’exuvies en dérive aug-
mente aprés un réchauffement (et un maximum d’éclairement) journalier.

3. 12. Matériel vivant.

C'est bien entendu la dérive des organismes vivants (dérive organique des auteurs) qui
a le plus retenu l'attention. Une distinction essentielle est a faire entre les organismes
d’origine exogéne (dérive d’origine terrestre) et ceux d’origine aquatique, le plus souvent
benthique.

3. 121.  Organismes d’ovigine exogéne.

Les animaux terrestres sont pour la plus grande part tombés & ’eau par accident (par exemple
a cause du vent dans les branches d’arbres surplombant le cours d’eau). Mais, localement, les insec-
tes constituant des essaims au-dessus de 'eau, ou volant habituellement prés de I’eau, peuvent
constituer temporairement une part importante de la dérive. C’est le cas du Diptére Bibio clavipes
(Tos1as et THomas, 1967) et d’Empidides que nous avons personnellement capturés en grand
nombre, plus de 5 ooo en 4 h 1/2 dans un filet (voir aussi TREHEN, 1969), et de fourmis Camponotus
(THOMAS, 1970 a). Le filet a dérive devient une technique d’analyse de la biologie de ces espéces
(sex ratio, rythme, comportement reproducteur, essaimage, etc.).

La dérive d’organismes terrestres constitue souvent, notamment en été, une partie importante
de la dérive totale : 95 p. 100 d’avril a aofit, danslariviére Duddon en Angleterre (ELLIOTT et MINS-
HALL, 1968). Habituellement la proportion est plus faible 8 p. 100 dans la dérive de surface (HunT,
1965), 23 p. 100 en poids sec dans une riviére de Devon et 76 p. 100 dans ses affluents (BAILEY,
1966). Ceci montre une influence de la largeur du cours d’eau : plus ce dernier est de petite taille,
plus il regoit d’apports exogeénes. Le maximum est en mai-juin. Cela dépend également de la nature
des rives (cours d’eau en prairies, en foréts & feuilles caduques ou coniféres). On peut signaler
aussi les radeaux végétaux arrachés par les crues et transportant quelquefois de grandes quantités
d’insectes terrestres.

3. 122. Organismes d’ovigine aquatique.

3. 1221. Dérive de suvface.

Parmi les animaux dérivants d’origine aquatique, les subimagos et imagos aériens d’insectes
constituent une catégorie d’organismes qui sont en train d’abandonner le milieu aquatique pour
rejoindre le milieu terrestre. L’utilisation de filets relevés périodiquement permet de déterminer
le rythme et la durée de I’émergence, de la période de vol et de la ponte, trés variable selon les espe -
ces et les régions (ELLIOTT, 1967 4, b, 1968 a; ToB1As et THOMAS, 1967 ; WATERS, 1968 ; KURECK,
1969 ; THOMAS, 1970 ). Une évaluation quantitative de ces captures est plus délicate, car on ne
connait pas en général la distance de dérive de ces insectes avant leur capture dans le filet, ce qui
empéche d’attribuer les récoltes a une surface donnée du fond. Les stades ailés 4 I'émergence repré-
sentent jusqu’a 19 p. 100 de la dérive (2,5 p. 100 dans les affluents; BAILEY, 1966) en mars-avril.
Les Dipteéres y sont souvent bien représentés (Bisuop et HYNES, 1969 a).
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3. 1222. Dérive de pleine eau.

WENINGER (1968) considére un « microdrift » constitué de microorganismes et d’animaux de
trés petite taille (Ciliés, Rotiféres, Gastrotriches, etc.).

La partie la plus étudiée de la dérive d’organismes d’origine aquatique se déplagant en pleine
eau est constituée de larves aquatiques d’insectes a tous les stades ainsi que de tous les autres
invertébrés aquatiques, de quelques vertébrés et de végétaux comme les Diatomées. Tous les grou-
pes et certainement toutes les espéces d'un cours d’eau sont concernés peu ou prou par la dérive.

Ce déplacement vers I’aval est si général qu’il a motivé un grand nombre d’études pour le phéno-
méne lui-méme.

