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CHAPITRE 1

INTRODUCTION

1.1 Problématique

Le son occupe une place fondamentale dans la structure spatiale et temporelle des

écosystemes|(Pijanowskiler al. 2011). Prenons pour exemple un paysage fagonné par des

cours d’eau et cisaillé par des montagnes. Le son généré par I’hydrographie et par le vent
heurtant les montagnes crée une diversit¢ acoustique propre a ce paysage. Au fil des
saisons, I’arrivée des oiseaux au printemps, les orages en ét¢ et le craquement de la glace
en hiver vont engendrer une sonorité temporelle unique. L’ensemble de ces sons peuvent
étre abiotiques (d’origine géophysique), biotiques (émis par des organismes vivants) ou
anthropiques (provenant des activités humaines). IIs permettent aux organismes du milieu
d’acquérir diverses informations sur le type d’habitat, la présence de congéneres et
prédateurs ou encore sur la nourriture disponible (Popper et Fay 1993; Slabbekoom et al.
2010; Radford ef al. 2010; Holt et Johnston 2011; Zaho et al. 2016). L ensemble de ces
signaux sonores forment ce que I’on appelle « le paysage acoustique » (Pijanowski e al.
2011). Dans les rivieres et ruisseaux, le frottement de I’eau au contact des différentes
composantes physiques du cours d’eau (ex. : obstacles, substrat, transport des sédiments,
etc.) géncre des turbulences et des vitesses de courants variées, ce qui forme
I’environnement sonore (Tonolla ez al. 2009). Cet environnement sonore est omniprésent
et chaque cours d’eau a une signature acoustique qui lui est propre (Tonolla et al. 2010;

Amoser et Ladich 2010).

Quelques travaux ont déja montré des liens forts entre la signature acoustique d’une
riviére et son hydromorphologie (Lugli et Fine 2003; Wysocki ef al. 2007; Tonolla et al.
2009; Amoser et Ladich 2010; Tonolla et al. 2010, 2011). Cependant, la présente étude

vise a aller plus loin en étudiant I’influence des principales variables physiques
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(ex., vitesse de courant, profondeur de I’eau et type de substrat) sur la signature acoustique

d’un ruisseau dans le temps et I’espace.

L’intensité du son dans I’eau varie beaucoup au fil d’une riviére et de ses différents
facies. Les variations acoustiques sont fortement reliées a la vitesse du courant,
a I’immersion des obstacles et a I’obstruction du courant (Tonolla et al. 2009). Par ailleurs,
cette variabilité acoustique peut influencer le comportement de certains poissons.
Cela a été observé chez la sole (Solea solea) qui, lors des tempétes, recherche les zones
qui présentent un environnement sonore calme (Lagardere et Begout 1993). Serait-il alors
possible qu’en milieu fluvial, la sélection de I’habitat d’une espece soit expliquée par

I’environnement sonore?

1.2 Le son et ses composantes

Pour mieux comprendre les phénomenes qui influencent la propagation du son sous
’eau, 11 est nécessaire de reprendre quelques notions élémentaires de 1’acoustique.
Le son est une vibration mécanique qui se traduit sous forme d’onde sonore (Roger et Cox
1988). L’onde, en se propageant, est perceptible de deux manieres (Schellart et Popper
1992). La premiére est appelée « le mouvement des particules ». Ce processus est visible
a courte distance par 1’oscillation des molécules autour de leur axe lorsqu’une onde les
traverse (Bradbury et Vehrencamp 2011). Elles oscilleront jusqu’a retrouver leur état
d’équilibre une fois I’onde passée. Cette excitation se transmet de molécule en molécule,
mais s’atténue rapidement avec la distance (Lugli et Fine 2007; Bradbury et Vehrencamp
2011). La deuxieme est liée aux variations de pression qui sont perceptibles sur de plus
grandes distances (Slabbekoorn et al. 2010). Par sa propagation, le son modifie la pression
du médium dans lequel il se trouve et crée des zones a forte pression (compression) suivies
de zones a faible pression (raréfaction) (Bradbury et Vehrencamp 2011). L’intensité du
son est exprimée le plus souvent en décibel (réf. 1 pPa dans I’eau) et fait référence a

13

I’amplitude de I’onde (en quelque sorte le ‘‘volume™’). La fréquence du son décrit le

nombre d'oscillations qu’une onde effectue par unité de temps. Si cette unité est la



seconde, la fréquence s’exprimera en hertz (Hz). La fréquence exprime d’une certaine

fagon la tonalité du son (Figure 1.1).
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Figure 1.1  Représentation d’une onde sonore avec le mouvement particulaire
qu’elle provoque.
Source : http://www.lafontaudio.com/criteres.htm (consultée le 6 avril 2019).

1.3 Cadre conceptuel

1.3.1 La provenance du son dans I’environnement aquatique

En milieu naturel, on reconnait deux principales catégories de sources sonores
(Amoser et Ladich 2005; Tonolla et al. 2009; Slabbekoorn et al. 2010; Ladich 2013,
2014). La premiére repose sur les éléments abiotiques du milieu tels que le courant,
les turbulences, les bulles, le déplacement des sédiments, la pluie, le vent, etc.
La deuxieme se réfeére aux sons émis par les organismes du milieu; comme le mouvement
de la faune aquatique, ou encore les signaux sonores des organismes pour communiquer.
[’ensemble de ces sons forme ce que I'on appelle le son ambiant (Ladich 2013).
L’intensité sonore pour une plage de fréquence en dessous de | kHz varie fortement entre
les milieux. 1l a été observé que pour des habitats calmes (lacs, €tangs, etc.) le son ambiant

est généralement en dessous de 100 dB, voire méme 70 dB (Nystuen 1986; Amoser et al.



2004; Scholz et Ladich 2006; Wysocki et al. 2007; Amoser et Ladich 2010; Spears et al.
2011). Enrevanche, I’intensité¢ moyenne varie autour de 100 dB a 155 dB pour les milieux

bruyants (ruisseaux, torrents, fleuves) (Lugli et fine 2003; Amoser et Ladich 2005;
Wysocki et al. 2007; Amoser et Ladich 2010; Tonola et al. 2011).

1.3.2 La propagation du son dans I’eau

Le son peut étre transmis rapidement sur de longues distances et ainsi influencer les
organismes vivants du milieu. C’est pourquoi le son ambiant représente une variable
importante dans le monde aquatique (Holt et Johnston 2011; Purser et Radford 2011).
En effet, I’onde acoustique €émise dans I’eau ne se propage pas a la méme vitesse que dans
’air. La vitesse d’une onde dépend principalement de la densité¢ et de la constante
d’élasticité du médium dans laquelle elle se propage (Wahlberg et Westerberg 2005;
Bradbury et Vehrencamp 2011). Plus la densité est faible, plus la constante d’élasticité est
élevée et plus le son se déplacera rapidement. Ainsi, nous pourrions penser que le son
voyage beaucoup plus vite dans I’air (en raison de sa densité tres faible) que dans 1’eau.
Comme [’eau a une constante d’€lasticité €levée, le son s’y déplace a environ 1500 m/s,
soit cinq fois plus rapidement que dans I’air (Roger et Cox 1988; Bradbury et
Vehrencamp 2011). L’atténuation d’une onde sonore dans I’eau est aussi beaucoup plus
faible que dans 1’air (Bradbury et Vehrencamp 2011). Pour un milieu aquatique d’eau
douce profond et sans obstacle, cette atténuation a été mesurée a environ 6 dB a chaque
dédoublement de distance (Bradbury et Vehrencamp 2011). Cependant, les ondes ne se
propagent pas toutes uniformément. Leur distance de propagation differe en fonction de
leur fréquence (Popper et Carlson 1998). Les basses fréquences ont la particularité de

voyager sur de plus grandes distances que les hautes fréquences.

