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Article abstract

Comparative analysis of lake food webs is a focal point of research in contemporary
limnology and lake management. The study of ecological processes determining
foodweb structure and function lead to the emergence of constrasting hypotheses
and intense debates on the relative role of nutrients and food web structure in
regulating temperate lake ecosystems. In contrast, studies in tropical lakes are in
general descriptive and the search for integrate concepts and models is yet in
development. This review paper presents an overview and a critical analysis of
actual knowledge, methodological approaches, regulation models and controversies
on foodweb structure and function in temperate and tropical lakes. Our synthesis
suggests that the apparent diversity in models of lake foodwebs could reflect a
gradient (or contiuum) of intermediate foodweb situations, regulated by various
environmental factors. The differences among lakes could be related to three main
biotic factors, independently of the climatic, geographical and trophic conditions:

1. the important cascading effect of strictly piscivorous fish in temperate lakes
compared to the weak cascades induced by opportunistic omnivorous fish in
tropical lakes,

2. the primacy of omnivory and opportunistic feeding behaviour of tropical fish,

3. the key role of herbivorous macrozooplankton (cladocerans, mostly Daphnia spp.)
in temperate lakes where they are both selective preys of planktivorous fish and
efficient grazers of nanophytoplankton, and

4. the synchronous reproduction of fish with seasonal plankton succession in

temperate lakes, compared to continuous reproduction of fish and lack of seasonal
coupling in tropical lakes.

Consequently, food webs regulation ranges along a gradient of situations with two
extreme models:

1. a model with intense cascading (top-down) regulation and attenuation of
bottom-up effects typical of oligo-mesotrophic temperate lakes, characterized by the
dominance of piscivorous fish and large herbivorous zooplankton (Daphnia spp.),
and

2. amodel with intermediate regulation encountered in eutrophic temperate lakes
and most of tropical lakes, characterized par the dominance of filter omnivorous
fish and small size zooplankton.

Our synthesis also emphasizes the importance of coupling experimental approches
in mesocosms or whole-lake biomanipulation with long-term monitoring and
modelisation to fully understand and predict the functionning of lake ecosystems
over different spatial and temporal scales
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Les réseaux trophiques lacustres :
structure, fonctionnement, interactions
et variations spatio-temporelles

Lake trophic food webs:
structure, function, interactions
and spatio-temporal variations

B. PINEL-ALLOUL!, A. MAZUMDER?Z, G. LACROIX3 et X. LAZZARO*

SUMMARY

Comparative analysis of lake food webs is a focal point of research in contem-
porary limnology and lake management. The study of ecological processes
determining foodweb structure and function leads to the emergence of cons-
trasting hypotheses and intense debates on the relative role of nutrients and
food web structure in regulating temperate lake ecosystems. In contrast, stu-
dies in tropical lakes are in general descriptive and the search for integrate
concepts and models is yet in development. This review paper presents an
overview and a critical analysis of actual knowledge, methodological approa-
ches, regulation medels and controversies on foodweb structure and function
in temperate and tropical lakes. Our synthesis suggests that the apparent
diversity in models of lake foodwebs could reflect a gradient (or continuum) of
intermediate foodweb situations, regulated by various environmental factors.
The differences among lakes could be related to four main biotic factors, inde-
pendently of the climatic, geographical and trophic conditions: (1) the impor-
tant cascading effect of strictly piscivorous fish in temperate lakes compared
to the weak cascades induced by opportunistic omnivorous fish in tropical
lakes, (2) the primacy of omnivory and opportunistic feeding behaviour in tro-
pical fish, (3) the key role of herbivorous macrozooplankton (cladocerans,
mostly Daphnia spp.) in temperate iakes where they are both selective prey of
planktivorous fish and efficient grazers of nanophytoplankton, and (4) the
synchronous reproduction of fish with seasonal plankton succession in tempe-
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RESUME

rate lakes, compared to the continuous reproduction of fish and lack of seaso-
nal coupling in tropical Izkes. Consequently, food webs regulation ranges
along a gradient of sitwations with two extreme models: (1) a model with
intense cascading (top-down) regulation and attennation of bettom-up effects
typical of oligo-mesotrophic temperate lakes, characterized by the dominance
of piscivorous fish and large herbivorous zooplankton (Daphnia spp.), and (b)
a model with intermediate regulation encountered in eutrophic temperate
lakes and most of tropical lakes, characterized par the dominance of filter-fee-
ding omnivorous fish and small-sized zooplankton. Our synthesis also empha-
sizes the importance of coupling experimental approaches in mesocosms or
whole-lake biomanipulation with long-term monitoring and modelling to fully
understand and predict the functionning of lake ecosystems over different
spatial and temporal scales, and of varying climatic, geographical and trophic
conditions.

Key-words: food webs, lakes, structure, function, interactions, temperate and tro-
pical lakes, empirical and experimental studies, biomanipularion, spatial and tem-
poral variations.

L’analyse comparative des réseaux trophiques lacustres est d’un grand intérét
pour le développement de la limnologie contemporaine et I’'aménagement des
lacs. L’analyse des mécanismes écologiques déterminant la structure et le fonc-
tionnement des réseaux trophiques dans les lacs tempérés a permis 'émer-
gence de plusienrs modéles, souvent contradictoires, et suscité d’intenses
débats sur le rile respectif des ressources et des prédateurs. Par contre, dans
les lacs tropicaux, les études sont en majorité descriptives et 1a recherche de
principes généranx et de concepts unificateurs y est rare. Cette synthése pré-
sente 1'état des connaissances, les approches méthodologiques, les modéles de
régulation concernant la structure et le fonctionnement des réseaux trophiques
lacustres. Les réseaux trophiques semblent varier selon un gradient de situa-
tions intermédiaires entre deux modeles extrémes : (a) les milieux i cascades
trophiques intenses et & effet atténué des ressources (lacs tempérés oligo-méso-
trophes) caractérisés par la présence de poissons piscivores et de zooplancton
herbivere de grande taille (tels Daphnia spp.} et (b} les milieux a régulation
intermédiaire (lacs tempérés méso-eutrophes et la plupart des lacs tropicaux),
caractérisés par la présence de poissons filtreurs microphages omnivores et de
zooplancton herbivore de petite taille, Notre synthése souligne aussi 'impor-
tance d’allier les approches expérimentales en enceintes ou par biomanipula-
tion 4 des suivis i long terme et des modélisations pour aveir une bonne com-
préhension et des prédictions précises du fonctionnement des écosystémes
lacustres A différentes échelles spatiales et temporelles et pour différentes con-
ditions climatiques, géographiques ou trophigues.

Mots clés: réseaux trophiques, lacs, structure, forclionnement, interactions,
milieux tempérés et tropicaux, études empiriques et expérimentales, biomanipula-
tion, variations spatiales et temporelles.

1 - INTRODUCTION

Les bases de la théorie des réseaux trophigues lacusires reposent sur le
modéle initial de LINDEMAN (1942) selon lequel les réseaux trophigues sont créés
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par les interactions multiples entre des guildes d’espéces utilisant jes mémes res-
sources. Lanalyse des mécanismes ecologiques déterminant la structure et le
fonctionnement des réseaux trophigques dans les lacs tempérés a permis Pémer-
gence de plusieurs modeles, souvent contradictoires, et suscité d'intenses débats
sur les rbles respectifs des ressources et des prédateurs (DeMELO et al.,, 1992 ;
LAZZARO et LACROIX, 1995). Bien que plusieurs synthéses aient déja traité de la
complexité des réseaux trophiques (CARPENTER, 1988) et de leur rdle dans le
fonctionnement des écosystémes lacustres (LACROIX efal, 1996), il manque
encore une analyse globale et critique des approches empirigues et expérimenta-
les et des modéles de réseaux trophiques établis pour une farge gamme de lacs,
incluant les lacs tempérés et des lacs tropicaux, ce qui offrirait une perception
plus holistique de la variabilité, du rdle et du fonctionnement des réseaux trophi-
ques lacustres.

Lanalyse comparative des réseaux trophiques lacustres est d'un grand intérét
pour le développement de la théorie écologique car plusieurs attributs structurels
ou fonctionnels des réseaux trophiques (types d'interactions et longueur des
réseaux trophiques, présence d’espéces clés ou de groupes fonctionnels, taille et
composition du plancton, taux de renouvellement et productivité, types de peu-
plements piscicoles} jouent un rdle essentie! dans les transferts d’énergie et de
carbone (PERSSON et al., 1988), le contréle de la biomasse des algues (MAZU-
MDER, 1894a), la croissance des salmonidés (STOCKNER et SHORTREED, 1988), la
bicaccumulation des contaminants (VANDER ZANDEN et RASMUSSEN, 1996), le
recyclage et la sédimentation des nutriments (MAZUMDER et al., 1989), la stoe-
chiométrie du plancton (STERNER ef al., 1992), le contrble de la structure physi-
que des lacs (MAZUMDER etal, 1990a), et les échanges de carbone avec
Vatmosphére (SCHINDLER et al., 1997).

Cet article présente une synthése globale sur I'état des connaissances, les
approches méthodologiques, les modéles de régulation et sur les controverses
scientifiques concemant la structure, le role et le fonctionnement dynamique des
reseaux trophiques lacustres. Outre une description des connaissances de base
acquises dans le cadre des €tudes empiriques et expérimentales, nous offrons
une premiére comparaison des caractéristiques et des modéles de régulation des
réseaux trophiques des lacs tempérés et tropicaux. Nous traitons aussi de leur
variabilité spatiale en fonction des gradients environnementaux naturels ou anth-
ropiques et de leur variabilité temparelle saisenniére ou a long terme.

2 - ROLE DES RESEAUX TROPHIQUES DANS LES PROCESSUS
ECOLOGIQUES DES LACS TEMPERES : ANALYSE EMPIRIQUE

Le réle interactif des réseaux trophiques et des nutriments dans fe fonctionne-
ment des écosystémes lacustres est un point d’intérét majeur de la limnologie
contemporaine (BRETT et GOLDMAN, 1996). Les études expérimentales en
enceintes ou par biomanipulation des lacs indiquent que les réseaux trophiques
exercent un effet notable sur les processus biologiques, chimiques et physiques
au sein des écosystémes lacustres, en interaction avec les nutriments (MAZU-
MDER 1994b ; CARPENTER et al, 1996). Les approches empiriques démontrent
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aussi I'existence d'effets significatifs des apports en nutriments et de la structure
des réseaux pélagiques (faille du zooplancton herbivore) sur le contréle des pro-
ducteurs primaires (CARPENTER etal, 1991 ; SARNELLE, 1992a: MAZUMDER,
1994a).

2.1 Influence des réseaux trophiques
et des nutriments sur les processus biclogiques

Au cours des derniéres décennies, de nombreux articles ont été publiés sur
les relations entre les nutriments et la biomasse des algues (voir PRAIRIE ef af.,
1989 ; WATSON et af., 1992) tandis que d’autres articles traitaient du role potentiel
de la structure des réseaux trophiques dans le contréle de la biomasse des
algues [BROOKS et DODSON, 1965 ; CARPENTER et al, 1985 ; MCQUEEN et al,
1986). Bien que linfluence des nutriments et de la prédation sur le fonctionne-
ment des réseaux trophiques ait été démontrée dés 1960, le rdle des nutriments,
en particulier du phosphore, dans l'eutrophisation des lacs est demeuré l'enjeu
central en limnologie. Trés peu d’efforts ont été faits pour intégrer ces deux méca-
nismes (ressources et prédation) dans un modeéle de contrdle du fonctionnement
des écosystémes lacustres. Ce n'est qu'au milieu des années 1980, que l'on a
reconnu que les nutrimenis et les réseaux trophiques influencent de fagon simul-
tanée et interactive la biomasse des algues et la structure des communautés
pélagiques et que importance relative de ces deux mécanismes peut varier d’'un
lac a lautre, et au cours du temps (MAZUMDER et af., 1988 ; SARNELLE, 1992a et
1996 ; MAZUMDER et LEAN, 1996).