3. 2. — Importance de la dévive de pleine eau des ovganismes aquatiques
dans les principaux groupes intévessés

Examinons d’abord si tous les groupes sont présents dans la dérive avantd’étudier leur impor-
tance relative. Dans ce but il nous faudra considérer leur distribution quantitative dansla dérive
et dans le benthos.

3. 21. Groupes et espéees concernés (Annexe).

Quatre groupes d’invertébrés forment la part la plus importante de la dérive : Ephémérop-
téres (en particulier les Baetidae), Plécoptéres, Diptéres (en particulier les larves de Simulies) et
Crustacés Amphipodes (Gammarus). Les autres groupes sont représentés de fagon variable selon
les especes.

Les proportions varient beaucoup suivantlescours d’eau et la saison considérée. Nous donnons
a titre d’exemple les résultats obtenus dans 2 cours d’eau de la région lyonnaise a I'occasion de 6 rele-
vés portant sur 24 h (fig. 1). L’Amby (A;, A,, A,) est un cours d’eau calcaire (altitude du préle-
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F1e. 1. — Importance des groupes aquatiques dans le benthos et dans la dérive,

en pourcentage du nombre total d’individus récoltés dans le benthos ou dans 24 h de dérive

(Filets & maille de 0,5 mm)
Récoltes dans 'Amby (A) A Optevoz (Istre) et dans le Furan (F) a Tarentaise (Loire).
Les groupes ne figurant pas sur ce graphique sont représentés par moins de 0,5 p. 100 dans le benthos et
dans la dérive.

A1 7-8/3/68 5 F 1 6-7/11/69
Amby { A 2 28-29/11/68 Furan‘ F 2 14-15/5/70
A 3 7-8/5/69 F 3 29-30/10/70
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vement : 320 m) de I'ile Crémieu (Isére) et le Furan (F,, F,, F;) cours d’eau forestier (altitude du
prélevement : goo m) du massif cristallin du Pilat dans la Loire. Les proportions trouvées repré-
sentent bien, dans leur variabilité, celles données par les auteurs.

D’aprés les auteurs, les Ephéméroptéves sont représentés en grand nombre principalement
par les larves nageuses des Baetidae (Annexe) qui constituent souvent la part la plus importante
de la dérive. Puis viennent toutes les espéces rhéophiles, en particulier celles de la famille des
Heptageniidae.

Toutes les familles de Plécopitéres sont toujours bien représentées (parfois jusqu’a 84 p. roo de
la dérive dans ELLIOTT et MINSHALL, 1968) en particulier les Nemouridae.

La dérive des Crustacés est essentiellement composée de Gammares, et varie suivant le moment
du cycle et la nature du cours d’eau (LEHMANN, 1967). Mais comme ces animaux sont souvent
trés abondants dans le benthos, ils constituent la plupart du temps une part importante de la
dérive.

Les Diptéves sont avant tout représentés par les larves de Simulies. Les Chironomides sont
parfois trés abondants : 47 p. 100 de la dérive (BisHop et HYNES, 1969 a) dans un cours d’eau cana-
dien, ainsi que les larves de Dixidés, du fait de leur mode de vie a tendance madicole.

Les quatre groupes précédents dominent largement, en nombre et en biomasse, dansles cap-
tures de faune dérivante.

Les Coléoptéves aquatiques sont souvent assez abondants, notamment les Dryopidae, larves
et imagos (BAILEY, 1966 ; BisHoP et HYNES, 1969 a). Leur rythme nycthéméral n’a été étudié que
par BRUSVEN (1970).

Les Trichoptéves ne peuvent étre considérés de fagon globale. En effet, les espéces 4 fourreau
minéral lourd ne dérivent pratiquement pas, sauf dans les tout premiers stades. Par contre, les
larves tisseuses de filets (Hydropsychidae) ou libres (Rhyacophilidae) sont souvent abondantes et
représentent a elles seules la presque totalité du groupe, par exemple dansle Furan (fig. 1). Le
groupe est encore peu étudié, d’autant plus qu’il faut pratiquement le considérer au niveau de
I'espece.

Les Hydracariens sont souvent négligés ou sous-estimés lorsque le vide de maille des filets est
trop grand. lls sont encore relativement peu étudiés sous le rapport de la dérive.