Les lois physiques de la propagation acoustique sous 1’eau susmentionnées
s’appliquent bien dans des milieux vastes et profonds. Toutefois, le son réagit
différemment en eaux peu profondes, par exemple dans des ruisseaux ou des étangs.
Sa propagation est tout d’abord dépendante de la profondeur de I’eau. Pour un substrat

complétement rigide, une onde doit avoir, au maximum, une longueur équivalente a



environ quatre fois la profondeur de I’eau dans laquelle elle se trouve pour pouvoir se
propager (Kinsler et al. 1982 in Forrest et al. 1993; Wahlberg et Westerberg 2005).
Une onde tres longue (comme les basses fréquences) ne se propage donc pas. On peut
alors observer qu’en eau peu profonde, les ondes des hautes fréquences sont plus
facilement propagées (Forrest et al. 1993; Amoser et Ladich 2010). La fréquence critique
(fc) de propagation dans un milieu peu profond correspond a la fréquence la plus basse
en-deca de laquelle le son ne se propage pas. Cette fréquence critique est donnée par

I’équation suivante (Roger et Cox 1988) :

Cw/4h

e = o

ou ¢, est la vitesse du son dans |’eau, ¢, est la vitesse de propagation du son dans

le sédiment et f. est la fréquence en Hz.

Dans des milieux trés bruyants (p. ex., des rapides), il a été observé que certains
poissons tirent profit de la rapide diminution de I’intensité des basses fréquences pour
communiquer, un concept nommé « quiet window » en anglais (Crawford et al. 1997,
Lugli et Fine 2003, 2007; Spears 2011). [.’équation présentée ci-dessus dépend également
de la nature du substrat. Cette variable joue, elle aussi, un role important dans la
propagation du son en milieu peu profond. Effectivement, lorsqu’une onde acoustique se
propage, elle est continuellement réfléchie ou réfractée entre la surface, le fond et les
différents obstacles. La réflexion d’une onde dépend de la différence de densité et de la
vitesse du son entre deux médiums, aussi appelée I’impédance acoustique (Bradbury et
Vehrencamp 2011). Plus I’impédance acoustique entre deux médiums est élevée, plus
’onde sonore aura tendance a étre réfléchie. Lorsque I'impédance acoustique d’un
substrat est proche de celle de I’eau, la conséquence est qu’il n’y aura pas de réflexion,
mais de la réfraction. Une onde réfractée continue sa trajectoire dans le nouveau médium,

mais avec une direction et une vitesse différente (Figure 1.2).



Figure 1.2

Irutial
medium

—
/!

Second
medium

/

Représentation d’une onde sonore (A) passant d’un medium initial
(en blanc) a un deuxi¢éme medium (en bleu).

Si ’impédance acoustique entre les deux mediums differe, I’onde sonore
sera réfléchie (B). Si au contraire I’impédance acoustique entre les
deux médiums est similaire, I’onde sonore sera réfractée (C). L’angle a
laquelle 1’onde sonore sera réfracté dépend de la vitesse du son dans le
nouveau medium. Si la vitesse du son est plus rapide dans le medium bleu,
I’onde sonore aura tendance a s’éloigner du trait tillé perpendiculaire a la
surface (Chigher). Au contraire, si la vitesse du son est moins élevée dans le
medium bleu, I’onde sonore aura tendance a se rapprocher du trait tillé
(Clower). Tirée de Bradbury et Vehrencamp (2011).

Il existe un angle d’incidence au-dela duquel une onde acoustique qui change de

medium sera réfléchie plutot que réfractée (Rogers et Cox 1988). Pour des substrats

argileux, I’angle critique est de 9 degrés, alors que pour du sable fin, il est de 28 degrés

(Rogers et Cox 1988).

1.3.3 Variabilité acoustique spatiale et temporelle

L’acoustique en milieu aquatique peu profond peut présenter une grande

hétérogénéité sur de courtes distances, tout dépendant de la position des sources de son,

de la profondeur de I’eau et du type de substrat. Pour chaque cours d’eau, il existe une



sonorité unique, aussi appelée signature acoustique (Figure 1.3). La variabilité acoustique
spatiale des cours d’eau est principalement associ€e aux turbulences, a I’agencement des

différents faciés le long d’un cours d’eau et aux différences de vitesses de courant
(Figure 1.4) (Tonolla et al. 2011).
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Figure 1.3  Représentation de la variabilité acoustique spatiale et temporelle sur

un gradient longitudinal de deux cours d’eau en Europe.

Chaque cours d’eau a une signature acoustique unique. Tirée de Tonolla
etal 2011.

Alors que la signature acoustique dépend de I’hydrologie en rivieres, en eaux
stagnantes elle dépend plutdt des sources biotiques (Wysocki et al. 2007). Desjonqueres
et al. (2015) se sont intéressés a la signature acoustique de trois étangs (en milieu ouvert,
semi-ouvert et forestier). Ils ont associ€ les signatures acoustiques de chaque étang aux

communautés d’insectes aquatiques présentes. Ils ont observé que cette signature variait

dans le temps en fonction de Iactivité biologique diurne et nocturne.
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Figure 1.4  Spectrogramme présentant le son ambiant de trois rapides d’un
ruisseau avec des vitesses de courant et profondeurs d’eau différentes.
Tirée de Lugli et Fine (2003).

Outre la variabilité acoustique spatiale entre les milieux, la temporalité assigne aussi
des signatures acoustiques propres a chacun des habitats (Figure 1.3). Les rivieres ont une
signature plus homogene a travers le temps que celles des eaux stagnantes ou de ruisseaux
(Amoser et Ladich 2010). Pour les ruisseaux, la variabilit¢ temporelle des signatures
acoustiques est attribuée aux grandes fluctuations de débit et de vitesse de courant.
En ce qui concerne les milieux calmes, le son ambiant y est généralement bas et les
événements météorologiques y ont donc plus d’influence que sur des milieux
naturellement bruyants. Par exemple, de fortes pluies ont pour conséquence d’augmenter
le son ambiant considérablement (entre 30-50 dB; Nystuen 1986) et plus particuliérement

dans les hautes fréquences (Bom 1969; Nystuen 1986).



A travers les sections du cadre conceptuel, I’importance de I’environnement
géophysique dans lequel voyage le son a ¢té mise de I’avant. Le substrat, la profondeur
de I’eau, la vitesse de courant et les turbulences sont les principaux facteurs influengant la

signature acoustique d’un cours d’eau.

1.3.4 Le son percu par les poissons

Qu’elles viennent de I’environnement, des organismes ou de I’homme, les sources
sonores subaquatiques sont multiples et peuvent représenter une caractéristique
prépondérante du milieu (Popper et Carlson 1998). Les poissons détiennent un appareil
auditif qui leur permet de percevoir le son (Slabbekoorn et al. 2010). La détection du son
est principalement perceptible par I’oreille interne. Elle permet de déceler des sons a
fréquences diverses, allant de quelques centaines de hertz jusqu’a des centaines de
kilohertz (Slabbekoorn et al. 2010). Bien que la ligne latérale serve avant tout a la
détection des mouvements de masses d’eau via les mécanorécepteurs (neuromastes),
elle détecte aussi les infrasons (Popper et Carlson 1998; Slabbekoorn et al. 2010).
Les deux modes de détection n’agissent pas sur les mémes distances : I’oreille interne
détecte le son sur des distances plus importantes tandis que la ligne latérale ne détecte pas

les vibrations a plus d’une ou deux longueurs de poisson.

1.3.5 Seuil d’audition

Chaque organisme doté d’une ouie a un seuil d’audition déterminé par la capacité a
entendre un son a une fréquence et une intensité donnée. Le seuil d’audition est représenté
par un spectrogramme, généralement en forme de « U ». Chaque espéce possede un seuil
d’audition qui lui est propre et son maximum de sensibilité¢ se situe dans la cuvette du

« U » (Figure 1.5).
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Figure 1.5  Exemple de seuils d’audition de trois espéces de poissons.

Les stimuli sonores en dessous de la courbe ne sont pas perceptibles par le
poisson. Dab : la limande commune (Limanda limanda; Chapman et Sand
1974) n’a pas de vessie natatoire. Cod : la morue (Gadus morhua; Sand et
Enger 1973; Sand et Karlsen 1986) a une vessie natatoire, mais sans
appareil de Weber. Goldfish: le poisson rouge (Carassius auratus;
Fay 1969) est doté¢ de [’appareil de Weber. Tirée de Wahlberg et
Westerberg (2005).