La relation classique Chlorophylle a (Chi. a)-Phosphore total (PT) représente
le processus biologique fondamental de la productivité des lacs. MAZUMDER
(1994a) a moniré que, dans les lacs temperés, cette relation est influencée par le
régime thermique (lacs avec ou sans stratification) et la structure des réseaux tro-
phiques (lacs avec ou sans grands zooplanctontes herbivores) (fig. 1). D'une
part, la concentration en Chl, a par unité de PT diminue en présence de grands
herbivores, que le lac soit siratifié ou non, et d’autre part, les concentrations en
Chl. a et en PT sont toujours plus fortes dans les lacs non stratifiés que dans les
lacs stratifiés. La relation Chi a-TP sur une large gamme d’état trophique (PT : 1-
1 000 pg-L) est de forme sigmoide et semble liée a la transition des systémes
stratifiés aux systémes non stratifies le long du gradient de PT. La figure 2 et le
tabieau 1 présentent une synthése des principaux modéles proposés pour
décrire fimpact combiné des nutriments et des réseaux trophiques sur la bio-
masse des algues et du zooplancton. Le modéle basé sur la dépendance des
ressources {modele a: fig. 2; modéte ratio-dépendant : fabl. 1) prédit une aug-
mentation de la biomasse des algues et du zooplancton proportionnellement a
laugmentation des nutriments, quelgue soit le type de réseau trophique (ARDITI
et GINZBURG, 1989). Le modéle Bottom-up : Top-down {McQUEEN et al, 1986)
{modéle b : fig. 2), le modéle des cascades trophiques (CARPENTER et al., 1985)
{madele c : fig. 2) et le modéle proie-dépendant (tabl. 1) (PERSSON et al., 1988)
tiennent compte de Fimpact des prédateurs sur le zooplancton et prédisent qu'en
présence de poissons planctonophages, donc de zooplancton de petite taille, la
biomasse du zooplancton diminuera ou sera plus ou moins constante tandis que
celle du phytoplancton augmentera, le patron étant inversé lorsque la commu-
nauté du zooplancton est dominée par les grands herbivores. Derniérement,
MAZUMDER (1984a, 1994b, 1994c) a proposé un modéle intégré de contrble mul-
tiple par les nutriments et la structure des réseaux trophigues (modéle d : fig. 2)
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Figure 1 Modeéles empiriques de la relation Chlorophylle a {(ug-L) - Phosphore total

{ng-L) dans une large gamme d'état trophique {PT : 1-1 000 ug-L) de lacs
selon différents types de régime thermique (avec et sans stratification) et
structure de réseaux trophiques (avec et sans grand zooplancion herbi-
vore). STR-PH : ligne fine en haut a gauche : cas des lacs stratifiés avec
petit zooplancton herbivore ; STR-GH : ligne fine pointiliée en bas & gau-
che : cas des lacs stratifiés avec grand zooplancton herbivore ; MEL-PH :
ligne forte en haut & droite : cas des lacs non stratifiés (mélangés) avec petit
zooplancton herbivore ; MEL-GH : ligne forte pointillée en bas a droite ; cas
des lacs non stratifiés (mélangés) avec grand zooplancton herbivore.
Empirical models of Phosphorus-Chiorophyll relationships over a large
range of lake trophy (PT: 1-1 000 pg-L) and under contrasting thermal
mixing regimes (with and without stralification) and foodweb structures (with
or without large herbivores). STR-PH: upper left fine line: stratified lakes
with small herbivorous zooplankton. STR-GH: bottom left fine dotted line:
stratified lakes with large herbivorous zooplankton. MEL-PH: upper right
coarse line: unstralified lakes with small herbivorous zooplankton. MEL-GH:
bottom right coarse dotted line: unstratified lakes with large herbivorous
zooplankton. (modified from MAZUMDER 1994a).

qui prédit une réponse non lingéaire du phytoplancton a Faugmentation des nutri-
ments. La biomasse des algues est plus faible dans les lacs stratifiés (souvent
plus profonds et meins productifs) que dans les lacs non stratifiés (moins pro-
fonds et plus productifs}, mais la biomasse ainsi que l'intensité de {a réponse des
algues aux apports en nutriments sont toujours plus faibles en présence de
grands herbivores. Ce modéle simplifié, basé sur des variables globales de bio-
masse planctonique, permet d’intégrer les effets des ressources et de la structure
des réseaux trophiques pour expliquer les variations de la biomasse du phyto- et
du zooplancton selon le gradient de trophie et le niveau de stratification des lacs,
il met aussi en évidence le rdie crucial de guildes trophiques (grands herbivores
filtreurs) ou d'espéces clés (daphnies) dans le contrdle de la biomasse des
algues. Toutefois, il ne prédit pas les changements plus subtils dans la taille et la
composition du plancton ainsi que fes changements au niveau des processus
physiques et chimiques dans les lacs.
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Figure 2 Modéles de régulation de la biomasse du plancton dans une large gamme

d'élat trophique de lacs (PT : 0-1000 pg-L) en fonction des interactions
nutriments x structure des réseaux trophiques (avec une dominance de
poissons planctonophages ou avec une dominance de grand zooplancton
herbivore). Modale a : modéle ratio-dépendant (ARDITI et GINZBURG, 1989) ;
Modéles b et ¢ : Modéles Bottom-up : Top down {McQUEEN et al., 1986) et
des cascades trophiques (CARPENTER et al., 1985 ; PERSSON et af,, 1988} ;
Modéle d : modele sigmoide intégrant I'effet simple et combiné des nutri-
ments, de la structure des réseaux trophiques et du régime thermique des
lacs.

Regulation models of phytoplankton and zooplankton biomass over a large
range of lake frophy (PT: 1-1 000 ug-L} by nuirients and foodweb structure
interactions (with dominance of planktivorous fish or with dominance of
large herbivorous zooplankion). Model a: ratio-dependent hypothesis model
(ARDIT! and GINZBURG, 1989); models b and c: Bottom-up. Top-down
mode! (McQUEEN et al., 1986) and trophic cascade hypothesis model (CAR-
PENTER et al., 1985; PERSSON etal., 1988);, model d: sigmoid hypothesis
mode! accounting for simple and interactive effects of nutrients, foodweb
structure and thermal mixing regimes in lakes.
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Tableau 1 Principaux modéles de réseaux trophiques des lacs tempérés,
Table 1 Principal models of trophic foodwebs in temperale lakes.
[ Modeie Caractéristiques principales Références
R (a) corrélation positive ressources ~ productivité primaire
caTpotndse des . | (b) 50 % de la variabilité de cette productivité inexpliqués
ol phig par les ressources CARPENTER ef al.,
A o (c} variabilité non expliquée liée aux effets en cascade des 1985
modeligi;;?::égtssmn prédateyrs, des poissons piscivores aux producteurs pri-
maires
(a) biomasse maximale des niveaux trophiques contrilée
par les ressources
(b) forte régulation des algues par les nutriments ; contréle
ascendant {« bottom-up ») atténué aux niveaux supérieurs McUUnggser al,
Modéle (c} forte régulation du zooplancton par les poissons ; con-

bottom-up-top-down

Madéle

tréle descendant (« top-down ») atténué aux niveaux infé-
rieurs

(d) variabitité des etfets des ressources expliquée par les
effets de la prédation

(e} interaction ressources x prédation — modeéle non lingaire
de contrfle simultané par ressources et réseaux trophiques

(a) biomasse a l'éguilibre de chaque niveau trophique
dépendante du nombyre de niveaux

(b) prédateurs de sommet de chaine limités par les ressour-
ces el limitant leurs proies

(e} lacs & 3 niveaux trophiques : zooplancton contrdlé par
les poissons et algues par les nutriments

augmentation nutriments — accroissement des algues et

proie-dépendant 1 4o poissons mais pas du zooplancton 1938
(d) lacs & 2 ou 4 niveaux trophiques : le zooplancton peut
contriler les algues
augmentation nutriments — accroissement du zooplancton
et des piscivores, mais pas des algues et des planctonopha-
ges

. Augmentation nutriments — accroissement de la densité gt

rati Oﬂ%%'ﬂsda ot de la biomasse de chaque niveau trophique, indépendam- GIN?SL?FIEE 811989

ment du nombre de niveaux trophiques ' ]

(Modéle d, fig. 2
de la presente
synthése)

PERSSON et al.,

2.2

Influence des réseaux trophiques et des nutriments

sur les processus chimiques

Les nutriments et les poissons, en changeant la structure en taille et la bio-

masse du phytoplancton et du zooplancton, peuvent modifier des processus chi-
miques trés importants pour le fonctionnement des lacs, comme le recyclage des
nutriments et le déficit en oxygéne (fig. 3). Limpact de la prédation sélective des
poissons sur le zooplancton peut modifier indirectement la régénération du phos-
phore, un processus étroitement dépendant de la taille du zooplancton et du con-
tenu en phosphore des algues ingérées. La plupart des écologistes aquatiques
pensent qu'une plus grande biomasse de petits herbivores suite a une prédation
intense des poissons planctonophages, se traduira par une régénération accrue
de phosphore (NAKASHIMA et LEGGETT, 1980 ; SCHINDLER, 1992). Toutefois, lors-
que le zooplancton est de petite taille, le phytoplancton tend a &tre dominé par
des algues de petite taille, méme a des élats trophigues elevés. Les algues de
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Figure 3 lilustration schématique des effets des réseaux trophiques sur la structure
physique et chimique des lacs. A : lacs avec une dominance de petit zoo-
plancton et une forte densité de phytoplancton de petite taille ; B : lacs avec
une dominance de gros zooplancton herbivore et une forte densité de phy-
foplanclon de grande faille. S = taux de sédimentation journalier des algues
de la zone euphotique ; D = diffusion des substances minérales et des gaz
a travers le métalimnion. Les fleches plus épaisses pour S et D indiquent
des taux de sédimentation ou de diffusion plus élevés ; SD = profondeur du
disque de Secchi ou fransparence de I'eau ; O, = Profil d'oxygéne dissous ;
T = profil de température.