Les Poissons, les jeunes surtout, ont été signalés dans les filets de dérive. Dans le cas de Salmo
trutta les jeunes alevins de 'année sont capturés peu apres la sortie des graviéres en avril, mai, juin
en Angleterre (ELLIOTT, 1966) ou en mars-avril dans le Pays Basque (CUINAT, communication
personnelle).

Les algues unicellulaives ont été étudiées dans le groupe des Diatomées (MULLER-HAECKEL,
1966).

Les autres groupes sont tous plus ou moins représentés dans la dérive, y compris les Mollus-
ques fixés comme les Ancyles. Mais en général leur petit nombre ne permet pas de tirer de conclu-
sions.

En fait, la plus grande partie des résultats expérimentaux utilisés pour I'explication du fonc-
tionnement de la dérive ont été obtenus sur les Gammares et les Baetidés, et & un moindre degré
sur les Plécopteres et les Simulies.

L’annexe donne les principales espéces ou groupes pour lesquels les auteurs fournissent des
résultats relativement détaillés.

3. 22. Importance et modalités génévales du phénomene.

Les quantités d’organismes dérivants sont trés difficiles & comparer lorsque les auteurs n’en
ont pas donn€ la méme représentation standard : nombre d’individus ou poids par m?d’eau filtrée
par des filets ou tamis. Le rendement de ces derniers dépend en effet beaucoup de la position du
dispositif, du débit de I'eau et du vide de maille utilisé. De plus ne sont comparables que les études
portant au moins sur 24 h, du fait du rythme nycthéméral du phénomene. Seule la dérive de pleine
cau est étudiéde ici.



20 M. BOURNAUD, M. THIBAULT

3. 221. Importance quantitative.

Pour Gammarus fossarum, LEHMANN (1967) enregistre une dérive moyenne de 1,28 (hiver)
a 6,46 individus par m?® et arrive au total annuel de 625 ooo individus dérivant au travers d’une
section de ruisseau débitant 30-50 I/sec. MULLER (1966 b) étudiant de fagon continue le méme cours
d’eau avec un débit comparable (le Breitenbach en Allemagne) avait capturé 300 ooo organismes
en 7 mois, dont 176 ooo Gammares. Dans une riviére (débit 11 m3/s) PEARSON et FRANKLIN (1968)
évaluent la dérive totale sur une scction (en aotit) a 170 millions de larves de Baetidés et 10,9 mil-
lions de larves de Simulies par jour, soit respectivement 63,2 et 5,4 kg/jour, ou 188 larves dc Baeti-
dés et 12 larves de Simulies par m?. Mais il s’agit d’'un maximum, une journée donnée, extrapolée a
partir des résultats d’un seul filet. Dans un torrent de débit 0,34 m3/s, la dérive totale d'un Tri-
choptére Limnephilide serait de 20 ooo a 160 ooo individus par jour, soit 0,7 & 5,5 individus/m?,
suivant le mois considéré (WATERS, 1968). En fait on trouve plus communément des valeurs de
0,1 a 1 organisme/m? (BescH, 1966, ELLIOTT, 1967 a). En Laponie, ULFSTRAND (1968) trouve de
1,90 2 4,93 animaux/m?, soit 2,5 & 8,3 millions par 24 h sur une section de 20 m de large.

3. 222. Zonations de la dérive.

3. 2221. Zonation vevticale et transvevsale.

Ces évaluations de la dérive totale sur une section, trés intéressantes a obtenir pour permettre
les comparaisons avec le benthos, doivent tenir compte des stratifications verticales et hovizontales
de la dérive. En effet, la densité d’organismes aquatiques dérivants augmente en général lorsqu’on
s’approche du fond (par exemple de g & 13individus/m?, BEscs, 1966), bien qu'unrythme de migra-
tions verticales puisse s’observer dans les fleuves : les animaux, montant prés de la surface pendant
la nuit, s’y trouvent ainsi plus nombreux que prés du fond (KLJUTCHAREVA, 1963).