Chez la majorité des poissons, ce maximum est associé¢ aux basses fréquences entre
100-1000 Hz (Fay 1988; Popper et Fay 1999). Toutefois, 1l existe quelques exceptions
comme chez les clupéidés, qui sont capables d’entendre les ultrasons a plus de 100 kHz
(Mann et al. 2001). Un seuil d’audition peut étre déterminé en laboratoire par une
méthode électrophysique appelée « potentiel d’audition évoqué » (ang. : auditory evoked
potentials : AEP), ou par une approche « comportementale » s’appuyant sur les réactions
du poisson exposé a des sons. La méthode comportementale mesure des intensités sonores
plus faibles pour les basses fréquences (~10 dB) (Ladich et Fay 2013). L’audition des
especes mesurée par la méthode de I’ AEP serait ainsi souvent sous-estimée (Ladich et Fay

2013).

La famille des salmonidés, dont ’omble de fontaine fait partie, posséde une
mauvaise ouie avec des seuils d'audition proches de 100 dB et n’est dotée d’aucune

spécialisation auditive (Figure 1.6). Un autre facteur possiblement associé a la mauvaise
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audition des salmonidés réside dans leur environnement, puisqu’ils cotoient des milieux
d’eaux vives au bruit ambiant fort, souvent au-dessus de 100 dB. Dans ce type d’habitat,
une ouie trop sensible serait inutile; hypothése de la contrainte éco-acoustique

(Ladich 2014).
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—&~— Rainbow trout (Oncorhyrnchus mykiss — Wysocki et al. 2007)
—@— Chinook salmon (Oncorhynchus tshawytscha - Oxman et al. 2007)

~&— Lavarel (Coregonus laveratus — Amoser et al. 2004)
—h— Brown frout (Saimo trufta - Nedwell et al. 2006)
—e— Broad whitelish (Coregonus nasus - Popper et al. 2005)

Figure 1.6  Seuil d’audition pour cinq espéces de poisson appartenant la famille

des salmonidés.
Tirée de Ladich et Fay (2013).

1.3.6 L’information véhiculée par le son

Dans un environnement aquatique ou la visibilité est mauvaise, d’autres sens comme
I’odorat ou I’oute sont sollicités. Plusieurs informations sur I’environnement physique et
sur les organismes vivants sont véhiculées par le son (Ladich 2013). Un stimulus sonore
peut par exemple indiquer la présence de nourriture. Lorsque le fond d’un cours d’eau est
brassé, il y a souvent de la nourriture disponible en suspension. Il a ét€ montré que les
cyprinidés €taient davantage attirés par ce type de bruit (brassage de roche) que par un
bruit blanc de méme intensité et puissance (Holt et Johnston 2011). Dans d’autres
situations, il a été observé que I’environnement sonore est utilisé par les larves de poissons
de récifs comme un outil d’orientation (Tolimieri et al. 2000, 2004; Leis et al. 2002;

Radford et al. 2011). Les poissons de ces milieux habitent les récifs a ’dge adulte,
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mais sont pélagiques au stade larvaire. .’environnement acoustique des récifs leur permet
de s’orienter vers ces habitats une fois adultes. En plus d’utiliser I’environnement
acoustique pour s’orienter, les larves des poissons de récifs sont aussi capables de
différencier les types d’habitats. Ainsi, une équipe de chercheurs a établi trois sites d’étude
dans une baie sablonneuse située loin des récifs (Radford et al. 2011). Le premier site
émettait un enregistrement de sons liés aux récifs, le second émettait le son ambiant d’un
lagon et le dernier était un site témoin sans son. Les résultats montrent que 43 % des larves
(toutes especes confondues) ont choisi le son du récif, contre 38 % pour le son du lagon
et 19 % pour le silence. Le son peut également signaler la présence d’un danger (Canfield
et Rose 1996; Mann et al. 1997; Wilson et al. 2008). Un poisson rouge (Carassius
auratus) a été soumis a plusieurs traitements sonores ressemblant aux bruits que font les
achigans a grande bouche (Micropterus salmoides, poisson prédateur). A chaque
expérience, un comportement d’évitement ou de fuite du poisson rouge en direction
opposée a la source sonore fut observé (Canfield et Rose 1996). Finalement, la
communication entre les poissons via des vocalises de séduction ou agonistiques, apporte
¢galement des informations d’ordre social aux especes (Crawford et al. 1997; Lugli et
Fine 2003, 2007; Spears et al. 2011). Ces exemples illustrent I’influence du son sur le
comportement et les activités des poissons. Qu’ils aient une bonne ou une mauvaise ouie,
I’information acoustique est importante pour les poissons (Ladich et Schulz-Mirbach

2016).

1.4 Adaptation entre environnement et appareils auditifs

Afin de vérifier une éventuelle relation entre ’acuité auditive des poissons et le type
d’environnement qu’ils habitent, une analyse de 119 especes a €té réalisée ici a partir des
audiogrammes rapportés dans I’article de Ladich et Fay (2013). Pour ce faire, ’audition
de chaque espece a été mise en relation avec des variables environnementales et des traits
fonctionnels. L’acuité auditive des especes a été extraite en évaluant le seuil d’audition
minimum (dB) dans la plage de fréquence entre 200 et 700 Hz. L’ensemble des especes

étudiées ont un seuil d’audition minimum dans cette plage de fréquence. Une premiere
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comparaison entre la présence d’appareil de Weber et I’acuité auditive de chaque espece

confirme un gain de sensibilité grice a cette adaptation (Figure 1.7).

- =
a @
SR
i
.:1i - _—

- 1
E 4 |
= i
- h
g o :
E ™ .
. 3 1
1] Sy —
8

>
> (= |
L 1]
' | |
» |
5 o :
» * '
@ '
- —_—
X3
a (=)
= w
-
(o]
w T
non oui
Appareil de Weber

Figure 1.7  Représentation de la sensibilité auditive maximum de 119 espéces de
poissons en prenant en compte la présence d’une adaptation auditive
(appareil de Weber).
Source des données : Ladich et Fay (2013).

En examinant les différents types d’environnements ou 1’on retrouve les especes,
il semblerait que ces derniers aient une influence sur I’acuité auditive. Les especes
équipées d’un appareil de Weber sont davantage présentes en eau douce. (Figure 1.8A).
En faisant le méme exercice pour la présence ou |’absence de barbillons, l1a encore,
un lien d’association est visible entre la présence d’un appareil de Weber et la présence
de barbillons (Figure 1.8B). Des aspects plus spécifiques a I’habitat utilis€ ont aussi été
répertoriés afin de voir si cela pouvait influencer [’acuité auditive des espéces.
Par exemple, I’habitat des especes a été décrit d’apres le type d’écoulement (lentique,
lotique), le lieu d’alimentation dans la colonne d’eau (profondeur, pélagique,
benthique, récifs coralliens), et la zone bioclimatique (tempéré, sous-tropical, tropical).
Aucune relation a ces descripteurs de I’habitat n’a ét¢€ trouvée. Par ailleurs, les constats
présentés dans ce paragraphe ne peuvent pas étre confirmés ni infirmés, car le choix des

119 espéces n’a pas €té réalis¢ de maniére aléatoire.
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Figure 1.8  Répartition des especes détenant un appareil de Weber en fonction de
(A) I’habitat fréquenté et (B) la présence ou non de barbillons.
Légende de I’axe des abscisses du graphique A : habitat lentique (len),
habitat lotique (lot) et habitat océanique (oc). Source des données : Ladich
et Fay 2013.