Schematic illustration of the effects of contrasting foodweb structure on phy-
sical and chemical processes in lakes. A. Lakes with small zooplankion and
high density of small phytoplankton. B. Lake with large zooplankton and
dorninance of large phytoplankion. § = percent of epilimnetic aigae sedi-
rmenting per day; D = diffusion of ions and gases across metalimnion. Thic-
ker arrows for 8 and D mean greater sedimentation or diffusion.
SD = Secchi depth or water transparency; O, = Dissolved oxygen profile;
T = Temperature profile.

petite taille, ayant un rapport surface : volume élevé, sont aussi pius facilement
limitées par le phosphore que les algues de grande taille (MAZUMDER et al.,
1988). En conséquence, dans les milieux carencés en phosphore, les algues de
petite taille auront un contenu en phosphore plus faible. Dans ce cas, le petit zoo-
plancton ne pourrait pas accumuler ni regénérer de fortes quantités de phos-
phore. Des études récentes ont en effet démontré que les grands herbivores
comme les daphnies ont des contenus en phosphore plus élevés que les petits
cladocéres et les copépodes (ELSER et al., 1988), ce qui permet un plus grand
piégeage du phosphore dans le zooplancion, accroit e phosphore dissous plutdt
que particulaire, et entraine une production plus faible de chlorophylle par rapport
au phosphore (MAZUMDER, 1994b). Compte tenu des divergences dans les étu-
des actuelles, il est encore difficile de bien comprendre le réle des réseaux trophi-
gques dans le recyclage des nutriments. If est nécessaire de réaliser d'autres
expériences avec différents niveaux de nutriments et des réseaux trophiques
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contrastés, pour évaluer 'impact des nutriments et des réseaux trophiques sur le
recyclage du phosphore par le zooplancton,

Loxygénation des eaux et le déficit en oxygéne dans I'hypolimnion sont des
caractéristiques chimiques fondamentales des lacs, indicatrices de leur état tro-
phique et de leur preductivité biologique. Les nutriments et fa struciure des
réseaux trophiques peuvent influencer loxygénation des lacs et le déficit hypolim-
nétique en oxygéne de différentes fagons : (1) en diminuant la transmission de la
lumiére et en empéchant la production d’oxygéne par photosynthése dans les
eaux profondes, (2) en accroissant le deficit d'oxygéne dans Phypolimnion suite
la décomposition des algues, et {3) en réduisant les échanges de gaz au niveau
du métalimnion (MAZUMDER et al., 1990b). Toutefois, d’autres travaux sont néces-
saires pour valider I'impact de ces mécanismes dans les refations enire la struc-
ture des réseaux trophiques et 'oxygénation des lacs.

2.3 Influence des réseaux trophigques et des nutriments
sur les processus physiques

Parmi les processus physiques, la transmission de P'énergie solaire et son
transfert en chaleur dans les lacs sont affectés par les changements dans les
niveaux de nutriments et les réseaux trophiques (MAZUMDER et al., 1990a). Par
exemple, une hausse des nutriments et une forte planctivorie, en augmentant la
biomasse des algues, diminue la pénétration de la lumiére, la transparence de
eau et la profondeur de la zone euphotique (fig. 3). La taille des algues est aussi
un facteur déterminant car les algues de petite taille réfiéchissent davantage la
lumiére incidente vers 'atmosphére et réduisent ainsi la pénétration de V'énergie
solaire dans les eaux profondes. Dans les lacs humiques de la forét boréale, la
concentration de carbone organique dissous est aussi un facteur déterminant de
la transparence et de latténuation de la lumigre. La pénétration de I'énergie
solaire dans les lacs étant le mécanisme de base associé au transfert de chaleur,
toute modification dans la transmission de I'énergie sclaire dans la colonne d'eau
devrait affecter le budget caforifique et fa stratification thermique des lacs.
Jusgu'alors, la plupart des études et des monographies en limnologie suggé-
raient que le budget calorifique et la structure thermique des lacs étaient détermi-
nés par l'impact des vents sur le melange des eaux, lequel variait selon 1a taille
des lacs et leur exposition aux vents (fetch) (GORHAM et BOYCE, 1989 ; LEMMIN,
1995}. Cependant, les réseaux trophiques et les putriments, en modifiant la bio-
masse et |a taille des algues, peuvent aussi affecter la zone de mélange, I'accu-
mulation de chaleur et le gradient thermique dans les lacs tempérés (MAZUMDER
etal, 1990a; MAZUMDER et TAYLOR, 1994). Uhypothése de base est que
influence relative des facteurs physiques, liés & la force des vents, sur la struc-
ture thermique des lacs va augmenter avec la taille des lacs tandis que l'influence
des facteurs biologiques, liés aux apports en nutriments et a la structure des
réseaux trophiques, restera significative quelque soit Ia taille des lacs. En consé-
quence, une hausse de la biomasse des algues associée a une diminution de
leur taille, ce qui est le cas en présence de petits herbivores et d'une forte préda-
tion par les planctonophages, diminuera la profondeur de mélange et la tempéra-
ture moyenne de 1a colonne d’eau en accentuant le gradient thermigue au niveau
du métalimnion (fig. 3). Les caractéristiques intrinséques des réseaux trophiques,
en modifiant la structure physique des lacs, feront donc varier les réponses des
tacs vis-a-vis des changements climatiques. En conséquence, il sera difficile
d’obtenir une bonne prediction de la température des lacs selon divers scénarios
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de réchauffement climatique, en se basant uniquement sur la température de
Fatmosphére et les transferts de chaleur dans les tacs. Il faudra tenir compte des
niveaux des nutriments et de la structure des réseaux plancteniques dans les
modéles de prédiction.

3 - APPORTS ET LIMITES DES APPROCHES EXPERIMENTALES

Depuis deux décennies, les approches expérimentaies en enceintes et les
biomanipulations de lacs ont été des outils performants pour analyser le rdle res-
pectif des ressources et des prédateurs dans le controle des réseaux pélagiques.
Les modéles de réseaux trophiques des lacs tempérés, a l'origine d'intenses con-
troverses et de progrés importants dans notre compréhension du fonctionnement
des écosystémes lacustres, seront d’abord présentés. Ensuite, les apports, les
limites et les contraintes des approches expérimentales en enceintes et par bio-
manipulation seront examinées.

3.1 Cascades trophiques

Lhypothese des cascades trophiques (CARPENTER et al,, 1985 ; CARPENTER
et KITCHELL, 1993) fait intervenir les ressources et ia prédation de fagon compleé-
mentaire (labl. 1). Selon ce modéle, une augmentation de la charge en poissons
planctonophages devrait se traduire par une réduction du zooplancton herbivore
de grande taille et une augmentation de [a biomasse des algues, soumises & une
moindre pression de broutage. Les synthéses des études expérimentaies sur les
réseaux trophiques ont soulevé de vigoureuses controverses (voir DeMELO et al.,
1992 ; CARPENTER et KITCHELL, 1993 ; BRETT et GOLDMAN, 1996 ; LACROIX et al.,
1996). DeMELO et al. (1992) ont suggéré que, loin d’étre robuste, 'hypothése des
cascades trophiques était basée sur un grand nombre de demi-vérités et d'extra-
polations abusives des données. Cependant, le constat que l'on peut faire sur les
expérimentations de terrain en limnologie ne différe pas de celui d'EBERHARDT et
THOMAS (1991) pour 'ensemble de I'écologie : un grand nombre d'expériences
se caractérisent par un faible nombre d'unités expérimentales et donc par des
erreurs statistiqgues de type Il (incapacité de détecter un effet réel par manque de
puissance statistique). Récemment, BRETT et GOLDMAN (1996) ont effectué une
nouvelle synthése par méta-analyse de 54 expériences réalisées en enceintes ou
en étangs, ce qui réduit considérablement le risque d’erreur de type il. Contraire-
ment aux analyses antérieures de DeMELO ot al. (1992), leur étude appuie trés
fortement la théorie des cascades trophiques telle gu’établie par CARPENTER et
KITCHELL (1993).

Pour décrire les effets relatifs des ressources et des prédateurs, McQUEEN
et al. (1986, 1989) ont proposé 'hypothése (modéle « Bottom-up : Top-down »)
selon laquelle (1) les effets ascendants des ressources (bottom-up), imporiants a
la base des chaines alimentaires, s'amoindrissent aux niveaux supérieurs, et (2)
les effets descendants des prédateurs (top-down), importants au sommet des
chaines alimentaires, s'atténuent a la base de celles-ci (tabl. 7). Latténuation des
effets descendants sembte confirmée par les analyses de DeMELO et al. (1992) et
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de BRETT et GOLDMAN (1996, 1997). Ces derniers concluent cependant que cette
atténuation est assez faible et que la réponse des producteurs primaires aux cas-
cades trophiques s’avére trés variable. Ceci améne les auteurs a douter de la
possibilité d’utiliser les biomanipulations pour contrdler de maniére efficace la
biorasse algale.

3.2 Interactions entre les ressources

et |a structure des réseaux trophiques

Plusieurs théories ont été proposées concernant les effets interactifs des res-
sources et des prédateurs dans l'organisation des réseaux pélagiques (tabl. 2).
McQUEEN ef al. (1986) ont proposé que les effets des herbivores sont maximums
dans les milieux oligotrophes et g’atténuent avec I'augmentation de Veutrophie,
notamment du fait du développement d’algues peu consommabies et de cyano-
bactéries filamenteuses, tandis QU'ELSER et GOLDMAN (1991) appuient I'hypo-
thase d’effets maximums des cascades trophiques en miiileux mésotrophes ou ia
prédation des peissons planctonophages et 'abondance des herbivores sont suf-

Déstabilisation

phytoplancton par le zooplancton dans les facs eutrophes

{a) apports en nutriments déstabilisant les interactions tro-
nhiques

(b} en présence de grand Zoopfancton herbivore, apports
plus intenses nécessaires a la déstabilisation

{a) phytoplancton contrdlé par le zooplancton si charge
externe en PT < 0,6 ¢/m2/an (en liaison avec la taille maxi-

Tableau 2 Principales hypothéses sur les effets interactifs des poissons et de I'état tro-
phique dans les lacs tempérés.
Table 2 Principal hypotheses on interactions between fish and trophic state in tem-
perate lakes.
Hypothése Caractéristiques principales Références
. Effets descendants des prédateurs alténués dans les lacs
A“égﬂgﬁ'g{;ﬁg fes eutrophes du fait de la présence d'algues peu consomma- McuUfggsetal.,
bles {cyanobactéries filamenteuses ou cotoniales)
{a) effets en cascade des poissons maximal dans les lacs
Maximum d'effets mésotrophes
des prédateurs {b} faibles probabilités de rencontre entre prédateurs et ELSER et
en rmilieux proies dans les lacs oligotrophes GOLDMAN, 1991
mésotrophes {c) algues pew consemmables empéchant (e contrdle du

CARPENTER et al.,
1592

de §§)“r::£m‘;% on male des colonigs d'algues consommables) BENNDORF, 1990
(h) efficacité des biomanipulations dépendante de la dyna-
migue de P mobilisé dans macrophytes et poissons
{a) proportion de poissons planctonophages augmentant
avec Peutrophie des 1acs {de 50 % des paissans de plus de
10 cm a 22 pgPT/L 4 80 % a plus de 100 ng PT/L)
Effat seuil (b} along terme, iimination des planctonophages — réduc-
ou état stable lion des algues uniguement si P =0,5-2.0 ¢/m%an (ou | JEPPESEN ef al,
alternatif P = 80-150 ugP/L en &t8) 1980

(¢} restauration plus efficace dans fes lacs plats (3 alques
vertes) que dans les lacs profonds (avec biooms de cyano-
bactyéries), du fait du rdle épurateur des macrophytes sub-
mergés et des alpues microbenthigues
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fisamment importantes pour exercer un contréle du phytoplancton. Les modéles
proies-dépendants (PERSSON et al. 1988) prévoient une réponse positive des
algues & l'enrichissement du milieu en nutriments en présence de poissons
planctonophages (réseaux & 3 niveaux trophiques) et une absence d’augmenta-
tion des algues en milieux sans poissons ou avec une forte charge en poissons
piscivores (réseaux a 2 ou 4 niveaux trophigues). Ce modéte a été reconfirmé sur
une vaste gamme de lacs par MAZUMDER (1994a, b, ¢) qui met en évidence le
rile clé des grandes daphnies, dans le contréle de fa biomasse des algues. Enfin,
selon CARPENTER (1992}, des apports en nutriments plus élevés sont nécessai-
res pour déstabiliser des réseaux avec de grands herbiveres par comparaison a
des réseaux sans ces grands herbivores. Ces hypothéses ne sont pas nécessai-
rement exclusives et il est difficile en 'état actuel de nos connaissances d'appor-
ter une réponse synthetique sur cette question.

