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Bilan de trois décennies de suivi des palées du lac de Joux
(Coregonus palaea)

par

Sébastien NUSSLE 1, Christophe BORNAND?, Frédéric HOFMANN?
& Jean-Irangois RUBIN*

Résumé.~NUSSLE S., BORNAND C., HOFMANN F. & RUBIN J.-F,, 2014. Bilan de trois décennies
de suivi des palées du lac de Joux (Coregonus palaea). Bulletin de la Société vaudoise des Sciences
naturelles 94.1: 51-72.

Cet article est une synthése des différents rapports publiés sur le suivi de la population de reproducteurs
de la palée du lac de Joux. Son but est d’une part de mettre en valeur le travail effectué depuis plus de
trente ans par ’inspectorat de la péche du canton de Vaud, d’autre part de décrire les fluctuations de la
population de palées du lac et par conséquent du rendement de la péche. Ces analyses nous permettent
de proposer différentes pistes quant a la gestion de ces poissons.

Le rendement annuel de la péche professionnelle de la palée du lac de Joux est influencé par deux
groupes de facteurs: les facteurs infernes, liés a la structure de la population, et les facteurs externes,
liés a I’environnement. Les facteurs internes correspondent principalement aux successions cycliques
des classes d’ages. Un cycle est constitué d'une classe d’age dominante (cohorte) qui empéche les
cohortes suivantes de se développer, probablement par compétition alimentaire, et qui va laisser la
place a une nouvelle cohorte (donc un nouvean cycle) quand la classe d’dge est épuisée. Les facteurs
externes sont multiples: on peut les différencier en facteurs biotiques, facteurs abiotiques, et facteurs
humains. Les facteurs biotiques sont la prédation par les brochets, la compétition avec les perches,
I’abondance de nourriture (zoobenthos) et la toxicité de la cyanobactérie Planktothrix rubescens (le
Sang des Bourguignons). Les facteurs abiotiques comprennent la température de 1’eau qui augmente
avec le réchauffement climatique, la quantité de phosphore dans le lac, qui diminue depuis trente
ans grice a la gestion des eaux usées, et la variation de la hauteur du lac (marnage) qui dépend de la
station hydroélectrique de la téte du lac. Les facteurs humains sont principalement la pression de péche
et le rempoissonnement. e nombreux indices a notre disposition semblent montrer qu’il existe une
interaction entre facteurs internes et externes. En effet, la taille moyenne des poissons — déclinante
depuis 30 ans en raison du cumul de "effet sélectif de la péche, de ’augmentation de la température et
de la diminution du taux de phosphore — semble influencer la magnitude et la succession des cycles de
rendement de la péche. Les effets du marnage et de ’alevinage quant a eux semblent trés marginaux et
les données actuelles sont mmsuffisantes pour quantifier leur éventuel effet sur les cycles de rendement
de la péche.
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Méme s’il reste trés difficile de modéliser précisément le rendement dans le lac de Joux, le suivi de la
population est un outil précieux pour la gestion de la population de palées. Il permet de comprendre
I’origine des fluctuations de rendement, d’estimer le rendement des années suivantes, de tempérer
I’effet de "alevinage, et de détecter de potentiels problémes a long terme comme 1’évolution de la
croissance.

Mots clés: gestion de la péche, eau douce, dynamique des populations, pression anthropologique,
changements environnementaux, sa/monidae, coregoninae.

Abstract-NUSSLE S., BORNAND C., HOFMANN F. & RUBIN J.-F., 2014. The alpine whitefish
population (Coregonus palaea) of lake Joux, Switzerland. Bulletin de la Société vaudoise des Sciences
naturelles 94.1: 31-72.

This article 1s a synthesis of the various reports on the monitoring of the Lac de Joux. Its aim is firstly
to highlight the work done for over thirty years by the Conservation Department of Fisheries from
State Vaud, secondly to describe the fluctuations of the population of lake whitefish, hence fishery’s
vield.

The annual yield of the commercial fishing of Lake Joux whitefish is influenced by two groups of
factors: internal factors related to population structure and external factors related to the environment.
Internal factors relate mainly to cyclical succession of age groups, where the cycle 1s composed of a
dominant year class that prevents other age classes to grow. It will give way to a new cohort (i.e. a
new cycle) when the cohort is exhausted. To a lesser extent, many clues at our disposal suggest that
there is an interaction between internal and external factors, Indeed, the declining average size of
fish for 30 years linked to the cumulative effects of fishery-induced selectlon mncreased temperature
and decrease in phosphorus concentration, appear to influence the magmtude and sequence of the
cycles. The effects of tidal variation and supportmg breeding seem very marginal and current data are
msufficient to quantify their potential impact.