Lorsque |'on s’intéresse a [’évolution des téléostéens, on constate que la
spécialisation auditive est apparue tres tot dans I’arbre phylogénétique. La premiére lignée
qui présente des spécialisations sont les otocephales (« oto» signifiant oreille et

« cephale » téte en grec) qui sont apparus il y a plus de 265 millions d’années (Nakatani
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et al. 2011). Ce clade comprend les groupes des clupéiformes et des Ostariphysi.
Le premier groupe est tres largement représenté dans les eaux salées et est connu pour
avoir une ouie développée pour les hautes fréquences (Mann et al. 1997, 2001). Cela est
possible grace a une extension de la vessie natatoire jusqu’a l’oreille interne (Ladich et
Schulz-Mirbach 2016). Le groupe des Ostariophysi est caractérisé par une adaptation
encore plus évoluée. 1l s’agit de ’appareil de Weber, apparu bien avant la radiation des
especes en eau douce (Nakatani ef al. 2011). Aujourd’hui, il existe environ 30 000 especes
de poissons dans le monde et environ 42 % d’entre elles vivent en milieux d’eau douce
(Nakatani et al. 2011). Sur ce pourcentage, plus des 2/3 appartiennent a I’un des cing

ordres rattachés aux Ostariophysi (Nakatani ef al. 2011).

1.5 Objectifs et hypotheses

La présente ¢étude vise dans un premier temps a évaluer le lien d’association entre
I’environnement géophysique (ex., vitesse du courant, profondeur de I’eau et type de
substrat) et I’environnement acoustique (c'est-a-dire, la signature spectrale) dans un cours
d’eau présentant de fortes variations hydrologiques dans le temps et I’espace. Dans un
deuxieme temps, I’objectif est d’étudier la sélection des habitats acoustiques chez une

espéce modele, I’omble de fontaine (Salvelinus fontinalis).

Le type de substrat, la présence de turbulences et la profondeur de I’eau sont des
facteurs qui affectent I’intensité et la propagation du son dans le milieu aquatique.
Pour cette raison, un lien d’association fort est attendu entre les caractéristiques physiques
et acoustiques de I’environnement. Par ailleurs, nous posons |I’hypothése que I’omble de
fontaine en riviere sélectionne des habitats acoustiques proches de son seuil d’audition,
autour de 100 dB, dans la plage de fréquence la plus sensible pour I’espece 100-400 Hz
(Ladich et Fay 2013). Un environnement «calme » (ex., <90 dB) ne serait pas
avantageux, car I’ouie de I’omble de fontaine n’est pas suffisamment sensible pour y

détecter les sons.
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2.1 Abstract

Stream habitats are characterised by hydromorphological descriptors such as
substrate type, water depth and velocity, which are commonly used to describe fish
habitat. So far, few studies have focused on underwater sounds as an important feature of
habitat use by fish. In this study, we characterized stream habitats at high resolution
to evaluate the relative importance of the underwater soundscape and other
hydromorphological descriptors for understanding the distribution of brook charr
densities. Our results showed the high acoustical heterogeneity of stream habitats (ranging
from 40 dB up to 150 dB re 1uPa), which was related to differences in water velocity and
depth as expected from theory. Brook charr densities were nevertheless positively related
to sound pressure levels (SPL), irrespective of water velocity and depth, but in interaction
with habitat type. The positive relationship between brook charr densities and SPLs could
be related to the high auditory threshold of salmonid fishes. Alternatively, brook charr
may use the underwater soundscape to select favourable feeding habitats. Our findings
show that underwater sounds integrate the many environmental dimensions of a stream

and may be used as cues for habitat selection.

Keywords

auditory threshold, fish abundance, freshwater, hydrophone, pools, sound pressure level

2.2 Introduction

The diversity and intensity of underwater sounds has been increasing in freshwater
ecosystems due to the development of man-made infrastructures (e.g., pile driving,
cabling and piping) and increased traffic of motorized boats (Myrberg 1990;
Andrew et al. 2002; Amoser et al. 2004; Wysocki et al. 2006; Holt and Johnston 2015).
Under more natural conditions, underwater habitats that range from quiet shallow lakes to
fast-flowing cascades also show a rich mosaic of sounds (Amoser and Ladich 2005;
Wysocki et al. 2007). Lotic environments can be particularly noisy with underwater sound

pressure levels reaching up to 155 dB (re. 1 uPa) (Lugli and Fine 2003; Amoser and
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Ladich 2005, 2010; Wysocki et al. 2007; Tonolla et al. 2011). Even within a single river,
sound spectra differ between habitat types and may vary in intensity and shape over just
a few meters (e.g., Tonolla ef al. 2010). Water depth, current and bottom substrate are
hydromorphological factors known to influence the propagation of sound in shallow
waters (Roger and Cox 1988; Lugli and Fine 2003; Tonolla et al. 2009; Bradbury and
Vehrencamp 2011). Because of the heterogeneity of underwater sound sources and habitat
structures, the soundscape of freshwater lotic systems is particularly patchy.
This natural mosaic of underwater sounds, termed “acoustic daylight”, creates the
background environment against which an acoustic receiver, such as an individual fish,

can detect various structures (Buckingham 1999).

The notion that habitat structures should select for organisms with specific acoustic
adaptations is termed the “acoustic adaptation hypothesis” (AAH) (Morton 1975; Marten
and Marler 1977). Two syntheses of published experiments found support to the AAH in
anurans and mammals, but the hypothesis remains contentious in birds (Boncoraglio
and Saino 2007; Ey and Fischer 2009). In contrast, acoustic habitat selection in fish has
been studied experimentally in a limited number of cases. Common sole (Solea solea) in
outdoor experimental ponds sought quieter areas during rainstorm episodes (Lagardere
and Begout 1994). Marine juvenile fish tested in laboratory and outdoor sound-addition
experiments were found to be more attracted by reef habitat sounds than other types of
sounds (Radford et al. 2011; Huijbers et al. 2012). Cyprinids were more attracted to rock-
shuffling noise associated with food supply than to white noise playbacks (Holt and
Johnston 2011). Indirect evidence of acoustic habitat selection also exists for yellow perch
(Perca flavescens), which feed more actively on noisy than on quiet days under the ice
sheet of a large fluvial lake (Roca ef al. 2018). A first step towards testing the AAH in
natural lotic systems is thus to demonstrate that fish select habitats using acoustic cues,

irrespective of other confounding factors.

Although most freshwater fish species do not vocalise per se, 66% of these species
bear specialized hearing adaptations (Nakatani ez al. 2011). By the end of the Permian,

the otophysic connection between the swim-bladder and internal ear evolved in a common
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marine ancestor which radiated into thousands of modern freshwater fish species
(Betancur-R et al. 2008). However, increased hearing sensitivity in fish may not
always be beneficial, especially in noisy waters. For example, the Chinook salmon
(Oncorhynchus tshawytscha), which ascends fast flowing rivers to spawn, has a lower
hearing acuity (hearing threshold around 110 dB over 100-300 Hz frequency mode) than
most cyprinid, catfish and perch species (Ladich and Fay 2013), which are found in more
quiet waters. The patchy mosaic of underwater ambient sounds in rivers thus provides a

unique setup for studying acoustic selection in fish adapted to such systems.

The objective of this study was to investigate fish habitat use along two main
environmental dimensions of the lotic environment: hydromorphological and acoustical
habitats. First, we evaluated the overlap between hydromorphological and acoustical
habitat features at high spatial resolution within a stream. We then explored whether fish
population density responded to variation in acoustical habitat features after accounting
for hydromorphology. Our study considered resident brook charr (Salvelinus fontinalis)
in a stream reach. Brook charr represents a suitable mode! species for our purposes
because it is adapted to stream environments, is often found without competitor fish
species, and has known preferences for specific hydromorphological habitats
(Chapman and Bjornn 1969; Gibson 1973; Rodriguez 1995; Young 1996; Deschénes and
Rodriguez 2007).