Pour évaluer le role des espéces-clés dans les réseaux planctoniques, SAR-
NELLE {1992b} a fait une synthése des résultats d’expérimentations en enceintes
ou en lacs dans lesquelles la biomasse des daphnies a été manipulée directe-
ment ou indirectement & travers fa charge en poissons planctonophages. Il a
démontré que la biomasse algale augmentait beaucoup plus faiblement avec la
charge en phosphore en présence d’une forte biomasse de daphnies gu'en pré-
sence d'une faible biomasse, quelque soit I'état trophique des lacs, conformé-
ment au modéle de MAZUMDER {1994a) (modéle d, fig. 2). De plus, SARNELLE
(1992b) n’observe aucune tendance claire a 'augmentation des algues peu con-
sommables en situation de forte pression de broutage par les daphnies. Des
résultats trés contradictoires ont été publiés sur cette question. Si plusieurs expé-
riences en enceintes indiquent que le broutage par les daphnies favorise les
algues peu consommables (LAMPERT etal, 1986; KERFOOT etal, 1988},
d'autres expériences aboutissent au résultat inverse (SHAPIRO et WRIGHT, 1984 ;
CHRISTOFFERSEN et al., 1993 ; SARNELLE, 1993). Ces contradictions indigquent
clairement que I'issue des interactions entre producteurs primaires, herbivores et
poissons ne repose pas uniquement sur le caractére consommable ou non des
algues, mais aussi sur d’autres facteurs, tels que les modifications du recyclage
et de I'équilibre des nutriments (ELSER et al, 1988 ; VANNI et FINDLAY, 1990 ;
LYCHE et al., 1996a) et de I'atténuation de la lumiére par laction des herbivores
(MAZUMDER et al., 18990a ; MAZUMDER et TAYLOR, 1994) ou l'existence de seuils
de densité 4 partir c!esquels les algues peu consommables ne peuvent plus étre
régulées par le zooplancton (GLIWICZ, 1990).

|_es plans factoriels d’expérience croisant les gradients de nutriments et de
charges en poissons sont les plus & méme d’apporter des réponses précises sur
linteraction ressources x prédateurs. La plupart des expériences ont été faites
avec des poissons chassant & vue comme les méneés, les crapets, les perchau-
des, et les larves de dorés (VANNL, 1987 ; MAZUMDER et al., 1988 ; DRENNER et al.,
1989, 1990 ; PROULX et al., 1396). Elles ont permis de mettre en évidence des
effets trés variables des interactions nutriments x poissons sur la structure du
plancton (composition taxonomique, structure en taille) ou certaines caractéristi-
gues physico-chimiques. En revanche, l'effet des poissons (ou de la structure des
réseaux trophiques : absence ou présence de grands herbivores) sur la biomasse
algale s’aveére toujours statistiquement indépendant de celui des nutriments, tel
que démontré par MAZUMDER {1994a) et BRETT et GOLDMAN (1997). Ceci améne
a considérer les hypothéses d'atténuation des effets des prédateurs (McQUEEN
et al., 1986 ; ELSER et GOLDMAN, 1991) ou les hypothéses reliant effet des res-
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sources a la longueur des chaines trophiques (PERSSON et al.,, 1988) comme peu
probables dans les lacs dominés par des poissons chassant a vue. Trés peu
d’'expériences factorielles croisant nutriments x poissons ont été réalisées avec
des poissons ayan{ un comportement plus opportuniste de filteur omnivore tels
que gardons (LACROIX et LESCHER-MOUTOUE, 1991 ; LACROIX etal, 1996} et
alose a gésier (DRENNER et af., 1996). Dans toutes ces expériences, l'augmenta-
tion de la chlorophylle ou la diminution de la transparence en présence de pois-
sons filtreurs omnivores sont plus importantes dans les enceintes enrichies.
D'aprés DRENNER et al. (1990), les poissons filtreurs omnivores different des
chasseurs visuels par leur action trés importante de pompage et de recyclage des
nutriments. Des expériences croisées nutriments x poissons faisant intervenir des
poissons ayant des comportements alimentaires contrastés sont nécessaires
pour juger des effets séparés et interactifs des différents types de poissons planc-
tonophages (voir LAZZARO et al,, 1992 ; LAZZARO et LACROIX, 1995).

3.3 Structure des réseaux trophigues et dynamique des nutriments

La structure des réseaux trophiques a des effets potentiels multiples et com-
plexes sur le recyclage des nutrimenis et le fonctionnement des ecosystémes
aquatiques (CARPENTER et al., 1992 ; SCHINDLER et af., 1993} car tous les com-
posants des réseaux trophiques sont potentiellement des sources et des piéges
pour les nutriments. Prédateurs et ressources, en modifiant la composition et la
taille du plancton, affectent sa composition stcechiomeétrique (STERNER ef al.,
1992). Comme les daphnies se comportent comme des pieges a phosphore alors
que les cyclopoides sont des sources de phosphore (LYCHE et al, 1996a}, une
augmentation de la taille des herbivores {dominance de daphnies) peut entrainer
une limitation en phosphore pour le phyloplancton, alors qu'une réduction de la
taille du zooplancton (dominance des petits cladocéres et des cyclopoides) peut
induire une limitation en azote des producteurs primaires (ELSER et al, 1988,
SARNELLE, 1992b). L'excrétion par les poissons pourrait également jouer un role
important {BRABAND efal, 1990 ; VANNI et FINDLAY, 1990 ; SCHINDLER, 1992 ;
VANNI et ai., 1997) indépendamment de leurs effets en cascade sur I'herbivorie, et
expliquer une part substancielle des effets descendants cu de cascade trophique
sur les assemblages phytoplanctoniques.

3.4 Importance de la boucle microbienne

La plupart des modéles sur l'organisation des réseaux trophiques pélagiques
ne prennent pas en compte les communautés microbiennes (tabl. 1). Toutefois,
grace aux progrés réalisés en écologie microbienne depuis une décennie, des
modéles intégrant la boucle microbienne dans les réseaux pélagiques classiques
sont maintenant proposés (STOCKNER et PORTER, 1988 ; RIEMANN et CHRISTOF-
FERSEN, 1993 ; PACE et COLE, 1994 ; PORTER, 1996). lls ont contribué & améliorer
notre compréhension des mécanismes de contrle du réseau microbien en mon-
trant 'importance des nutriments, de la lyse algale, de 'excrétion de carbone
organique par !e phytoplancton ainsi que du gaspillage de nourriture (« sloppy
feeding »} et de I'excrétion du zooplancton pour le contrble ascendant du bacte-
rioptancton. Les mécanismes de contréle descendant de la boucle microbienne
sont plus controversés. RIEMANN (1985), STOCKNER et SHORTREED (1988) et
CHRISTOFFERSEN ef al. (1893) ont montré que les daphnies jouent un role essen-
tiel, en absence de poissons planctonophages, dans le contréle du bactérioplanc-
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ton et des flagellés et favorisent ainsi un transfert efficace de carbone et de
matiére vers les niveaux supérieurs. Par contre, le couplage entre la boucle
microbienne et le réseau pelagigue classique semble négligeable en absence de
daphnies {LYCHE et al, 1996b), tes bactéries se trouvant reliées au reste du
réseau trophique par l'intermédiaire d’'une boucle moins directe, et plus ou moins
efficace, passant par les flagellés, les ciliés, les rotiféres, et les copépodes, ce qui
entraine une diminution du transfert de carbone vers les horizons trophiques
supérieurs.

3.5 Des expériences en enceintes aux biomanipulations lacustres

CARPENTER {1996) a souligné le risque d'extrapoler les résultats obtenus en
enceintes de petites dimensions et sur des couries durées a des écosystémes
lacustres, Les enceintes expérimentales se caractérisent par des effets de parois,
une plus faible turbulence, une sédimentation accrue et le développement du
périphyton, phénoménes d’autant plus accentués que le volume des enceintes
est faible (BLOESCH ef al, 1988). D'autres biais potentiels sont dus aux extinc-
tions d'espéces plus frequentes en conditions expérimentales qu’en milieux natu-
rels du fait de la taille réduite et de 'lhomogénéité spatiale des enceintes (SOTO,
1989). Dans les faits, des similitudes entre enceintes et milieux naturels ont été
notées a la fois dans des grandes enceintes (MAZUMDER et al., 1990a, b) et avec
des petits mésocosmes (CHRISTOFFERSEN et af., 1993). De méme, les synthéses
de SARNELLE (1992b) et DeMELO et al. (1992) mettent en évidence une absence
de relation entre le resultat des manipulations et la taille des enceintes ou la
durée des expériences.

Les approches expérimentales en enceintes sont volontairement des modéles
simplifiés de communautés naturelles. Elles peuvent donc manguer de réalisme.
Elles constituent cependant des outils performants pour évaluer les réponses des
communautés aquatigues aux gradients environnementaux car elles permettent
de prendre en compte d'éventuelles réponses non linéaires, et d'associer varia-
tions écologiquement réalistes et manipulations. extrémes de I'environnement.
KITCHELL et CARPENTER (1988) estiment en effet qu'il est peu probable que les
mécanismes écologiques soient élucidés dans les gammes typiques de variation
naturelle des facteurs en cause. CROWDER et al. (1988) soulignent au contraire
que lusage de manipulations extrémes peut apporter des résultats statistique-
ment significatifs mais ayant peu de signification écologique. Les biomanipula-
tions lacustres, en revanche, en raison des problémes de réplication et de puis-
sance statistique, nécessitent probablement des traitements extrémes pour
rendre compte du fonctionnement des écosystémes (CARPENTER, 1989). |l existe
cependant des approches statistiques adaptées a I'absence de réplicats (CAR-
PENTER ef al., 1989). En définitive, plusieurs études soulignent I'importance des
échelles spatiales et temporelles dans la compréhension des relations entre les
réseaux trophiques et le fonctionnement des eécosystemes lacustres ainsi que la
nécessité de jumeler les approches expérimentales a I'échelle de milieux lacus-
tres et les suivis & long terme (CARPENTER, 1989, 1996 ; BENNDORF, 1990 ; SHA-
PIRG, 1980 ; CARPENTER et KITCHELL, 1993).
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4 — RESEAUX TROPHIQUES DES LACS TEMPERES ET TROPICAUX

4.1 Analyse comparée des réseaux trophiques
des lacs tropicaux et tempérés

Les processus écologiques des lacs tempérés et tropicaux sont fondamenta-
lement les mémes. Leur complexité biotique est également comparable, excepté
pour les grands lacs tectoniques africains dont I'age géclogique a favorisé des
coévolutions et stratégies adaptatives complexes entre les espéces et la profu-
sion de niches et régimes alimentaires.