Though it remains very difficult to accurately model the performance in the Lac de Joux, the monitoring
established since 2006 is a valuable tool for population management of lake Joux whitefish. It helps
to understand the origin of fluctuations in yield, to estimate the yield expected the following years,
to mitigate the effect of stocking and to detect potential long-term problems such as the evolution of
growth,

Keywords: fishery management, freshwater, population dynamics, anthropological pressure,
environemental changes, salmonidae, coregoninae.

INTRODUCTION

Le lac de Joux, situé dans le Jura vaudois (latitude 46.63 N, longitude 6.28 E, superficie de
9.5 km?, profondeur maximale de 32 m, figure 1), était recouvert par le glacier du Rhéne
lors des derniéres glaciations et il n’existe que des connexions souterraines avec le reste
du réseau hydrologique. Il est donc peu probable que des poissons aient pu naturellement
le coloniser. Toutes les espéces présentes ont done vraisemblablement été introduites par
I’homme, certainement dés le Moyen Age. La palée (Coregonus palaea), qui représente
plus de 60% du rendement de la péche professionnelle dans le lac de Joux, a été introduite
pour la premiére fois en 1931. L’origine de la population du lac est multiple, car il v a
eu plusieurs événements d’introduction de palées provenant d’autres lacs, via le Léman
(PorCHET 1947). Cependant, la majorité des poissons proviendrait du lac de Neuchatel
(ARCHIVES SI'I'N, SAINT-SULPICE).

Depuis 1947, des péches de reproducteurs de palées sont effectuées au mois de décembre,
pendant la période de reproduction. Ces péches spéciales, appelées également péches de
géniteurs ou péche du frai, ont pour but de récolter du matériel sexuel (ovules et sperme)
afin de produire artificiellement des alevins en pisciculture et de les déverser dans le lac
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Figure 1.—Carte du lac de Joux. Latitude 46.63 N, longitude 6.28 E, superficie de 9.5 kmZ, profondeur
maximale de 32 m.