2.3 Methods
2.3.1 Study site

The study was conducted from 29 June to 17 September 2018 in Gregoire Stream,
a second-order stream in southern Quebec, Canada (46°05'40"N, 71°25'58"W). The area
has a rain-snow regime characterized by peak water flows in spring and low flows in
summer. We delineated a reach of 1150 m in length characterized by a flat low-flow
section at the upstream end (stream distance = | 150 m) and a series of waterfalls at the

downstream end (stream distance = 0 m), near to the confluence of Gregoire Stream and
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the Bagot River. The reach was crossed by a road which separated two zones differing in
slope and riparian vegetation; a downstream zone having steeper slope and forest cover
and an upstream zone having shallower slope and mostly shrub cover. We placed markers

along the riverbank to divide the reach into 460 adjacent sections, each 2.5 m in length.

2.3.2 Hydromorphological measurements and habitat classification

Between 31 July and 14 August, we visited the reach on four occasions and
measured the following hydromorphological habitat descriptors: water velocity (m s-1),
water depth and stream width (¢m), and primary and secondary substrate dominance.
On each occasion, we measured these variables in 50 2.5-m sections. The sections were
randomly selected without replacement from a uniform distribution over the section
identifiers. We also measured the same set of variables in sections where fish were caught
(see Fish counts below). We measured water depth at the center of the section and stream
width across the wet streambed. In each section, we measured mean water velocity
(Global Water Flow Probe model FP111) by slowly moving the probe up and down the
water column continuously for 40 seconds. We assessed the dominant and sub-dominant
wet substrates using the Wentworth granulometric scale (Wentworth 1922). In addition to
hydromorphological measurements, we categorized stream habitat units using the
classification system of Bisson et al. (1982), distinguishing six habitat types: pool, glide,
run, riffle, cascade, and waterfall base. We measured the length of each habitat unit along
the reach to the nearest 0.5 m, yielding a measure of the length of each unit. Run and
waterfall habitats were not included in analyses of fish density because very few samples

were collected from these habitats (Table 1).

2.3.3 Fish counts

We conducted two electrofishing surveys: the first from 29 June to 14 July, and the
second from 13 September to 17 September. We found one fish species (brook charr,
Salvelinus fontinalis, Mitchill 1814) and one crayfish_species (Cambarus bartonii,

Fabricius 1798) in_the study reach. Fish were caught by two operators using a backpack
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electrofisher (Smith-Root 15-C) and dipnets, moving along an upstream trajectory.
We recorded the number of fish caught and their position along the reach to the nearest
2.5 m. We held fish in an instream flow-through enclosure until they recovered.
We considered only individuals above 65 mm total length, for which reliable estimates of

density could be obtained by electrofishing.

2.3.4 Underwater sound recording

We recorded underwater sounds along the stream reach using a H1 hydrophone
powered by a PA4 amplifier (Aquarian Scientific, Anacortes, USA) and connected to
a digital recorder (H2n Recorder, Zoom, Tokyo, Japan). We recorded a total of
593 10-second audio clips (16-bit WAV format at a sampling rate of 44.1 kHz) at a depth
of 5 cm below the water surface. We listened to each audio clip with earphones to ensure
that the hydrophone was not rubbing on hard surfaces while recording. The recording
system has a maximum input of 10 V (rms) and a rated sensitivity of -190 dB re 1 V/uPa
over the flat frequency-response range 10-3,000 Hz. We used the above specifications to
obtain referenced sound pressure level (SPL) (dB re 1 uPa) with the PAMGuide functions
(Merchant et al. 2015). For each audio clip, we calculated the frequency spectrum
averaged through time to obtain referenced SPL values in 1-Hz frequency bands over the

0.1-10 KHz range. This procedure yielded a total of 22049 dB values per audio clip.

We recorded one 10-second underwater audio clip in each 2.5-m stream section
immediately after we had collected hydromorphological measurements (water velocity,
water depth, stream width, substrate type). We ensured by this procedure a close
correspondence between the acoustical and the hydromorphological variables in time and
space. As we could not record sounds while conducting the fishing surveys, we did a
complete acoustic mapping of the reach on 20-21 July, at a spatial resolution of

2.5-m sections that matched fish density observations.
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2.3.5 Data analysis

We evaluated the degree of association between the stream hydromorphological
variables (water velocity, water depth, stream width, substrate type) and underwater
acoustic variables (SPL values across frequency modes) in a total of 593 2.5-m sections.
The acoustic profile of a 10-second audio clip comprises a discrete series SPL frequency
values. However, these values are not independent, and therefore to compare the acoustic
profiles of different sections along the stream reach it is convenient to interpret the profiles
as a smooth functions of SPL values across frequencies. Functional Data Analysis (FDA)
is especially useful to deal with such functions (Ramsay and Silverman 2005;
Ilian et al. 2009; Embling ef al. 2012). We fitted smooth functions (cubic b-splines) to the
acoustic profiles using the FDA package (Ramsay et al. 2017) in the R statistical
environment (R Development Core Team 2018). We used a roughness penalty approach
based on a generalized cross-validation measure (GCV) to determine the degree of
smoothing (Ramsay et al. 2009). We then performed a functional principal component
analysis (FPCA) to explore the variation among acoustic profiles. The first few principal
components of a FPCA provide a compact representation of the variation in acoustic
profiles across a set of samples, thereby facilitating interpretation (Ramsay and
Silverman 2005). We used redundancy analysis (RDA; Wollenberg 1977) to examine the
relationship between the hydromorphological variables and the first two principal

components of the FPCA.

To evaluate the role of sounds in habitat use by brook charr, we interpolated both
the SPL values and the hydromorphological measurement at a common spatial resolution
(0.5 m). We performed the interpolation by means of generalized additive models (GAM)
using thin-plate spline functions. We then obtained broadband (100-300 Hz) SPL values
(SPLbroad), because salmonids are most sensitive to sounds within this band (Ladich
and Fay 2013). We fitted the GAM models using the mgcv package (Wood ef al. 2016)
in R.

In each of the 185 habitats unit along the stream reach, we averaged the interpolated

values for water velocity, water depth, and SPLyroad. We then summed the number of brook
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charr individuals detected in each habitat unit, for each of the two fishing survey.
To examine the effect of the SPLbwad on fish density, we fitted a series of negative-
binomial regression models with fish counts as the dependent variable and different
combinations of hydromorphological variables, habitat types, and SPLbroad as covariates.
All models included the length of habitat units as an offset term to focus on linear density
rather than absolute counts. The baseline model included the stream distance (i.e., the
meter mark of the habitat unit along the watercourse), as well as an indicator variable for
the electrofishing survey (1% or 2", to account for longitudinal or temporal trends in fish
densities. Habitat type (cascade, riffle, pool and glide), SPLyrad, and their interaction were
successively added to the baseline model. For comparison purposes, hydromorphological
variables (water velocity and depth) and SPLyad wWere also successively added to the
baseline model. We compared all models with the Akaike Information Criterion (AIC).
Model fits were performed using the glm.nb function of the MASS package (Venables
and Ripley 2002) in R.

2.4 Results
2.4.1 Acoustic profile of habitats

Six habitat types were observed in the study reach (Table 1). Fast flow habitats
(cascades and falls) were associated with steeper elevation gradients, whereas slow flow
habitats (pools and glides) were associated with the flatter sections of the stream.
The riverbed comprised mostly coarse substrates of varying size (bedrock, large and small
boulders, cobbles). Substantial spatial heterogeneity in the physical structure was apparent
both within and among habitats (Figure 1; Table 1). Ambient noise across the stream reach
showed a general increase of SPL. when going downstream but with considerable local
variation (Figure 1). The first two principal components from the FPCA accounted for
94% of the variation in acoustic profiles. Habitats were discriminated to varying degrees
along the first FPCA axis (Figufe 2). The second FPCA axis helped to discriminate pools

from riffles.