4.1.1 Poissons

Dans les lacs tropicaux, le role des poissons dans les réseaux trophiques est
amplifié par la présence des filtreurs omnivores. En effet, alors que les poissons
zooplanctonophages sont dominants dans les lacs tempérés, les filtreurs omnivo-
res gui consomment du phytoplancton et du seston pélagique, en plus du zoo-
plancton, dominent les communautés piscicoles des lacs tropicaux (CARMOUZE
et al., 1883). Grace a leur régime alimentaire opportuniste, ces filtreurs omnivo-
res (clupéidés, cyprinidés, cichlidés), ont une croissance rapide et atteignent des
capacités de charge bien supérieures (60-900 kg/ha jusqu'a 2 800 kg/ha : GWA-
HABA, 1975 ; BALON, 1973) & celles des poissons zooplanctonophages (rarement
plus que 200 kg/ha : CARLANDER, 1977 ; MIRANDA, 1983). Les grands ichtyopha-
ges pélagiques, prédateurs dominants des lacs tempérés (achigan a grande bou-
che, grand brochet, doré jaune nord américain, sandre européen) n'ont pas
d’équivalents tropicaux, excepté pour quelques espéces (capitaine, poissons-
tigres, pirarucu amazonien) dans les facs plats africains et les grands réservoirs
du Nordeste brésilien. lls sont remplacés par des carnivores généralistes souvent
de plus petite taille (comme les cichlidés tucunaré et apaiari, Ferythrinidé traira et
le sciaenidé pescada du Piaui, dans les réservoirs du Nordeste brésilien).

La gestion halieutigue par biomanipulation, telle qu'effectuée en Amérique du
Nord (DEVRIES et STEIN, 1990), est encore rarement employée dans les lacs et
réservoirs tropicaux. Par contre, la surpéche ou Fintroduction d'espéces prédatri-
ces ou exotiques (en provenance d'autres bassins hydrographiques) est une pra-
tique courante. Ceci peut provoquer des déséquilibres écologiques dans fes
réseaux trophiques suite a la disparition des espéces natives (FERNANDO, 1991)
tout en augmentant les rendements halieutiques lorsqu’il s'agit de filtreurs omni-
vores tel que le tilapia (FERNANDO et HOLCIK, 1981). Des effets importants de
cascades trophiques ont été observés par ZARET et PAINE (1973) dans le lac
Gatun au Panama (bien avant sa formalisation par les équipes de CARPENTER et
McQUEEN) et par PETRERE {1996) dans les grands réservoirs brésiliens. En élimi-
nant les poissons zooplanctonophages cbligatoires et les poissons insectivores
natifs, I'introduction de poissons piscivores favorise le développement de clado-
céres (Ceriodaphnia sp.) et des populations de moustiques (Anopheles, Culex et
Mansonia, vecteur de la malaria). Au Brésil, Vintroduction ou la coexistence
d’espéces prédatrices dans les réservoirs (traira et pescada du Piauf ou apaiari)
et les lacs (tucunaré et piranha) en présence d'espéces fourrages (crevettes et
tilapia du Nil), résulte souvent dans des rendements de péche plus élevés et une
élimination des poissons de petite taille (PAIVA etal, 1994 ; GODINHO etal.,
1994). Dans les réservoirs du Haut Parana dominés par les espéces fourrages, la
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prédation sélective sur le macrozocplancton est responsable de la faible densié
du zooplancton et de la taille réduite des calanoides. Par contre, dans les réser-
voirs ol les especes fourrages sont peu abondantes, les densités du macrozoo-
plancton sont en moyenne 7 fois supérieures, bien que les organismes soient de
taille réduite 4 cause de la compétition entre les herbivores (SANTOS et al,, 1994).

Dans les lacs tropicaux, la reproduction asynchrone et le recrutement continu
des alevins entrainent une prédation accrue sur le macrozooplancton tout au long
de l'année, ce qui favorise les plus petites formes du zooplancion et le déeveloppe-
ment des cyanobacteries filamenteuses ou coloniales. Par ailleurs, il existe aussi
des différences entre les lacs tempérés et tropicaux dans lévolution des commu-
nautés piscicoles au cours de leur ontogénése. Les communautés piscicoles des
lacs tempérés évoluent avec 'état trophigue des lacs, en passant de la prédomi-
nance des salmonidés en milieux oligotrophes, a celle des percidés en milieux
mésotrophes, puis aux ¢yprinidés en milieux eutrophes (PERSSON ef al., 1988).
Dans les lacs tropicaux, ces groupes m'existent pas et de tels changements
n’interviennent pas. il semblerait done, qu'indépendemment de leur état trophique,
les iacs tropicaux se comportent d’avantage comme des lacs tempérés eutrophes.

4.1.2 Invertébrés prédateurs

Dans les lacs tropicaux, la prédation par les invertébrés {larves de diptéres :
Chaoborus, Anopheles et Culex) peut étre intense toute I'année. Elle n’est pas
saisonniére comme dans le cas des prédateurs invertébrés des lacs tempérés
(Leptodora, Mysis, Neomysis), mais variable selon les rythmes d’émergence et
de migration verticale. Le macrozooplancton ne peut donc pas atteindre de fortes
biomasses dans les lacs tropicaux, méme en absence de poissons zooplanctono-
phages. Dans des enclos sans poissons dominés par les larves de Chaoborus,
seuls les petits cladoceéres et cyclopoides sont abondants, les rotiféres, proies
sélectionnées par les stades juveniles, étant rares (ROCHE efal, 1993). Les
invertébrés prédateurs des milieux tropicaux constituent aussi un élément impor-
tant de [a diéte des poissons carnivores opportunistes.

4.1.3 Zooplancton

Contrairement aux lacs tempéreés, les grands cladocéres herbivores, en parti-
culier les daphnies, sont rares ou absents dans les lacs tropicaux (FERNANDO,
1880) pour des raisons diverses et controversées : prédation amplifiée par
I'absence de refuge dans les milieux plats, besoins énergétiques élevés en milieux
chauds, limitant la croissance, conditions méso-eutrophes propices a la domi-
nance d'algues non consommables ou toxiques. En conséquence, le zooplancton
y est constitué d'espéces de tailles réduites, principalement des cladocéres
comme les petites daphnies (0. gessneri, D. laevis et D. ambigua) (ROCHA et al.,
1995), mais aussi Cerfodaphnia, Diaphanosoma, Moina et Bosmina, ou bien il est
dominé par les rotiféres, compétiteurs inférieurs (NILSSEN, 1984 ; THRELKELD,
1988). De plus, l'usage non-réglementé ou incontrélé de biccides (herbicides, fon-
gicides et insecticides) pour I'agriculture dans les bassins versants des lacs tropi-
caux, peut avoir des effets néfastes sur la structure et lFabondance du zooplanc-
ton, les daphnies étant particuliérement vuinérables {SHAPIRO, 1980).

4.1.4 Phyloplancton

La coévolution entre |les poissons herbivores et les algues favorisent certaines
adaptations morphologigues, aptes a réduire la consommation des algues par les
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brouteurs (grandes tailles, formes coloniales, enveloppes gélatineuses, lignées
toxiques). De plus, la petite taille du zooplancton et les faibles taux de broutage
entrainent 'augmentation de la taille et de fa biomasse du phytoplancton tropical
(CARPENTER et al., 1987) et assurent la prédominance des grandes formes de
phytoplancton, méme si certains cladocéres des lacs tropicaux sont capables de
les consommer (GRAS et al., 1971 ; INFANTE et RIEHL, 1992). Le nanophytoplanc-
ton, bien que de biomasse réduite, peut contribuer majoritairement a la produc-
tion algale dans les facs tropicaux a cause de son taux de régénération rapide et
de son rapport surface : volume plus élevé permettant d’utiliser plus efficacement
les pulses de nutriments.

4.1.5 Macrophytes

Les macrophytes, encore peu étudiés, jouent un rdle important dans les lacs
tropicaux (CAMARGO et ESTEVES, 1995). En raison du régime de température
éievé et des conditions souvent méso-eutrophes, fes macrophytes y croissent
plus vite et durant toute 'année, mais leur abondance peut varier en fonction des
cycles saisonniers de variation des niveaux d'eau {lacs de plaine d’inondation,
réservoirs avec marnage important), de la turbulence et des apports en nutri-
ments et en matériel allochtone. Dans les milieux eutrophes, la prolifération des
macrophytes et leur décomposition incontrbiée (cas des jacynthes d’eau) consti-
tuent des sources ou des piéges a nutriments trés importants mais instables. De
plus, les grands herbiers réduisent la pénétration de [a lumiére et provoquent
'anoxie totale, favorisant ainsi le relargage interne des nutriments et des mortali-
tés massives de peissons. Par contre, dans les réservoirs & fort marnage,
Fabsence des macrophytes, zone de refuge pour les macreinvertébrés et le zoo-
plancton, limite le recrutement des poissons fourrages dont dépendent les carni-
vores, réduisant ainsi la capacité de charge halieutique.

4.1.6 Limitation en nuiriments et interactions trophigues infra-guilde

Lapport externe en phosphore est le principal facteur responsable de 'eutro-
phisation des lacs tempéres, tandis qu'il 8’agit souvent de I'azote seul ou combiné
au phosphore dans les lacs tropicaux (TALLING et TALLING, 1965). La contribution
des apports internes en nutriments devrait étre plus grande dans les lacs tropi-
caux ol la combinaison d'une biomasse élevée en planctonophages et d'un zoo-
plancton de taille réduite augmenterait l'importance du recyclage et de la regéné-
ration des nutriments. En effet, le recyclage du phosphore par les poissons peut
afteindre occasionneliement des niveaux comparables & ceux des apports exter-
nes (BRABAND et a/f., 1990). Lazote et le phosphore excrétés par les poissons
étant directement assimilables, ceci favorise la croissance du nanophytoplancton
{NAKASHIMA et LEGGETT, 1980 ; SCHINDLER, 1992). Les migrations nycthémerales
horizontales des poissons entrainent aussi un transport de nutriments des sédi-
ments de la zone littorale vers la zone pélagigue. Au niveau des interactions tro-
phiques, des situations de prédation intra-guilde entre les poissons omnivores fil-
treurs et le zooplancton herbivore qui consomment tous les deux du
nanophytoplancton (POLIS et HOLT, 1992), sont fréquentes dans les milieux tropi-
caux. Elles sont responsables de liens trophiques faibles (rétroactions, effets en
retard, etc.} qui empéchent I'établissement de cascades trophigues. Finalement,
cantraitement aux lacs tempérés ou les réseaux tropigues sont trés assujettis au
cycle des saisons, non seulement la variabilité interannuelle des lacs tropicaux
est bien supérieure a leur variabilité saisonnigére, mais les caractéristiques
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d'année moyenne bien souvent n'existent pas, ce qui limite la précision des
modéles de prédiction des variations de la structure et du fonctionnement des
réseaux trophiques en milieu tropical (NILSSEN, 1984).

4.2 Comparaison des modéles de réseaux trophiques
des lacs tempérés et tropicaux

4.2.1 Modeles de réseaux trophiques de lacs tempérés

De nombreux modéles de réseaux trophiques, souvent contradictoires, ont
été développés pour les lacs tempérés (labl. 7). La plupart d’entre eux sont plutdt
représentatifs de chaines que de réseaux trophiques, les principaux niveaux tro-
phiques étant les poissons ichtyophages, les poissons zooplanctonophages, le
zooplancton et le phytoplancton. De nombreuses études expérimentales combi-
nant tests d’hypothéses, suivis & long terme et modélisations, ont été réalisées
sur les lacs tempérés sur une large gamme d'échelles spatio-temporelles {voir
section 3). Différents modéles, surtout fondés sur des cascades trophigues
{modeéles b et ¢, fig. 2) ont émergé, engendrant des controverses sur les roles
respectifs des nutriments et des prédateurs dans le fonctionnement des réseaux
trophiques pélagiques. La plupart des modéles concernent des milieux ol les
poissons planctonophages sont dominés par des prédateurs visuels zoopiancto-
nophages. Il en ressort que le rdle des prédateurs invertébrés dans le controle
descendant des réseaux trophiques en milieu tempéré est généralement négli-
geable par rapport a celui des poissons, excepté dans les lacs humiques, acides
et sans poissons (MASSON et PINEL-ALLOUL, 1997) tandis que les nutriments exer-
cent un fort contrdle ascendant sur le phytoplancton.