en vue d’améliorer le rendement piscicole. Lors de ces péches, un suivi des géniteurs a
ainsi pu étre mis en place dés 1980 (NUSSLE & BorNanD 2007, NussLE 2009, 2011, 2012a,
NuUSsSLE ef al. 2013) de la faune et de la nature (SFFN, mais ce type de gestion est de plus
en plus discuté. En effet, si il a permis d’aider certaines populations menacées d’extinction,
son utilisation dans des populations saines souléve un certain nombre de problemes
d’ordres financier et écologique (GMUNDER 2002, FRASER 2008, ArRAKI & ScHMID 2010).
Les poissons introduits sont généralement de piétres reproducteurs, souvent consanguins
(DucnhesneE & BernarcHez 2002, Forp 2002, GMUNDER 2002, ILARGIADER 2002, ARAKI
et al. 2006, 2007a, 2007b, 2008, 2009, Arak1 & ScuMID 2010), qui vont néanmoins entrer
en compétition trophique avec les poissons issus de la reproduction naturelle souvent
mieux adaptés aux conditions locales (VEHANEN et al. 2009). 1.’absence de relation claire
entre le rendement de la péche et la quantité d’alevins relachés dans le lac (NussLE 2009),
ainsi que les critiques de la supplémentation artificielle dans la littérature ont conduit les
autorités cantonales a supprimer le rempoissonnement dans le lac de Joux dés 2010. Suite
aux demandes des pécheurs, inquiétés par les faibles rendements de 2012, et dans un but
de recherche, 4 millions d’alevins marqués a 1’alizarine (un colorant naturel des tissus
osseux) ont été relachés en 2013. Cette mesure permettra, d’ici 2 a 3 ans, de quantifier la
quantité de poissons issus de la reproduction naturelle par rapport aux poissons issus du
rempoissonnement et d’expliciter 1’effet du rempoissonnement dans le lac de Joux.
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Plusieurs rapports sur 1’état des palées du lac de Joux montrent principalement des
fluctuations cycliques de la population, une diminution de la taille moyenne des poissons
ainsi qu’un vieillissement des poissons capturés. L.a mesure habituelle pour lutter contre
cette tendance consiste a abaisser la taille de maille minimale des filets, ainsi les pécheurs
peuvent utiliser des filets a maille plus petite pour capturer des individus plus petits et
donc plus jeunes (1LANG 1981, 1984, 1.aNG & LLANG 1986, 1.aNG 1988, 1993, 1995, NACEUR
& BUTTIKER 1999, KULLING ef al. 2004). Toutefois cette mesure pourrait étre contre-
productive et accélérer 1’érosion de croissance en accentuant la pression sur les poissons a
croissance rapide (NUSSLE & BORNAND 2007, NUSSLE et al. 2009, NussLE 2012b). En effet,
la soustraction réguliére des poissons les plus grands, telle que pratiquée par la plupart des
techniques de péche, peut entrainer des modifications graduelles de la composition génétique
des populations piscicoles (Rijnsdorp 1993, Law 2000). Des expériences en laboratoire ont
montré des modifications dramatiques de la croissance ou de la fécondité liée a la péche
sélective, méme sur un trés petit nombre de générations (CONOVER & MuncH 2002, WalLSH
et al. 2006). Les changements les plus souvent discutés en relation avec I'effet génétique
de la péche sont: la réduction de 1’dge et de la taille & maturation (HEINO ef al. 2002, GRIFT
et al. 2003), ainsi que le ralentissement de la croissance, particuliérement présent chez les
corégones helvétiques (THoMAS ef al. 2009, NUSSLE et al. 2009, 2011, NussLE 2012b). Ces
changements phénotypiques, s’ils ont une base génétique, pourraient, a long terme, avoir
des conséquences négatives pour la population. A titre d’exemple, un certain nombre de
populations ont pratiquement disparu, comme la morue de 1’ Atlantique nord qui n’a jamais
récupéré sa taille malgré un moratoire sur la péche de plus de 20 ans (HutcHings 2000,
2004). Pour ces raisons, la sélection induite par la péche a recu énormément d’attention
ces dix dernidres années (JORGENSEN ef al. 2007, KUPARINEN & MERILA 2007, CONOVER &
Baumann 2009, DIECKMANN et al. 2009, DuNLop et al. 2009, SHARPE & HENDRY 2009).

Il existe de plus une grande incertitude quant aux conséquences des changements
environnementaux observés dans les lacs suisses. La baisse du taux de phosphates lice a
I’épuration des eaux est considérée comme un progrés environnemental global, cependant
les conséquences d’un retour a des taux de phosphore préindustriels (ré-oligotrophisation)
sont incertaines pour la majorité des populations de poissons (MULLER et al. 2007).
[’augmentation de la température liée aux changements climatiques menace un grand
nombre d’espéces vivantes (IPCC 2013), bien qu’il reste a déterminer comment chaque
espéce va y répondre. Un effet particulier du réchauffement climatique et de son interaction
avec diverses substances chimiques (en particulier des facteurs hormonaux) pourraient par
exemple modifier le systéme de détermination du sexe des poissons (AZUMA et al. 2004,
BAROILLER et ai. 2009, ScHOL.Z & KLUVER 2009) et ainsi changer le sex-ratio des populations.
A cet égard, certaines populations suisses de salmonidés montrent des changements
dramatiques du sex-ratio dont les causes ne sont pas encore élucidées (POMPINI et . 2013).
Dans le lac de Joux toutefois, le sex-ratio semble relativement stable (NUSSLE & BorNAND
2007), méme si une tendance vers une diminution de la proportion des femelles est observée
depuis la fin des années 90.

Pour détecter, anticiper et étudier les différentes menaces sur une population piscicole,
le suivi des reproducteurs de la population de palées du lac de Joux est un trés bon modéle
de gestion de la péche. Méme si les jeunes poissons, trop petits pour les mailles utilisées,
ne sont pas capturés, I’analyse des écailles permet de reconstruire le comportement de la
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population entiére. C’est donc également un excellent outil scientifique de compréhension
de la biologie de cette espéce et de I’impact humain. Cet article a pour but de présenter cet
outil, ainsi que les différentes utilisations qui en sont faites, dans le but de discuter de son
potentiel et de ses limitations en tant qu’outil de gestion et outil scientifique.