24

2.4.2 Link between hydromorphological and acoustic variables

A redundancy analysis (RDA) relating the acoustic profiles derived from the FDA
(FPC 1 and FPC 2) to the hydromorphological variables (Figure 3) showed that the first
component was most strongly related to water velocity, whereas the second component
was associated with water depth. Site scores derived from the FPCA were used to compare
the acoustic profiles of extreme sites (£2 SD away from the mean) to the mean acoustic
profile (Ramsay et al. 2009). Sites with high scores along FPC1 had greater SPLs than
sites with low scores, with differences in SPLs distributed more or less uniformly across
the acoustic profile (Figure 4). Sites with high score values along FPC2 had greater SPL
than sites with low scores for frequencies greater than approximately 2 kHz, but this
pattern was reversed for frequencies below 2 kHz (Figure 4B). Water velocity was
positively correlated with FPC1 (Figure 3), and thus high FPC1 scores (red curve;
Figure 4A) corresponded to high water velocity values. Water depth was negatively
correlated with the FPC2 (Figure 3) and thus low FPC2 scores (blue curve; Figure 4B)
corresponded to greater water depth. Shallow and deep water sites on FPC2 presented
similar acoustic profiles below 400 Hz and above 2 kHz, but converged in the interval.

As a result, the acoustic profiles for shallow and deep water sites cross around 2 kHz.

2.4.3 Habitat use by brook charr

Although more brook charr were captured in the first survey (318 individuals) than
in the second survey (210 individuals), the spatial distribution of counts was similar in the

two sampling sessions.

The best-performing model of fish density included habitat type, SPLproad, and their
interaction as covariates (M3; Table 2). This model was retained because coefficient
estimates for the interaction between habitat type and SLPvroad were interpretable from an
ecological standpoint (Table 3). In particular, brook charr density was greatest in pools
relative to other habitat types, whereas fish density increased with increasing SPLbroad

in both riffles and pools, but not in glides and cascades (Figure 5).
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2.5 Discussion

Use of hydromorphological variables to assess habitat quality in lotic systems has
long tradition in fish ecology (Fausch ef al. 1988). Our results show that the spatial and
temporal distribution of acoustic habitats in a small stream is influenced by water velocity,
water depth, and habitat type (e.g., pool, riftle, glide, cascade). Nevertheless, brook charr
densities in pools and riffles increased with increasing SPL values within their best
hearing frequency range (100-300 Hz) after controlling for the spatial and temporal
structure of data. We did not observe comparable density responses in other habitat types.
These findings suggest that brook charr may select habitats using acoustic cues, although

the causal mechanisms behind the relationship remain so far untested.

2.5.1 Stream ambient noise

The underwater acoustic profile of shallow lotic systems is affected by both sound
sources and sound propagation. The effect of water velocity and depth on sound sources
can be conceptualized using the Froude number, which is a dimensionless ratio of
gravitational over inertial forces (Tonolla et al. 2009). The Froude number increases in
proportion to water velocity and the reciprocal of the square-root of water depth
(1/depth®?), ranging from deep slow flow (Froude << 1) to fast shallow water flow
(Froude > 1). Water velocity and depth, as well as substrate roughness, correlate strongly
to underwater SPL values in both experimental and natural rivers (Tonolla et al. 2009;
2010). Other studies showed that underwater SPLs in lotic systems vary substantially as
the hydrological regime changes in time and space (Lugli and Fine 2003; Amoser and
Ladich 2010). Results reported here at a finer spatial and temporal resolution are in
agreement with theoretical predictions and previous empirical observations. The first two
axes of the RDA were strongly correlated to water velocity and depth, respectively,
and together explained 21% of the variation in acoustic profiles in our stream reach.
The broadband SPL of adjacent glide and cascade habitats differed on average by over
20 dB, whereas sounds recorded within the same riffle unit at different times could vary
from 60 to 90 dB (Figure 1). Moreover, water velocity alone explained a large proportion

of the variation in the SPL of acoustic profiles, irrespective of the frequency mode.
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Water depth and substrate type also affect the propagation of underwater sounds
across frequency modes. Sounds in shallow waters do not propagate well under the cutoff
frequency determined by both depth and substrate type (Rodger and Cox 1988).
For instance, a stream section of 1 m depth flowing over the bedrock (using a sound speed
of 4266 m/s; Yasar and Erdogan 2004) has a predicted cutoff frequency of 400 Hz.
This phenomenon increases the patchiness of acoustic habitats in shallow lotic systems
because sounds under the cutoft frequency do not propagate over large distances (Forrest
et al. 1993). In the present study, the acoustic profiles of shallow and deep water sites
diverged at low frequencies, indicating that sounds below 2 kHz attenuate more rapidly in
shallow sites. The acoustic profile of shallow and deep water sites showed similar trends

below 300-400 Hz, suggesting that the method could be used to identify the cutoff

frequency and estimate the acoustiq impedance|of the substrate in a stream reach.

However, the development of this method will require specifically designed experiments.

2.5.2 Influence of ambient noise on brook charr populations

Our statistical models of habitat use showed that habitat type was a better predictor
of brook charr density than water velocity and depth. Inclusion of the latter variables
barely improved over the baseline model, whereas the best model included habitat type,
SPLbrad and their interaction (Table 2). These results were somewhat expected since
brook charrs are known to have specific habitat preferences (Bjornn and Reiser 1991;
Rodriguez 1995; Deschénes and Rodriguez 2007), which may be better represented by
categories rather than instantaneous measurements of hydromorphological variables such
water velocity and depth. In the present study, brook charr densities were higher in pools
than in the other habitats, as has been found in many previous studies (summarized in

Bélanger and Rodriguez 2002).

Brook charr densities increased with increasing SPL in pools and riffles, but not in
other habitat types. Brook charr in pools showed a three-fold increase in density over the
range of SPL values. Several mechanisms could explain this result. First, SPLs may be

confounded with other potential predictors of habitat quality such as food availability.
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In streams, carnivorous fish such as brook charr feed from the benthos or the drift
(Chapman 1966; Fausch 1984). Thus, pools with elevated SPL values could be indicative
of a water inflow associated with food supply by drift (Miiller 1953; Nilsson 1957;
Chapman 1966). Salmonids also tend to seek profitable feeding positions in fast flowing
waters, a strategy that optimizes the ratio of energy gain over food acquisition costs
(Chapman 1966; Metcalfe et al. 1997). Hence, fish selecting habitats close to a high water
velocity inflow (i.e., noisier pools) could maximise their net energy gain by adopting a
sit-and-wait strategy (reviewed in Chapman 1966). It remains to be tested whether brook
charr select favourable habitats using acoustic cues, or if food supply is the proximate

driver behind the relationship.

Another explanation to the observed relationship between SPL values and brook
charr densities relates to the “eco-acoustic constraint hypothesis”, which states that
animals are acoustically adapted to natural sounds in their environment (Ladich 2014).
This hypothesis predicts that animals in generally quiet environments should have a better
hearing acuity than those in noisy environments. Furthermore, the hypothesis proposes
that animals could benefit from settling in acoustic environments that are near their
hearing threshold. The rationale behind this proposal is that no acoustic information is
detected if sounds are consistently below the hearing threshold of the receiver, whereas
incomplete information is decoded if sounds are masked by the background noise.
To our knowledge the hearing acuity of brook charr has not been measured yet, but the
hearing threshold of other salmonid species is approximately 110 dB in the frequency
range 100-300 Hz (Ladich and Fay 2013). In this context, the observed positive
relationship between SPL values (100-300 Hz) and brook charr densities in pool and riffle
habitats is compatible with the eco-acoustic hypothesis. Indeed, fish densities in these two

habitats were highest at SPL values above 100 dB.

Fish in a shallow lotic system, such as the Grégoire Stream, experience rapid
variations in the broadband SPL and the shape of the acoustic profile. Such acoustic
variations in the soundscape bear information on water velocity and depth, but also on

distant sound sources associated with water inflow. They could be used by brook charr as



28

proxy for selecting suitable foraging habitats, or as navigating cues. An alternative
hypothesis is that brook charr in lotic systems select acoustic habitats that are neither loud
nor silent, but within their hearing range. This hypothesis implies that lake-dwelling fish
would present a higher hearing acuity (lower threshold) than river dwelling individuals of
the same species. We are not aware of any studies that compared the hearing acuity of

natural populations in different acoustic environment.