4.2.2 Modéles de réseaux trophigues de lacs tropicaux

Les approches limnologiques pratiquées dans les lacs tropicaux et subtropi-
caux sont en majorité toujours descriptives et considérent comme prépondérant
le contréle ascendant par les ressources (bottom-up), conformément au modéle a
{fig. 2). La recherche de principes généraux et de concepts unificateurs y est
rare, alors que la mise en évidence des particularités entre milieux, focalisée sur
la description de leurs dynamigues temporelles respectives, est, le plus souvent,
la préoccupation majeure des études. Il s’en suit que les données collectées sur
les lacs et réservoirs tropicaux, selon différentes échelles spatiales et temporelles
souvent incompatibles, et en Fabsence d'expérimentations ou de manipulations
complémentaires fondées sur des hypothéses de travail précises, ne sont ni suffi-
santes, ni adaptées, pour évaluer ou comparer la validité des modéles proposés
pour les lacs tempérés. A notre connaissance, il Wexiste pas de modéles de
réseaux trophiques développés spécifiguement dans des lacs tropicatix, mais
seulement des modéles faisant intervenir les poissons filtreurs omnivores
(tabl. 3), qui dominent les communautés piscicoles tropicales. Ces modéles sou-
tiennent trois hypothéses principales : I'hypothése de prédation intra-guilde entre
les poissons et le zooplancton herbivore, ou entre les stades juvéniles et adultes
{IGP : POLIS et HOLT, 1992), 'hypothése de régulation intermédiaire des préda-
teurs ichtyophages et du zooplancton par les omnivores filteurs (STEIN et al.,
1995) et 'hypothése d'interactions entre les omnivores filteurs et I'état trophique
des lacs, qui stimulent la croissance du phytoplancton (DRENNER et al., 1996).
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Tableau 3 Modéles de réseaux trophiques dominés par les poissons omnivores dans
les lacs sub-tropicaux et tropicaux.

Table 3 Models of trophic foodwebs dominated by omnivorous fish in subtropical
and tropical lakes.

Meodéle Caractéristigues principales Références

{a) IGP : capacité d'un prédateur & consommer des proies
qui utilisent le méme type de ressource alimentaire que tui.
Le prédaleur et ses proies sont des compétiteurs potentiels
(poisson filtreur omnivere consommant les cladocéres her-

Prédation - !
intraguilde g:;gg:(sm;at le nanophytoplancton consommé par ce zoo POLIS et HOLT,
lg%' {b} = Same-Chain Qmnivory »; cas spécial d'une relation 1992
IGP développée au cours de lontogénie des poissons, entre
les stades juvéniles et adultes {poisson piscivore, consom-
mateur de macrozooplancton au stade juvénile et des pois-
sons consommateurs de macrozooplancton au stade adulte)

Des omnivores filtreurs peuvent contrdter fa dynamique de
Régulation leur prédateur, de leur compétiteur et des communautés STEIN et al. 1995

intermeédiaire planctonigues (régufation dite intermédiaire car originaire du ”

coeur du réseau trophigue et non de sen sommet)

Les poissons filtreurs omnivores stimulent plus la crois-
sance du phytoplancton en conditions eutrophes, suggérant | DRENNER ef af.,
Fexistence d’une interaction synergigue entre ces poissons 1996

et I'état trophique des lacs

Effets des omnivores
en fonction de 1'état
trophigue des lacs

4.3 Cas types de réseaux trophiques en milieu tempéré et tropical

4.3.1 Lacs tempérés a cascades trophiques classiques

Au cours des deux derniéres décades, les aménagements lacustres par
réduction des apports externes en nuitriments ou par biomanipulation des
réseaux trophiques dans les lacs nord-américains (lac Washington aux Etats-
Unis : EDMONSON et ABELLA, 1988 ; lac Round au Minnesota : SHAPIRC et WRI-
GHT, 1984 ; lacs Peter, Paul et Tuesday au Michigan : CARPENTER et KITCHELL,
1993 ; lac George au Canada : McQUEEN et al,, 1989) et dans les lacs nord-euro-
péens (lacs plats eutrophes au Danemark : JEPPESEN et al,, 1990 et en Norvége :
SANN! et WAERVAGEN, 1990 ; lacs hollandais : VAN LIERE et GULATI, 1992 ; réser-
voir Bautzen en Allemagne : BENNDORF et al., 1989 ; BENNDORF, 1990) ont fournit
des informations essentielles sur les cascades trophiques en milieu tempére.
Ainsi la récupération de la qualité des eaux du Lac Washington durant la période
1968-1976 est un cas historique (fig. 4a}. Elle a été obtenue par réduction des
apports externes en nutriments et contrdle des facteurs hydrologiques permettant
la réapparition d’'une grande daphnie (Daphnia pulicaria} dont le broutage provo-
gua l'accroissement de la transparence de I'eau et I'élimination des cyanobacté-
ries Oscillatoria spp. Simultanément, Famélioration des conditions de reproduc-
tion de I'éperlan Osmerus mordax aurait joué un réle important dans la prédation
sur l'invertébré zooplanctophage Neomysis, révélant ainsi I'existence d'une cas-
cade trophique poissons-invertébrés-zooplancton-algues. En Allemagne, le
réservoir Bautzen, trés eutrophe, a été restauré dans les années 1970-1980 par
biomanipulation piscicole. Depuis 1977, des alevins de sandres (Stizostedion
lucioperca) ont été introduits chaque année pour contréler 'abondance de la per-



182 Rev. Sci. Eau, n° spécial, 1998 B. Pinel-Alioul et al.
LACS
TEMPERES TROPICAUX
N LAC WASHINGTON (USA) LAC GATUN |(PA NAM:A)
empolssannemen
ml.:l’J :méuéoruaﬂon + il hérops, martin-pécheurs
[ c recruement o m¢;ofr|tréile ) 4 G:m - )
acteurs NS Fyanax mexicana
of == Neomysi = mcara 8
QE :Iée‘;ua:;:,rts ’l:vdmhzhues ]eun§ sdultes RSDBC,ﬁ;% g/en g{g?"jw,cw" gb
75 externes mf?’m’
icana avec/sons #plnes A es,
§ 68 e mirments l"’"""ansmra"ce 5?;%%@}2%3 D Ma%f,esgnia‘-nor
< - T OSCiiBEOTA ® o ‘Ino- = 7 e ertes
11 B 4 (@) | phyloplancton® fidnantouses (<)
~qu ulf RES S D C PARA (B@RESIL) @
= Mn,%ot (USA) (2) péd;erie artlsanzle ias Traifement
(1 o E adultes ulevlg “/n E\ ppﬁc—tﬁ
—_— = invertébrés rs ,xg%;j Yonnus  appication
ety T A S Nl
N TOCTUILES / Fhefmoc_ydqos reduct
WUl || sduites alavin )-nle\ﬂn%uuulte GD.faphanoso'na externel
=) = so/andma
tlféres
o |t 750 cton™ 7o Blomapiedation
wm détritus gwore !' Cyﬁr or .v proposée:
Q:E phytoplanctm phyw&‘%:crm benthos/détrits \ (Hr ‘""‘d"'ﬁ‘ de
| recychge itene d-s nrmerts (b, recpcge ““'“m"edﬂ‘sr;“-&m Mfﬂ:"
Figure 4 Cas types de réseaux trophiques & cascades trophiques ou régulation inter-

médiaire dans les lacs tempérés et tropicaux. Les effets de la prédation et du
broutage sont indiqués par des fléches dont la grosseur est proportionnelles
a lintensité des effets. Les stimulations sont indiquées par des signes « + »
et les réductions par des signes « — », Les altérations naturelles et les mani-
pulations anthropiques sont indiquées en lettres grasses et par des fleches
épaisses. Les apports externes et les recyclages internes en nutriments sont
matérialisés par des fléches en grisé. Les espéces piscicoles clés au som-
met de la chaine trophique (cascades) ou au centre du réseau trophique
(régulation intermédiaire) sont encadrées. Cas types a: Lac Washington,
Etats—Unls lac tempéré, cascades trophiques ; b : réservoirs plats de I'Ohio,
Etats-Unis, milieux tempérés, régulation intermédiaire ; ¢:lLac Gatun,
Panama, lac tropical, cascades trophigues ; d : Lac Paranoé, Brésil, lac tro-
pical, régulation intermédiaire. Voir détails et références dans le texte.

Case studies of trophic foodwebs with cascading (top-down) or intermediate
reguiation in temperate and tropical lakes. Effects of predation and grazing
are depiclted by arrows which lickness is proportional to the intensity of
effect. Positive effects are iflustrated by a “+” sign and negative effects by a
“" sign. Natural perturbations and anthropic biomanipulations are indicated
by bold letters and arrows. External inputs and internal recycling of nutrients
are indicated by grey arrows. Fish species at the top of the foodweb (casca-
ding reguiation) or at the center of the foodweb (intermediate regulation) are
framed. Case studies: a: Lake Washington, USA, temperate lake, trophic
cascades; b: shallow reservoirs in Ohio, USA, temperate lakes, interme-
diate regulation; ¢: Lake Gatun, Panama, tropical lake, trophic cascades;
d: Lake Paranod, Brazil, tropical iake, intermediate requlation. See details
and references in the text.

che (Perca fiuviatilis). Des restrictions sur les captures ont simultanément été
imposées sur les piscivores. Cette gestion halieutique a favorisé e développe-
ment des invertébrés prédateurs (Chaoborus, Leptodora) et des daphnies, a
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accru la biomasse et le taux de broutage du zooplancton et entrainé une hausse
de la transparence des eaux.

4.3.2 Lacs tempérés a régulation intermédiaire

Les réservoirs du centre et sud des Etats-Unis sont dominés par une guilde
de clupéidés filtreurs omnivores, principalement les aloses a gésier (Dorosoma
cepedianum) et & nageoire effilée (D. petenense), les tilapias étant limités &
'extréme sud par les conditions hivernales. Par sa stratégie de reproduction, son
comportement alimentaire et sa position au centre du réseau trophique, 'alose &
gésier contrdle aussi bien les niveaux inférieurs que supérieurs (controle
« middle-out » sensu STEIN et al, 1995}, ce qui différe totalement du contrble
« top-down » unidirectionnel des piscivores et zooplanctonophages des lacs tem-
pérés. Dans les réservoirs plats de I'Chio (fig. 4b}, les juvéniles d’alose & gésier
peuvent atteindre des densités de 86 ind./m3, grace & une reproduction précoce
et une fécondité élevée (jusqu'a 500 000 ceufs/femelle). s sont capables d'élimi-
ner en deux semaines le zooplancton, compromettant la croissance et la survie
des larves planctonophages des autres espéces, en particulier du crapet arlequin
(Lepomis macrochirus), dont la baisse influence négativement la croissance du
piscivore dominant, 'achigan & grande bouche (Micropterus salmoides). Au
niveau alimentairg, la relative petite taille du zooplancton dans ces réservoirs,
comparée a celle des lacs tempérés du nord, favorise aussi e recrutement de
l'alose a gésier qui posséde une ouverture buccale inférieure a celle des crapets
et des dorés jaunes, et préfére le petit zooplancton {0,5-0,7 mm). I peut aussi
s'alimenter de phytoplancton > 60 um, et favoriser la croissance des petites for-
mes (1-4 um) par son recyclage des nutriments (DRENNER et al., 1984 ; LAZZARO
et al., 1992 ; STEIN et al., 1995 ; SCHAUS et al., 1997). La capacité de Falose a
gésier de s'alimenter de ressources alternatives lui permet donc d'exercer un
effet « top-down » encore plus intense sur le zooplancion, et de persister ainsi &
haute capacité de charge dans des réservoirs méme aprés I'élimination du zoo-
plancton,

4.3.3 Lacs tropicaux & cascades trophiques

Les piscivores peuvent engendrer des cascades trophiques dans les lacs tro-
picaux, quand les espéces fourrages vulnérables sont préférentigllement zoo-
planctonophages et contrélent le macrozooplancton herbivore. C'est le cas du lac
Gatun au Panama ainsi que des lacs de la vallée du Rio Doce et des réservoirs
du bassin du Haut Parana et du Nordeste du Brésil, dominés par des piscivores.
Au Lac Gatun (fig. 4c), I'introduction du tucunaré a éliminé le zooplanctonophage
{Melaniris chagresi) et les insectivores natils {Astyanax et Gambusia sp.}, favori-
sant 'augmentation de densité (et de faille moyenne) des cladocéres herbivores
(Ceriodaphnia cornuta, avec dominance de la forme cyclomorphique sans épines
préférée de Melaniris) et des moustiques (Anopheles, Culex et Mansonia) et une
certaine réduction de la densité du phytoplancton (ZARET et PAINE, 1973).