MATERIEL ET METHODES
Echantillonnage des reproducteurs et rendement de la péche

La population de palées du lac de Joux est surveillée régulierement depuis 1980 par le biais
d’un suivi des reproducteurs en hiver. Chaque année a cette occasion, les adultes capturés
lors de la péche de géniteurs sont sexés, mesurés (longueur totale), pesés et des écailles sont
prélevées pour la détermination de 1’dge (avec toutefois une interruption des mesures entre
1997 et 2002 ainsi qu’en 2005).

Un suivi plus complet, avec plus de poisson et sans interruption, est effectué chaque
année depuis 2006 en échantillonnant les cotés est et ouest du lac. Les informations
récoltées comprennent le nombre de poissons capturés par pécheur et par jour de péche, le
sexe et 1’état de maturation (prét a frayer, pas encore prét ou ayant déja frayé) ainsi que la
masse d’ovules de chaque femelle. Des écailles sont également prélevées a cette occasion,
I’analyse des annuli sur les écailles permettant en effet d’estimer 1’age de chaque poisson.
Depuis 2006 la vitesse de croissance et 1’age auquel chaque poisson est devenu mature sont
également estimés. Ces mesures permettent de reconstruire le comportement des jeunes
classes d’ages (plus jeunes que trois ans) qui ne sont pas échantillonnées lors du suivi des
reproducteurs et ainsi de reconstruire la dynamique de la population entiere. De plus, les
¢écailles sont conservées pour d’éventuelles analyses génétiques dans le futur. Le maillage
utilisé lors du suivi est similaire a celui utilisé par les pécheurs professionnels pendant
I’année, soit 4 filets en nylon de maille 45 mm et deux filets de maille 50 mm. En 2009,
2011 et 2012 des filets de mailles 60mm ont été utilisés en plus pour échantillonner les
individus les plus grands. I.e nombre total de poissons (palées) capturés entre 2006 et 2013
est égal a 1407 (tableau 1).

Tableau 1.-Nombre de poissens capturés a chaque extrémité du lac depuis 2006,

Dates de prélévement Coté est du Lac Coté ouest du Lac Total
12 et 15 décembre 2006 105 84 189
30 nov. et 7 décembre 2007 115 107 222
3 et 5 décembre 2008 90 88 178
8 et 16 décembre 2009 83 36 136
7 et 8 décembre 2010 105 27 132
8, 9 et 13 décembre 2011 153 30 203
11 et 13 décembre 2012 97 37 134

4 et 5 décembre 2013 126 87 213
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L’effort de péche est relativement constant dans le lac de Joux, car seulement deux
pécheurs professionnels v sont autorisés depuis 1998. Malgré une autorisation pour trois
professionnels avant 1998 il n’y en a eu que deux en exercice simultanément durant la
majeure partie du monitoring. Chaque mois depuis 1959, les pécheurs professionnels
relévent la masse totale de poissons péchés pour toutes les especes halieutiques, en
particulier les perches qui sont les principales compétitrices des palées pour la nourriture
(WaNG & EckMmanN 1994, TorLonNeN 1997) et les brochets qui sont leurs principaux
prédateurs (Faniman 2014). 1l a été décidé lors de la séance de Commission consultative
de la péche dans les lacs de la vallée de Joux de juin 2006, de relever également le nombre
total d’individus péchés pour les principales ressources halieutiques dés janvier 2007. Cette
nouvelle mesure permet de quantifier la masse moyenne des poissons et augmente ainsi la
précision des prédictions. Elle permet en outre de suivre 1’évolution de la population en
cours d’année.

Analyses des écailles

Sur chaque poisson péché lors de la péche des reproducteurs, un échantillon d’écailles
(entre 10 et 20 écailles) est prélevé au-dessus de la ligne latérale entre les nageoires
dorsales et adipeuses. Les écailles permettent de déterminer 1’age de chaque poisson et
d’estimer la longueur des poissons lors des années précédentes (par la méthode dite de
rétro-calcul). En effet, en raison des différences de température importantes entre 1’été et
I’hiver, la croissance des poissons est trés différente selon la saison et des anneaux de faible
croissance, correspondant aux hivers, appelés annuli, sont facilement mesurables sur les
¢cailles (BAGLINIERE & LE LouarN 1987). Une partie des écailles (entre 5 et 10 écailles)
est donc nettoyée de tout tissu avec du détergent industriel, puis 4-5 écailles par poisson
sont montées entre deux lames de microscope. Le rayon de deux écailles ainsi que les
rayons de chaque annuli sur ces deux écailles sont ensuite précisément mesurés a 1’aide
d’un micromeétre oculaire ou d’un microscope. Le reste des €cailles est conservé en vue
d’éventuelles analyses génétiques futures.