Comme le benthos est souvent différent prés des rives (profondeur et courant plus faibles,
vase) un gradient qualitatif et quantitatif de la dérive peut s’établir transversalement. ANDERSON
(1967) montre ces différences dans le benthos pour un Trichoptére Limnephilide chez qui le pour-
centage de larves inférieures & 3 mm par rapport a celles supérieures & 3 mm diminue du bord
(96 p. 100) & 6 m des rives {42 p. 100}, ce qui traduit une migration depuis les zones ripariales d’éclo-
sion jusqu’au centre du lit. La dérive qui, elle, se fait longitudinalement, ne traduit pas toujours
ces variations (BEscH, 1966) mais de toute fagon change en intensité. WATERS (1962 a) a établi
des profils transversaux de la dérive trés significatifs.

I1 est donc prudent de considérer ces variations lors d’évaluations de la dérive totale sur une
section.

3. 2222. Zonation longitudinale.

Des variations longitudinales peuvent intervenir, consécutives & des changements écologiques
dans les caractéristiques du cours d’eau. Les zones calmes (¢« pools ») jouent le rdle de piéges et
bassins de captures pour la dérive (NEEDHAM, 1930; BEAUCHAMP, 1932; DENDY, 1044 ; ErrioTr
1967 a). Les filets & dérive peuvent d'ailleurs étre utilisés pour tester le profil écologique longitu-
dinal de la riviere, & condition d’opérer au méme moment tout le long du cours, par exemple pour
repérer des zones de pollutions (BEscH, 1966). Par contre, une étude des variations dcla dérive dans
le temps (journée ou année) doit étre basée sur des relevés effectués strictement au méme endroit.

3. 223. Distance parcourue par la faune dévivante.

L’importance écologique de la dérive sera conditionnée par la distance sur laquelle les orga-
nismes vont étre emportés. Déja DENDY (1944) avait observé dans un lacle transport d’organismes
d'un torrent affluent jusqu’a 70 m de 'embouchure. On tente d’avoir une idée de cette distance par
une méthode directe, le marquage, et une indirecte, par barrage du cours d’eau. LEAMANN (1967)
utilisa les 2 techniques et conclut & des déplacements d’environ 2,5 m/jour pour Gammarus fossa-
rum, mais il n’obtient ainsi qu’une résultante entre les mouvements vers I’lamont et vers l'aval.
Gammarus zaddachi dérive de 5 & 50 m en une nuit (50 p. 100 de recaptures) (DENNERT efal.,
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1969). Si 'on barre complétement le cours d’eau a l'aide de filets, on arréte totalement la dérive.
La distance aval a laquelle le taux de dérive est redevenu normal donne alors la distance maximale
de provenance des animaux, tout au moins dans les quelques jours suivant I’établissement du
barrage. Cette distance varie de 10-23 m (ELLIOTT, 1967 @ ; Mc LAY, 1970) a 38 m (WATERsS,
1965). 11 semble donc que les organismes ne demeurent pas longtemps en pleine eau, la dérive étant
un processus saltatoire. Malheureusement ’approche décrite plus haut ne permet pas encore de
connaitre avec précision les distances sur lesquelles sont emportés les animaux aquatiques au cours
de leur vie. La connaissance de ces déplacements serait pourtant précieuse dans 'étude de
Iincidence de la dérive sur la productivité et le déroulement des cycles biologiques dans les
cours d’eau.

3. 224. Relation dérive-benthos.

Beaucoup d’auteurs ont cherché s’il existait une relation quantitative entve la dévive et le benthos,
pour savoir si le taux de dérive pouvait étre un indice de la biomasse benthique (= standing crop).
Une premiére difficulté vient de la représentativité plus ou moins bonne des échantillons quanti-
tatifs de benthos servant a la comparaison ; ces derniers ne donnent pas, sauf en milieu trés homo-
géne, une image fidéle et proportionnée de la variété des microbiotopes du fond. On a tendance a
effectuer les prélévements surtout sur les fonds de cailloux, plus faciles a recenser (MACAN, 1958 ;
CuMMINS, 1962). Ainsi ELLIOTT (1967 b) montre que Nemoura cambrica et Leptophlebia vespertina,
vivant sur la vase des rives, et Brachypieva visi, vivant dans les mousses, sont rares dans le benthos
récolté, parce que mal échantillonnés, alors qu’ils sont communs dans la dérive. En fait, le filet &
dérive capture des organismes susceptibles de provenir de milieux plus variés.