The significance of hearing to freshwater fish is still unclear because we do not
know what component of their fitness relates to their ability at discriminating sounds.
We do know that fish have evolved a rich diversity of acoustic adaptations (Popper and
Coombs 1982; Ladich and Schulz-Mirbach 2016), and yet few studies have investigated
acoustic habitat selection in fish populations. [n sharp contrast, the number of papers
studying the effect of anthropogenic noise on fish is on a steep increasing trend (Radford
etal. 2014; Kunc et al. 2014; 2016; Hawkins and Popper 2017). Researchers arguably feel
concerned by anthropogenic noise but have little knowledge of how fish experience and
use the underwater soundscape. A research agenda on acoustic habitat selection by fish
was advocated by Fay (2009), but still lags behind in the fields of eco-acoustics and
soundscape ecology. Our work reveals the patchiness of the underwater soundscape in
a small stream and how it may influence fish densities. Generalization of our results
suggest that climate change (e.g., altered precipitation and flow regimes,) and the presence
of flow control structures (e.g., channel dredging, linearization, damming) have the

potential to impact fish distribution in lotic systems.
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2.8 Tables

Table 1. Hydromorphology of different habitat types in Gregoire Stream. Median values and percentiles (5 - 95%) are reported

for water depth, water velocity, and stream width. The percent prevalence of primary and secondary substrates is reported

for each habitat type.

Habitat type
(% of total)

Water depth
(cm)

Water velocity
(cm/s)

Stream width
(cm)

Primary substrate
(%0)

Secondary substrate
(%)

Pool (14)
Glide (30)
Run (2)
Riffle (40)
Cascade (13)

Waterfall base (1)

42 (22-100)
19 (8.0-37)
23 (19-33)
15 (7.0-29)
13 (6.0-30)

52 (12-68)

0.0 (0.0-24)
0.0 (0.0-9.3)
18 (1.5-29)
15 (0.0-43)
12 (0.0-37)

7.5 (0.9-33)

420 (225-810)
260 (150-540)
240 (155-510)
250 (110-515)
300 (110-530)

300 (095-480)

Bed rock (39)
Small boulder (30)
Large cobble (45)
Small boulder (41)
Small boulder (62)

Bed rock (75)

Small boulder (20)
Large cobble (27)
Small cobble (36)
Large cobble (35)
Large cobble (42)

Large boulder (25)




Table 2. Comparison of negative binomial regression models for fish density based on their AIC scores. The baseline model (MO)
included the position of habitat units along the watercourse (stream distance; m), the fishing survey (1% or 2™ session) and an offset
accounting for differences in the length of habitat units (unit length). Habitat type (cascade, glide, riffle, pool), broadband underwater
sound pressure level (SPLpwad; dB), and their interaction were successively added to the baseline model. For comparison purposes,
hydromorphological variables (water velocity and depth) and SPLuwad were also successively added to the baseline model

(M4 and M5).

Models Covariates AIC AAIC
MO Stream distance + fishing survey + offset (unit length) 1119.9 34.8
Mi Stream distance + fishing survey + offset (unit length) + SPLproad 1111.8 26.7
M2 Stream distance + fishing survey + offset (unit length) + habitat type 1085.1 1.5

Stream distance + fishing survey + offset (unit length) + SPLyrad + habitat type + SPLbroad
M3 1083.6 0
x habitat type :

Stream distance + fishing survey + offset (unit length) + SPLyroad + water velocity + water
M4 1112.5 28.9
depth

M5 Stream distance + fishing survey + offset (unit length) + water velocity + water depth 1117.7 34.1




Table 3. Coefficient estimate and standard error for the terms in the fish density

model with the lowest AIC score (model M3; Table 2).

Model term Estimate Std. Error
Intercept -1.35 0.09
Mean sound pressure (SPLproad) 0.16 0.08
Cascade -0.27 0.15
Glide -0.19 0.13
Riffle -0.37 0.12
Pool 0.82 0.20
Stream distance 0.23 0.08
First fishing session 0.20 0.07
SPLbroad : cascade -0.35 0.15
SPLbroad : glide -0.14 0.12
SPLbroad : riffle 0.23 0.15

SPLproad : pool 0.24 0.12
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2.9 Figure captions

Figure 1. Spatial and temporal variation of the broadband (0.1-10 KHz) sound pressure
level (SPL; dB re.l pPa) in 593 samples of Grégoire Stream (Québec, Canada).
Colors are associated to different habitat types. The black solid line represents the
elevation profile of the stream starting at the confluence of Grégoire Stream and the

Bagot River.

Figure 2. Functional principal component analysis ordination showing 50% confidence

ellipses for each habitat type. Stream sites (dots) are also shown.

Figure 3. Redundancy analysis ordination triplot showing the relationships between
hydromorphological variables (stream width, water velocity, water depth, dominant and
codominant substrates) and the first two principal components of the functional principal

component analysis.

Figure 4. Variation in acoustic profiles along the first (A) and second (B) components of
the functional principal components analysis. Black solid lines represent the mean
acoustic profile. Acoustic profiles for sites with scores 2 SD above (+) or below (-)

the mean are also represented.

Figure 5. Predicted relationships between brook charr density and broadband
(100-300 Hz) sound pressure level (SPLprad; dB re. | uPa) for different habitat types.

Coefficient estimates and standard errors are presented in Table 3.
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CHAPITRE III

CONCLUSION GENERALE

3.1 Contextualisation

La connaissance des paysages sonores subaquatiques en milieux lotiques est encore
a ses balbutiements. Les quelques travaux qui s’y sont intéressés ont tous souligné la forte
contribution des éléments abiotiques dans la formation du son ambiant. Plus précisément,
les attributs hydromorphologiques comme la profondeur de I’eau, la vitesse de courant, le
substrat et les turbulences sont reconnus pour contribuer grandement aux sources de son
et a leur variabilité¢ acoustique au sein d’un cours d’eau (Roger and Cox 1988; Lugli
et Fine 2003; Tonolla et al. 2009; Bradbury et Vehrencamp 2011). Or, Pamplitude et
I’impact de cette variabilité¢ dans de tels €écosystemes sont encore mal documentés. Les
communautés de poissons rattachées a ces environnements sont soumises a ces fortes
variations acoustiques et ¢’est ce qui explique souvent une sensibilité auditive plus faible
chez de nombreuses espéces de ce genre (hypothese de la contrainte éco-acoustique,
Ladich 2013). Des valeurs d’intensité sonore parfois supérieures a 150 dB (re 1uPa)
ont été observées en rivieres (Lugl et Fine 2003; Amoser et Ladich 2005, 2010; Wysocki
et al. 2007; Tonolla et al. 2011). Malgré une audition amoindrie, 1l a €t¢ démontré que
toute espeéce de poisson étudiée percevait et était sensible au son (Popper et al. 2003).
Depuis des décennies, 1’abondance des poissons en riviere a été principalement expliquée
par les caractéristiques hydromorphologiques d’un cours d’eau (Fausch et al. 1988),
alors que le paysage sonore n’a jamais été considéré comme une information potentielle

de ’habitat.

[’objectif de cette étude était donc, dans un premier temps, d’accroitre davantage
les connaissances hydroacoustiques en milieu lotique en tentant de comprendre quelles
variables hydromorphologiques d’un ruisseau influencent le paysage sonore. Le but était

ainsi de mieux comprendre les mécanismes modulant le son. Un accent a aussi €t porté
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sur ’ampleur de la variation acoustique spatiale et temporelle dans un tel environnement.
Le second objectif était de tester la sélection d’habitats acoustiques chez une population

de poisson en milieu naturel, ce qui a rarement été fait.

3.2 Résultats principaux

Au total, c’est plus d’un kilomeétre du ruisseau Grégoire qui a €té décrit d’un point
de vue hydromorphologique (profondeur, vitesse de courant, substrat dominant,
codominant et largeur du ruisseau) et acoustique (enregistrements de 10 sec.) a une
résolution spatial fine et sur une période de trois mois (voir Annexe A.l pour la
localisation du site et I’Annexe B.l pour le plan d’échantillonnage). Les résultats quant
aux captures d’ombles de fontaine montrent que la densité d’individus était répartie de
maniere relativement homogene sur toute la longueur du ruisseau (Annexe C.1). Ce plan
d’expérience a donc permis de répondre a la question de la sélection de I’habitat

acoustique chez une population de poisson en milieu naturel.