4.3.4 Lacs tropicaux 3 régulation intesmédiaire

Dans I'état actuel des connaissances, on peut considérer qu'il s’agit des
{grands) lacs et réservoirs tropicaux dont les communautés pisciceles sont domi-
nées par des filtreurs omnivores, comme par exemple le Lac Paranog, réservoir
eutrophe urbain de Brasilia (Brésil) (fig. 4d). Ce réservoir (38 km?) n'a cessé de
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s'eutrophiser depuis sa construction en 1959. La biomasse du phytoplancton est
dominée a 99 % par des cyanobactéries filamenteuses, Cylindrospermopsis raci-
borskii, qui constituent des fleurs d’eau, que ni les applications quotidiennes de
sulphate de cuivre, ni le zooplancton de petite taille (rotiféres dominants plus
Thermocyclops decipiens, Diaphanosoma birgei et Asplanchna girodi) n'arrivent
a contréler. Résultat d'introductions sporadiques et d'une prohibition de la péche,
la biomasse piscicole estimée a plus de 1 300 kg/ha est dominée par des
omnivores : principalement les tilapia du Nil (Oreochromis niloticus) et du Congo
{Tilapia rendalli), la carpe commune (Cyprinus carpio), et le crapet arlequin zoo-
planctonophage (Lepomis macrochirus), en 'absence de piscivores effectifs. Le
recyclage du phosphore par les tilapias, estimé a 48 kg/j, huit fois supérieur aux
apports externes par fe bassin versant, limités a 6 kg/jour depuis la mise en ser-
vice de deux stations tertiaires de traitement des eaux en 1993, serait le principal
facteur responsable du maintien des conditions eutrophes. Un programme de bio-
manipulation, pionnier pour les tropiques, fondé sur une réduction drastique de 1a
biomasse en tilapias (par développement d’une pécherie artisanale) et de l'intro-
duction de carpes argentees (Hypophthalmichthys molitrix), en cages ou libres,
est actuellement en cours pour se substituer au traitement chimique {STARLING et
LAZZARO, 1997 ; STARLING et al., 1998).

5 — VARIABILITE SPATIALE ET TEMPORELLE

Les interactions multiples entre les guildes trophiques et leur environnement
abiotique et biotique modulent la structure et {a dynamique des réseaux trophi-
ques selon un continuum hiérarchique d'échelles spatiales et temporelles (CAR-
PENTER, 1988). Il est cependant possible de discerner des patrons généraux
dans la structure et le fonctionnement des réseaux trophiques selon différents
faciés limnologiques et gradients environnementaux (HARRIS 1996).

5.1 Variabilité spatiale des réseaux trophiques

La variabilité des réseaux trophiques selon un continuum d'échelles spatiales
résulte des effets interactifs des processus physiques, chimiques et biologiques
(tabl. 4). D’aprés PINEL-ALLOUL (1995a) I'importance relative des processus abio-
tigues et biotiques dans fe contrdle des communautés de zooplancton varie selon
les échelles spatiales. Les processus abiotiques seraient plus influents a grande
échelle géographigue tandis que les processus biologiques auraient plus d'efiet a
petite échelle. Ce modéle pourrait aussi s'appliquer 4 Fensemble du réseau tro-
phique. Ainsi, les gradients climatiques et biogéographiques qui conditionnent la
distribution et la dynamique du plancton et des poissons a I'échelle des conti-
nents, expliquent les principales singularités des réseaux trophiques des lacs
tempérés et tropicaux. A ['échelle régionale, ies facteurs abiotiques et biotiques
naturels (morphologie et trophie des lacs, présence cu absence d’espéces-clés,
guildes de prédateurs invertébrés et vertébrés) et les perturbations anthropiques
(acidification, eutrophisation, déboisement, pollution, usage des lacs et des bas-
sins versants) en medifiant le niveau des ressources ou {a dynamique des guildes
trophigues et des espéces-clés générent une forte variabilité inter-lacs. Finale-



Tableau 4 Echslles spatiales et processus généraleurs de variation dans les réseaux trophiques lacustres.

Table 4 Spatial scales and generative processes of variation in lake trophic foodwebs.

Echelles spatiales

Pracessus ahiotigues

Processus biotiques

Références

Continentals

Régionale

Locale

Gradients de température
Régions climatiques
Régions géologiques

Perturhations naturelles

Morphormétrie
Stabilité physique

Gradient trophique

Dystrophie et acidité
Lacs humiques

Perturbations anthropiques

Gradient litteti-profond
Stratification verticale
Gradients de température
Anoxie de 'hypolimnion

Biogéographie
Guildes trophigues

Macrophytes

Guildes trophiques

Structure en taille du plancton
Espéces-clés

Prédation par les poissons
Mortalité massive de poissons

Prédation par les invertiéhrés

Agriculture et fertilisation
Feux et coupe de fordts

Répartition spatiale du zooplancton
Migrations verticales

Interactions spatiales

Zooplancton : poissans
Zooplancton : ressources

Présente étude Section 4,

JEPPESEN et 4l 1897
SCHRIVER et al,, 1995

CARPENTER gt af., 1985
MCOLUEEN et al., 1986
PERSSON et a/., 1988
NORTHCOTE, 1988
VANNI et af., 1990
MAZUMDER, 19843, b, ¢

PINEL-ALLOUL et af, 1990
PINEL-ALLOUL, 1995
WEGLENSKA et a/., 1997

FREEDMAN, 1995

PINEL-ALLQUL et PONT, 1991
LACROIX et LESCHER-MOUTOUE, 1995
ANGEL! et af., 1995

WEGLENSKA et al., 1997

MASSON et PINEL-ALLOUL, 1998

sansnoe; senbibelad xneasay 587
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ment, & I'échelle locale d'un lac, le gradient transversal littori-profond et la stratifi-
cation verticaie des masses d'eau, d’'une part, ainsi que ia répartition horizontale
et verticale des ressources, du zooplancton et des poissons, d'autre part, indui-
sent une forte variabilite. Lanalyse comparée des réseaux trophiques dans les
lacs tempérés et tropicaux ayant déja été présentée {voir section 4), nous traite-
rons ici plus en détail des principales sources de variation aux échelles régiona-
les et locales.

La morphométrie des lacs influence ia structure et le fonctionnement des
réseaux trophiques. Dans les lacs peu profonds et non stratifiés, on observe sou-
vent une ampiification des cascades trophiques (JEPPESEN et al., 1897) en raison
de plusieurs facteurs : 1} la prépondérance de poissons filtreurs omnivores ou
d'espéces ayan & la fois un régime planctivore et benthivore qui, par leur plasti-
cité alimentaire, peuvent mainienir des densités importantes et adopter une stra-
tégie de prédation opportuniste sur le zoopiancton, 2) impossibilité pour le zoo-
plancton d'effectuer des migrations verticales pour contrer la prédation et 3} un
plus faible contrdle ascendant du phytoplancton par les nutriments ainsi qu’une
dominance moins marquée des cyanobactéries & cause de l'instabilité physique
du rilieu. Toutefois, les effets top-down sont considérablement réduits dans les
lacs peu profonds envahis par les herbiers qui servent de refuge aux cladocéres
pélagiques durant le jour et qui favorisent les poissons piscivores au dépend des
planctivores ou des omnivores (SCHRIVER ef af. 1995).

Les variations des réseaux trophiques selon ie gradient trophique ont déja fait
I'objet de plusieurs synthéses (CARPENTER of al., 1985 ; PERSSON et al, 1988 ;
MAZUMDER, 1994c ; LACROIX ef al., 1996), mais les résultats restent contradictoi-
res, Ainsi, on a successivement proposé que les effets top-down des poissons
étaient plus prononcés dans les lacs ofigotrophes (McQUEEN efal, 1986) ou
mésotrophes (ELSER et GOLDMAN, 1991}, ou encore dans les {acs eutrephes pau-
vres en macrophytes (SARNELLE, 1996 ; JEPESSEN et al, 1997). Derniérement,
MAZUMDER (1994¢) a proposé un modéte non linéaire intégrant les effets combi-
nés des ressources et de la structure des réseaux trophiques pour prédire les
variations dans la biomasse du plancton en fonction de Yétat trophique des lacs
{modéle d: fig. 2). Ce modéle appuie F'hypothése du contrble ascendant du
plancton par tes nutriments quelque soit le type de réseau trophique, tel que sug-
géré par ARDITI et GINZBURG {1989). Cependant, il accorde aussi une influence
notable aux réseaux trophiques, en démontrant des effets de cascades et une
diminution de lintensité de la relation Chl. a: PT en présence de grands herbivo-
res filtreurs, quelque soit 'état trophique des lacs, tel que suggéré par NORTH-
COTE (1988). Toutefois, ce modéle n'a pas encore été validé et l'influence de I'état
trophique des lacs est encore difficite & prédire car elle dépend des interactions
conjointes des ressources et des prédateurs et des changements structurels
dans les communautés biolegiques (CARPENTER, 1988 ; CARPENTER et KITCHELL,
1993 ; LAZZARO et LACROIX, 1995). La validité des différents modéles de réseaux
trophiques doit étre revue selon une approche pilus écosystémique qui tienne
compte non seulement des perturbations naturelles ou expérimentales mais
‘aussi des perturbations anthropiques. Lincorporation des réponses comporte-
mentales et morphologiques du zooplancton vis-a-vis de la prédation (POURRIOT,
1995}, de la steechiométrie du plancton (STERNER ef al. 1992) et de la boucle
microbienne (STOCKNER et PORTER, 1988) dans les modéles de réseaux trophi-
ques permettrait une meilleure prédiction de leur fonctionnement. tl est aussi
nécessaire de se dissocier du gradient oligotrophe-eutrophe des lacs tempérés
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pour étudier davantage d'autres facies limnologiques tels que ceux des lacs
humiques (WEGLENSKA et al., 1997 ; MASSON et PINEL-ALLOUL, 1998) et des lacs
acides (PINEL-ALLOUL et al., 1990}, ot importance de la boucle microbienne et la
simplification des réseaux trophiques supérieurs permettraient de mieux saisir les
mécanismes de contréle. Enfin, les lacs tropicaux nous offrent des modéles de
réseaux trophiques trés complexes qui devraient étre mieux exploités (voir sec-
tion 4).