Quand on a ainsi évalué la densité des organismes benthiques au m? (jusqu’a 100 ooo individus
par m? dans les cours d’eau trés riches) la proportion P des animaux benthiques qui dérivent a un
instant donné (c’est notre dérive instantande, § 2. 2.,tabl. 1) parait trés faible. A partir de récoltes
effectudes sur le terrain ELLIOTT (1967 b) obtient un taux trés bas : 0,004 4 0,036 p. 1 000 (1967 a)
ou o,I p. 1 000 (1967 b) ; ce taux est plus élevé lors d’expériences en laboratoire : 0,3 p. T 000
(ELL10TT, 1967 a). Cette proportion est toujours faible, elle permet de comparer les aptitudes
a dériver chez les différentes espéces ; parmi celles-ci, Baetis vhodani (Ephéméropteres) semble la
plus abondante dans la dérive (THIBAULT, 1970).

Au laboratoire, ELLIOTT (1967) enregistre la dérive d’une population composée de Plécoptéres
(6 espéces), Baetis sp., Helmis, Rhyacophila (2 espéces) et Hydvopsyche. Dans ses conditions expé-
rimentales 13 & 14 p. 100 de la population dérive en 3 heures. S’il ne remet pas en jeu les individus
emportés, 30 p. 100 de la population a disparu ainsi du 1°* au 3¢ jour, puis 20 p. 1oode 4¢an 5¢ et
enfin 5 p. 100 du 6 au 7¢ jour. KiRECK (1960) considére que 0,05 & 0,1 p. 100 d’une population
de Simulies dérive en un jour. Enfin ULFSTRAND (1968) considére que 0,01 & 0,35 p. 100 du peu-
plement résidant participe a la dérive.

Ces taux sont des ordres de grandeur et la plupart des auteurs concluent & 1’absence de corré-
lation entre les densités de 1a dérive et du benthos (MULLER, 1966 b; ELLIOTT, 1967 a ; BisHOP ¢t
HYNES, 1969 a) ; il y a une relation entre la faune benthique et la faune dérivante mais sans plus,
car la dérive n’apparaitrait qu'au-dessus d’un certain seuil de population benthique (DiMOND,
1967). Pour ce dernier, la dérive semble en effet concerner le surplus de population benthique
en place car, dans plusieurs ruisseaux ayant subiun traitement aux insecticides, la dérive revient,
A un taux normal plus lentement que le benthos (trois ans au lien d'un an). Pour DiMoxpil y a
proportionnalité entre la dérive et le benthos mais au-dessus d’un seuil de capacité biologique spé-
cifique de ce dernier, ce qui rejoint I'opinion de WATERS.

Le taux de dévive est un indice de composition qualitative, et non pas quantitative, de la
faune d'un cours d’eau (ELLiOTT et MINSHALL, 1968). Son évaluation est aussi un bon complé-
ment d’information pour l'étude des cycles biologiques et de la croissance, donnée par la
taille des individus dérivants, souvent semblable dans le benthos et la dérive (ANDERSON,
1967), ou plus grande A certaines époques dansla dérive (THOMAS, 1969).
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IV. — FLUCTUATIONS OBSERVEES DANS ILA DERIVE

4. 1. — Fluctuations novmales et exceptionnelles

WATERS (1963) fut le premier a exprimer la différence entre ce qu’il appelle une « dérive catas-
trophique » et le phénomeéne régulier habituel. I observe (1962 b) un accroissement brusque de la
dérive de plusieurs groupes a certains moments de la journée, qui correspondent strictement au
piétinement d’enfants traversant le cours d’eau en amont des filets (dérive des larves de Simulies
multipliée par 10) ou a des averses (dérive des larves de Diptére Dixa multipliée par 50). Il est
évident que ce phénoméne purement mécanique de dérangement des organismes qui se
trouvent ainsi emportés accidentellement par le courant doit étre distingué de la dérive réguliére.
Nous I'appellerons dérive exceptionnelle.