Pour s’assurer de la robustesse des enregistrements sonores de I’hydrophone
employ¢€ pour toute la durée de I’étude, une comparaison avec un deuxiéme hydrophone
(de méme modele) a été réalisée au milieu de I’été. Pour ce faire, 50 sections de ruisseau
ont été enregistrées en double avec les deux appareils, en prenant soin d’écouter chaque
enregistrement au moment de recueillir I’information. A la suite de la comparaison des
doubles échantillons acoustiques pour chaque section, aucune différence notable ne fut

observée entre les mesures fournies par les deux hydrophones.

3.2.1 Paysage sonore subaquatique lotique

En étudiant un ruisseau a diversité d’habitats élevée, il a été possible de déterminer
que la vitesse du courant et la profondeur de I’eau étaient les variables qui avaient le plus
d’influence sur le paysage sonore d’un ruisseau. La vitesse de courant était la variable qui
avait le plus grand effet au niveau de I’intensité sonore d’une signature acoustique, et ce

pour toutes fréquences confondues (voir figure 3A, chapitre II). Par ailleurs, la profondeur
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de I’eau était la variable qui avait le plus d’incidence sur le profil acoustique
(voir figure 3B, chapitre II). En ce qui concerne le type de substrat et la largeur du ruisseau,
leur contribution & ’environnement acoustique fut moindre. Bien que le substrat ait une
importance dans le mécanisme de propagation du son, sa contribution quant a générer des
sources sonores est moindre. Par ailleurs, le type de substrat tend a covarier avec la vitesse
du courant. Il est possible qu’une évaluation différente du type de substrat en regardant
par exemple sa rugosité plutdt que sa taille aurait permis d’établir une meilleure relation
avec le son ambiant. Ces premiers constats suggerent qu’il serait possible d’employer le
son comme un outil simple de la caractérisation des types d’écoulements d’un milieu
lotique. Ces résultats ont également mis en avant que, dans les petits écosystemes de

ruisseau, le paysage acoustique est en changement constant.

A une échelle spatiale plus élargie, ’analyse des habitats physiques par le
son ambiant a permis de discriminer les types d’habitats a des degrés différents
(voir figure 2B, chapitre II). Les fortes variations acoustiques intra habitats peuvent
s’expliquer par les variations de débit du ruisseau. Cependant, une part du chevauchement
acoustique entre les habitats a probablement été causée par le faible débit estival qui avait
tendance a homogénéiser I’écoulement du ruisseau. Visuellement, la caractérisation était
aussi plus difficile. Autre que I’appréciation des types d’habitats par la classification de
Bisson et al. (1982), des mesures simples comme la pente ou le pourcentage d’écume en

surface auraient pu mieux séparer certains types d’habitats.

La mise en évidence d’une hétérogénéité acoustique aussi élevée au sein d’'un méme
ruisseau est une premiere (voir figure 1, chapitre II). Bien que des travaux préalables aient
démontré une variabilité acoustique entre différentes rivieres, ou entre des habitats d’une
méme riviére, une caractérisation acoustique d’un ruisseau a une résolution aussi fine
n’avait encore jamais été réalis€e. L’étude a révélé que de grosses variations d’intensité
sonore étaient parfois visibles sur de tres courtes distances (> 38 dB <3 m) ou lors de

fluctuation de niveau d’eau dans le temps (> 43 dB a un méme site).
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3.2.2 Sélection de I’habitat acoustique par ’omble de fontaine

La relation positive observée entre la densité¢ d’ombles de fontaine et I’intensité
sonore suggere que les poissons sont en mesure d’exploiter I’information sonore. Une des
raisons premiéres qui pourrait expliquer cette relation serait le seuil d’audition
relativement éleve des salmonidés, situé autour de 110 dB pour des fréquences de 0.1 a
0.4 kHz (bande la plus sensible; Ladich et Fay 2013). La relation positive serait donc la
conséquence de capacités auditives moyennes et adaptée a des environnements lotiques
bruyants. Cette relation ne s’observe cependant pas dans tous les types d’habitat
(voir figure 4, chapitre II). Les fosses sont les habitats qui présentent la relation la plus
forte et présentent également le gradient d’intensité sonore le plus large. Dans des
environnements préétablis de prédilection (comme pour les fosses), I’information
supplémentaire apportée par le son permettrait d’avoir un portrait plus complet de la
qualité d’un habitat. Le signal acoustique serait par conséquent pris en compte dans
I’optimisation du choix d’un lieu ou s’établir. Il est aussi possible que I’environnement
acoustique ne soit pas sélectionné par I’omble de fontaine, mais qu’il soit davantage un
proxy pour d’autres variables plus directement impliquées dans la sélection d’habitat
(c.-a-d., disponibilité alimentaire). Bien que préliminaires, ces premiers résultats
soulignent le potentiel des sons subaquatiques pour la caractérisation des habitats.
Une recherche plus approfondie de 1’utilisation du son par I’omble de fontaine mériterait

d’étre poursuivie.

3.3 Conclusion

Le son est omniprésent dans I’environnement. Il demeure une source d’information
considérable pour de nombreux organismes, tout particulierement en milieu aquatique ou
le son se propage cinq fois plus vite que sur terre (Roger and Cox 1988). Dans un contexte
de changement climatique avec des déréglements météorologiques toujours plus
fréquents, les résultats obtenus dans ce travail permettent une meilleure compréhension
des répercussions possibles de ces phénomenes sur la répartition de la faune aquatique.

En outre, ce travail souligne I’importance de considérer tout type d’environnement
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acoustique, puisque malgré un son ambiant parfois trés élevé dans le site d’étude
(> 130 dB), des comportements différents (associations positives et négatives) ont été

observés chez I’omble de fontaine.

D’un point de vue plus descriptif, il a été possible d’établir un portrait des types
d’écoulements et de profondeurs d’eau par I’analyse de I’environnement acoustique
subaquatique. L’utilisation du son comme outil simple et rapide de caractérisation des
habitats est un champ de recherche a méme de susciter I’intérét pour les gestionnaires en
environnement. Toutefois, plus de 80 % de la variation acoustique s’explique par d’autres
facteurs environnementaux que les mesures hydromorphologiques testées dans I’étude
(voir figure 3A, chapitre II). Néanmoins, 1l est possible d’améliorer ces relations en
utilisant d’autres descripteurs hydromorphologiques, tels que le coefficient de Froude ou

la rugosité du substrat.

La sélection de I’habitat acoustique par une espece de salmonidé dans un contexte
d’eaux vives mériterait d’étre réexaminée dans d’autres cours d’eau afin de voir si les
résultats se répétent, et ainsi mieux comprendre comment I’information véhiculée par le

son influence le comportement des poissons.
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ANNEXE A

LOCALISATION DU SITE D’ETUDE
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Figure A.1 e (en rouge) est un cours d’eau de second

bassin versant de la riviere Bécancour, région




ANNEXE B

PLAN D’ECHANTILLONNAGE DU RUISSEAU GREGOIRE
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Figure B.1  La répartition spatiale des points de mesures hydromorphologiques
(profondeur, vitesse de courant, substrat dominant, codominant et largeur
du ruisseau) et acoustiques (enregistrement de 10 sec.) suit un ordre
systématique & travers I’ensemble du secteur étudié. A tous les 2.5 métres
de distance (d’aval vers I’amont) se trouve deux points de mesures.
Chacun de ces points sont a égales distances entre la rive et le centre du
ruisseau.



ANNEXE C

ABONDANCES D’OMBLES DE FONTAINE DU RUISSEAU GREGOIRE

Captures

Figure C.1

Abondances d’ombles de fontaine pris lors de la premiere (en bleu) et
deuxiéme (en vert) péche sur le trongon d’étude du ruisseau Grégoire en
2017.