Les impacts des perturbations anthropiques des lacs {villégiature, pression de
péche} et des bassins versants {agriculture, déboisement, pollution} sur les
réseaux trophiques reste encore a évaluer. Lagriculture en augmentant les
apports en nutriments devrait accroitre le controle ascendant par les ressources
(FREEDMAN, 1995) mais limpact sur les niveaux supérieurs des réseaux trophi-
ques devrait varier selon la stratification des lacs et la structure des guildes tro-
phigues. La surexploitation des ressources halieutiques devrait influencer les
cascades trophiques mais de maniéres différentes selon les types de poissons
exploités, la présence de refuge ou d'espéces-clés.

A I'échelle locale d’un lac, de trés nombreux tacteurs influencent ies réseaux
trophiques. On peut citer parmi les plus importants : 1) les gradients littoral-péla-
gique dans la morphometrie du lac et la répartition de macrophytes ainsi que la
stratification thermique et chimique des masses d'eau qui conditionnent la répar-
tition spatiale des communautés (WEGLENSKA et al,, 1997 ; MASSON et PINEL-
ALLOUL, 1998) et 2) la distribution en agrégats et les migrations verticales du zoo-
plancton {PINEL-ALLOUL et PONT, 1991 ; LACROIX et LESCHER-MOUTOQUE, 1995 ;
ANGELI et al. 1995) en réponse aux interactions avec ies prédateurs invertébrés
et vertébrés.

5.2 Variabilité temporelle des réseaux trophiques

Dans les lacs tempérés stratifiés, la succession saisonniére constitue une des
sources majeures de varabilité naturelle des réseaux trophigues (SOMMER,
1989). Au cours du cycle annuel, Falternance entre le contréle ascendant par les
ressources durant les périodes de mélange et le contrdle par les prédateurs en
période de stratification explique la succession saisonniére des guitdes fonction-
nelles et des espéces-clés du plancton (SOMMER ef al, 1986 ; AMBLARD et
PINEL-ALLOUL, 1995). Les facteurs physiques et chimigues liés au cycie saison-
nier de lumiére et de température, au brassage et aux apports en nutriments ont
une influence primordiale au début et a la fin de la saison estivale tandis que les
facteurs biologiques (broutage, compétition et prédation) ont plus d'effets durant
I'été. Le broutage printanier des grands herbivores durant la phase des eaux clai-
res exerce un contrdle sur la biomasse des algues. Toutefois, le contrdle de fa
production algale par le broutage est conditionné par la présence de guildes tro-
phiques (grands ciadocéres fittreurs} ou d'espéces clés (Daphnia pufex vs Daph-
nia dubia ou D. cucculatay (CARPENTER et KITCHELL, 1993 ; MAZUMDER, 1994a).
L es effets saisonniers de la prédation et des cascades trophiques dépendent du
recrutement annuel des poissons juvéniles, des changements ontogéniques dans
leur digte et de la concomittance entre le recrutement des juvénites et le dévelop-
pement du zooplancton, en particulier des grands herbivores sur lesquels
s'exerce leur prédation sélective. On considérait jusqualors que seul le recrute-
ment massif de juvéniles de poissons planctonophages avait des effets de cas-
cade importants soit a court terme dans le cas des planctivores facultatifs comme
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les cyprinidés, les osméridés et les percidés (MILLS et al, 1987 ; VIJVERBERG
et al., 1990), ou encore a long terme dans cas des planctivores obligatoires
comme les coregones (RUDSTAM et al., 1993). POST et al. {1997) ont montré que
le recrutement massif de juvéniles de piscivores (par ex : achigan a grande bou-
che) peut aussi avoir un impact trés important surtout si le recrutement des juvé-
niles précéde le développement des gros cladocéres,

Les suivis & long terme ont mis en évidence les effets cumulés des perturba-
tions environnementales sur les réseaux trophiques lacustres, en particulier
Peutrophisation, les mortalités massives de poissons, et Pexploitation des res-
sources halieutiques. Ainsi, Peutrophisation du Lac Mondsee (Autriche} s'est tra-
duite par un accroissement des petits herbivores au dépend des calanides, des
changements dans la répartition verticale du zooplancton suite 4 {anoxie des
eaux profondes et 'augmentation des poissons planctivores (NAUWERCK, 1991).
Plusieurs études suggérent que la prédation par les veriébrés est 'un des méca-
nismes majeurs de changement & long terme des réseaux trophiques (MILLS
et al., 1987 ; BENNDORF et al., 1989 ; GOPHEN gt al., 1990). Cependant, les mor-
talites massives de poissons, bien gu’ayant des effets importants a court terme,
n'expliquent pas la variabilité & long terme du plancton {McQUEEN et af., 1992a ;
VANNI et al., 1990). Il est maintenant reconnu que les interactions de prédation
entre les vertébrés et les invertébrés modulent les cascades trophiques (PINEL-
ALLOUL, 1995b) et que les perturbations halieutiques doivent étre trés intenses et
soutenues pour avoir un impact a long terme (McQUEEN et al,, 1992a).

Les reconstructions paléolimnologiques offrent une nouvelle perspective a
l'analyse des changements a long terme dans les réseaux trophiques. Ainsi, les
profils paléolimnologiques des pigments fossiles et des restes de cladocéres et
de chaoboridés permettent de reconstituer les changements majeurs dans les
réseaux trophiques au niveau de 1) la clarié des eaux, la composition et la bio-
masse du phytoplancton, 2} la composition et la structure en taille du zooplanc-
ton, indicatrice des variations dans le broutage et la planctivorie, 3) la présence
d'espéces de chaoboridés, indicatrice de fa pression de prédation et des change-
ments dans les assemblages de poissons (LEAVITT et af., 1993 ; LAMONTAGNE et
SCHINDLER, 1994 ; UUTALA et SMOL, 1996).

6 — CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Notre synthése suggére que l'apparente diversité des modéles de réseaux
trophiques lacustres pourrait étre le reflet de I'existence d’'un gradient complet de
situations intermédiaires (continuum), modulé par de nombreux facteurs environ-
nementaux dont (1) le regime thermique (stratification, zone de mélange}, (2) la
disponibilité des apports externes en nutriments et son importance par rapport au
recyclage interne, (3) la présence d’espéces ciés de zooplancton herbivore et de
guildes trophiques dans les communautés piscicoles, (4) le recyclage des nutri-
ments, les rapports N : P des eaux et la stoechiométrie du phyto- et zooplancton,
(5) I'extension et la dynamique des macrophytes littoraux, ainsi que (6) I'impor-
tance de la boucle microbienne.
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Les approches intégrées associant expérimentations en laboratoire, études
sur le terrain & différentes échelles spatio-temporelles, études comparatives et
modélisation empinque sont indispensables pour appréhender réellement jla com-
plexité des interactions au sein des écosystémes lacustres. Dans les lacs tempé-
rés, elles ont permis de tester de nombreuses hypothéses concernant le role des
réseaux trophiques dans le transfert du carbone et le recyclage des nutriments, la
structure physigue et chimique et la productivité des écosystémes. En contrepar-
tie, elles sont encore rares dans les lacs tropicaux od les études descriptives relé-
vent encore de la limnologie traditionnelle. Une vision holistique et dynamique du
fonctionnement des réseaux trophiques dans les lacs tropicaux compatible avec
celle des lacs lempérés, ne pourra étre atteinte quwavec Ja réalisation et la combi-
naison d'études a long terme, de manipulations expérimentales et de modélisa-
tions, tel que recommandé par NILSSEN (1984), ARCIFA ef al (1995} et LAZZARO
(1997).

En définitive, bien qu'il soit encore difficile de dresser un tableau général du
réle et du fonctionnement des réseaux trophiques lacustres compte tenu des
niveaux disparates de généralisation des connaissances actuelles, il semble que
la diftérence entre les lacs tempérés et tropicaux serait plutét liée a quaire fac-
teurs biotiques majeurs, indépendamment de leurs conditions climatiques, géo-
graphigues ou trophiques : (1) l'importance des effets en cascade des poissons
strictement ichtyophages des lacs tempérés, par rapport au peu de controle des
poissons carnivores opportunistes des lacs tropicaux, (2) la prépondérance de
Tomnivorie et de l'opportunisme des régimes alimentaires des poissons en géné-
rat dans les milieux tropicaux, (3) le réle clé du: grand zooplancton herbivore (cta-
doceres, en particulier Daphnia spp.) dans les milieux tempérés, a la fois proies
privilégiées des poissons planctonophages et brouteurs efficaces du nancphyto-
plancton, et {4} le synchronisme de la reproduction de Pensemble des espéces de
poissons avec la dynamique saisonniére du plancton dans les lacs tempérés
(successions printaniéres et estivales), par rapport a la prépondérance d'especes
a reproduction continue et 'absence de couplage dans les Jacs tropicaux. Si ces
hypothéses étaient vérifiees, il 'y aurait donc pas de différence majeure de fonc-
tionnement entre milieux tempérés et tropicaux, mais il existerait deux types
extrémes de milieux caractérisés par leur structure trophique, indépendgamment
de leur position latitudinale :

a} Les mifieux a cascades trophiques intenses et a effet ascendant atiénue
des ressources (sensu CARPENTER et al., 1985 et McQUEEN et al., 1986} typigues
des lacs tempérés et caractérisés par la prédominance d'ichtyophages pélagi-
ques, de zooplancton herbivore de grande taille {Daphnia spp.), éventuellement
d’invertébrés prédateurs (larves de diptéres Chaoborus spp., cyclopoides Meso-
cyclops edax, cladocéres Leptodora kindtii, rotiféres Asplanchna spp. et mysida-
cés Mysis relicta), et d'espéces piscicoles a reproduction annuelle unique fine-
ment couplée a une succession phyto- et zooplanctanique. Les effets ascendants
des ressources en nutriments assureraient la base de la production du plancton
mais seraient atténués par les effets descendants des piscivores et la présence
de gros herbivores quelque soit I'état trophique des lacs, tandis que 'absence de
stratification thermique accentueraient les effets ascendants des ressources
(sensu MAZUMDER, 1994a). Lintensité des cascades trophiques serait variable
entre les lacs selon leur morphométrie, les apports en nutriments, fa structure
des guildes trophiques et leurs interactions.

b) Les milieux & régulfation intermédiaire (sensu STEIN ef al., 1995} caractéri-
sés par la présence plus ou moins importante de poissons ichtyophages stricts
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dans les lacs et réservoirs tempérés ou de carnivores opportunistes (également
insectivores, benthophages el/ou carcinophages} dans les lacs tropicaux, la
dominance de poissons filtreurs microphages omnivores, de zooplancton herbi-
vore de petite taille au broutage peu efficace (Ceriodaphnia, Diaphanosoma, Bos-
mina et Moina spp., plus les rotiféres), de prédateurs invertébrés (larves de dipté-
res Anopheles, Culex, Chaoborus spp.), et, pour les plus eutrophes, de
macrophytoplancton non broutable (cyancbactéries coloniales et parfois
toxiques : Aphanizomenion, Microcystis, Anabaena spp.). Les effets descendants
des poissons sur I'augmentation de la biomasse algale seraient plus intenses
dans les milieux eutrophes (DRENNER et al., 1996), en particulier dans les lacs
pauvres en macrophytes (JEPPESEN et al., 1997).
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