Plusieurs facteurs peuvent en étre responsables. Le plus souventil s’agit d’une crue, qui aug-
mente considérablement le débit, donc la vitesse du courant, décapeles fonds, retourne les pierres
et parconséquent délogeun grand nombre d’organismes deleurs retraites. Ce processus a été observé
depuis longtemps (NEEDHAM, 1928 b, 1929; BEAUCHAMP, 1932 ; MOFFET, 1936; SURBER, 1937;
ALLEN, 1951 ; MULLER, 1954 b) et était plus ou moins considéré comme le principal ou le seul motif
de la dérive. PEARSON et FRANKLIN (1968) insistent sur I'effet temporaire des crues. Mc LAy (1968)
montre une grosse augmentation dela dérive (surtout de larves d’Ephéméropteres, d’ Hydropsyche
et de Parnidés) 2 jours aprés la crue, correspondant & un dépeuplement du benthos. ELLIOTT
(1967 a) n’observe la dérive des Ancyles que pendant les crues. La pluieinduit égalementune aug-
mentation temporaire de la dérive, par I'intermédiaire de I’accroissement du débit ou de la turbidité
(WATERS, 1962 b) avec augmentation de la taille moyenne des individus (de 50 p. 100 pour Baetis)
(ANDERSON et LEHMKUHL, 1968). Mc LAY (1968) signale aussi uneaugmentation de dérive nocturne
aprésune crue. L’enlévement de la nourriture allochtone par les crues peutétre plus nuisible aux
populations benthiques que la mortalité directe causée par la dérive exceptionnelle (ANDERSON et
LEHMKUHL, 1968). La dérive «extréme » des Niphargus dans certaines sources situées sous convert
forestier, sans augmentation du débit et sans corrélation nette avec les précipitations, n’est pas
expliquée (KURECK, 1967). Les observations '’ ANDERSONe t LEEMKUHL (1968) montrent une assez
bonne corrélation entre le débit et la dérive exceptionnelle (x 3 a7 par temps de pluie), si bien
quele nombre d’ovganismes par m® demeure & peu prés constant.

D’autres facteurs, comme la débacle des glaces (MACIOLEK et NEEDHAM, 1952 ; BROWN,
CLOTHIER et ALFORD, 1953 ; O'DONNELL et CHURCHILL, 1954), ou I’épandage d’insecticides (DDT)
(HOFFMAN et SURBER, 1948 ; ScoTT, 1961 ; COUTANT, 1964 ; DIMOND, 1967) peuvent étre respon-
sables de dérives exceptionnelles.

Les dérives exceptionnelles ont donc en commun leur relative soudaineté et leur apériodisme.
Elles ne sont évidemment pas toujours faciles & distinguer de la dérive normale, au moins lors-
qu’elles sont de faible amplitude.

4. 2. — Fluctuations nycthémérales

4. 21. Observations.

On s’est vite apergu que la quantité d’organismes aquatiques capturés variait considérable-
ment suivant 'heure des prélévements, bien que les filets soient disposés toujours strictement de
la méme fagon au méme endroit. Depuis la découverte de ce phénomene par TANAKA (1960),
WATERS (1962 b) et MULLER (1963 a), de trés nombreux travaux lui ont été consacrés, permettant
de classer les animaux aquatiques en 2 catégories : les uns (les plus nombreux) ont leur maximum de
dérive pendant la nuit, les autres, assez rares, pendant le jour (Annexe). Les groupes 4 dérive fran-
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chement diurne sont essentiellement les Ostracodes, les Oligochétes, des Limnephilides (Oligophle-
bodes sigma et Psychoglypha alaskensis), un Brachycentridé (Brachycentyus amevicanus), des lar-
ves et imagos de Coléoptéres Parnidés, certaines espéces de Chironomides et Simulies (larves).
Les autres groupes sont franchement nocturnes. Il faut bien entendu considérer & part les imagos
d’insectes emportés par la dérive aussitot aprés leur émergence ; le rythme de leur dérive dépend du
rythme de leur émergence qui est en général diurne pour les Ephéméroptéres, beaucoup de Plécop-
téres, les Simulies, les Chironomides et certains Trichoptéres (ToBias, 1967 ; THOMAS, 1970 a),
nocturne pour de nombreuses espéces de Trichoptéres.

Le rythme nycthéméral de la dérive des espéces a maximum nocturne peut souvent se ranger
dans le cadre des deux types de rythme d’activité définis par MULLER (1966 b) d’aprés ASCHOFF
(1957) (fig. 2). Le premier rythmeest dit « bigeminus ». Il est caractérisé par un maximum important
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(8h 8-12h)12h
—— période nocturne
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s type alternans
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5 I it
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116, 2. — Deux types de rythme wycthémsval de la dérive a maximums nocturnes

(@’ aprés MULLER, 1966 b)

en début de nuit. Si la longueur de la nuit le permet (voir aussi CHASTON, 1969 a), un 2¢ puis un
3¢ maximum plus faible sont discernables. ELLIOTT (1967 a) ne trouve que 2 maximums au cours
d’une nuit expérimentale de 16 h avec des prélévements effectués toutes les 3 heures. Rappelons
que lenombre de pics d’activité peut dépendre de la durée des périodes d’échantillonnage (ELLIOTT,
1969 b). Le deuxiéme rythme (dit « alternans ») est inverse : le maximum principal est situé en fin
de nuit, accompagné ou non de I ou 2 maximums secondaires en début et milieu de nuit. Les espé-
ces diurnes peuvent aussi suivre ce schéma suivant que le maximum est en début ou fin de journée.
Ces types de rythme ont été retrouvés dans un trés grand nombre de cas, en particulier pour les
espéces ou groupes ci-dessous (tabl. 2).

Il semble que le rythme « bigeminus » nocturne doive dominer, au moins a cause de I’abondance
des espéces concernées, carla plupart des études sur la dérive totale montrent un maximum aussi-
tot aprés le coucher du soleil.

La dérive est souvent trés importante la nuit par rapport au jour, surtout chez les Ephémérop-
téres et les Plécopteres ; elle est par exemple multipliée par 8oc hez Baetis vhodans et par 10 pour
plusieurs espéces de Plécoptéres (ELLIOTT et MINSHALL, 1968).

Parfois le rythme peut étre masqué, soit que 'on considére un groupe composé de plusieurs
espéces de rythmes différents, soit que des individus de méme espéce mais de tailles différentes aient
des rythmes différents. Ainsi les Trichoptéres, qui ne montrent souvent qu’un rythme mal défini
quand on considére le groupe entier, peuvent montrer des rythmes trés nets & I’échelon de 'espéce
(WATERS, 1962 b ; ANDERSON, 1967 ; ELLIOTT, 1968 b) ; les larves de Brachycentrides Amiocen-
tropus aspilus supérieures & 3 mm sont nocturnes tandis que les larves inférieures 4 3 mm sont plu-
tot diurnes et lemélange de tousles membres delapopulation donne unedérivearythmique (ANDER-
$ON, 1967). Il semble que les plus gros individus dérivent la nuit, commnie le suggérent ANDERSON
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TABLEAU 2

Quelques exemples de types de vythmes wycthémévaux dans la dérive

Type Bigeminus

Type Alternans

Achetes Planaires
Herpobdella Polycelis cornuta
Glossiphonia
Amphipodes o
Nocturnes | Niphargus . hphém_é roptéres
Baetis rhodani | .
Gammarus i MULLER (1)
B. vernus
Ephéméroptéres B. vagans WATERS

Baetis rhodani THIBAULT
Habroleptoides modesta

Dipteres
Eusimulium costatum

Diatomées Hydracariens
Trichopteéres Ostracodes
Diurnes | Limnephilidae Trichoptéres

Helicopsyche borealis
Psychoglypha alaskensis

(1) En fait MUGLLER (1966 b) ne sépare pas les larves des 2 espéces.
Pour nous (M. T.), B. rhodani présente un rythme bigeminus typique de
méme que B. gemellus espéce voisine et toutes les autres especes d’Ephémé-
roptéres de son ruisseau.

et LEEMKUHL (1968) pour les Plécoptéres, Diptéres et Ephéméroptéres : par exemple le poids sec
moyen de Paraleptophiebia est de 40 mg le jour et 78 a 240 mg la nuit. Ceci est & rapprocher des
résultats obtenus par ELLIOTT (1970 ¢) sur Polamophylax cingulatus (cf. § 422).

Dans les grandes riviéres ou les fleuves, on a observ