Plusieurs informations peuvent étre extraites de la lecture des écailles. Tout d’abord,
la taille de chaque poisson peut étre estimée selon la méthode de rétro-calcul de FINSTAD
(2003), ensuite il est possible de déterminer a quel 4ge chaque poisson parvient 4 maturation
sexuelle. En effet, un individu immature peut investir toute son énergie dans la croissance,
alors qu’un individu mature doit répartir son investissement entre croissance et reproduction.
On observe donc que 1’augmentation annuelle de taille est maximale lors de la période
d’immaturité, puis qu’elle diminue dés la maturation (RINSDORP & STORBECK 1995). 1.’ age
a maturation de chaque poisson correspond donc a une diminution de croissance, i.e. a une
augmentation de taille plus faible d’une année a ’autre. Cette approche n’a pas été validée
avec les marques de reproduction, rarement observées, toutefois chaque poisson a été vérifié
individuellement, et dans la majorité des cas, la diminution de croissance est bien marquée.

Avec les tailles rétro-calculées, la courbe de croissance de chaque poisson a été
modélisée avec un modele de croissance logarithmique a deux parameétres (taille 4 un an et
croissance logarithmique des adultes) (figure 8). Cette partie a fait I’objet d’une publication
scientifique séparée, cependant les données des années 2008 a 2013 ont été ajoutées pour
affiner les analyses et suivre I’évolution de la croissance. Les méthodes mathématiques



Les palées du lac de Joux 537

sont présentées en détail dans I’article de NUSSLE et al. (2009). 1.’évolution de la croissance
moyenne au cours du temps a été estimée par régression linéaire, avec comme variable
dépendante les deux paramétres individuels de croissance et comme variable explicative
I’année de naissance de chaque poisson, qu’on appelle également la cohorte. Le lien entre
le rendement annuel et I’age a maturation moyen d’une cohorte a également été calculé par
régression linéaire.

Données environnementales

En paralléle du suivi piscicole, il existe également un suivi de la physico-chimie des eaux,
de la biomasse de cyanobactéries et de la faune benthique du lac de Joux effectué par la
division Protection des eaux de la Direction générale de I’environnement du canton de Vaud.
La colonne d’eau est échantillonnée chaque mois quand les conditions du lac le permettent
(entre 8 et 12 fois par année), sur toute la hauteur d’eau, al’endroit ot le lac est le plus profond
(33 metres), voir détails dans 1.oDs-CROZET et al. (2006). La quantité totale de phosphore
dissoute est estimée par digestion (peroxo-disulfate d’ammonium, acide sulfurique) et
par spectrophotométrie (1.oDs-CrOZET et al. 2006). Nous avons estimé les températures
annuelles moyennes a la surface avec un modéle de régression linéaire a effet mixte avec
les parametres suivants: la température de 1’eau a différentes profondeurs comme variable
dépendante, la profondeur comme variable fixe linéaire, le mois et I’année de collecte comme
variables aléatoires. Les modéles a effet mixte permettent de corriger pour des mesures non
standardisées, ce qui est le cas quand certains mois ne sont pas échantillonnés et qui peut
avoir une grande influence sur des données aussi variables que la température. I.a biomasse
de phytoplancton (Planktothrix rubescens), une cyanobactérie toxique pour les palées
(ERNST et al. 2006), est mesurée dix fois par année entre avril et décembre (LoDS-CROZET
et al. 2006) et la masse moyenne annuelle est également estimée selon la méthodologie des
modéeles a effet mixte. A la différence de la température, 1’estimation ne dépend pas de la
profondeur car la biomasse est une valeur cumulée sur les dix premiers metres de la colonne
d’eau. Le zoobenthos, constitué principalement de larves de diptéres (genre Chaoborus et
famille chironomidés) et des vers oligochétes, a été échantillonné dix a douze fois par année
(entre 1985 et 2004) a ’aide d’un tube carottier (LoDS-CROZET ef al. 2006). La hauteur
du Lac de Joux est la derniére variable environnementale mesurée en permanence depuis

1998 par la division Ressources en eau et économie hydraulique du canton de Vaud. Cette
derniére varie selon la consommation en ¢au de la centrale hydro-électrique de la téte du lac.
Ses valeurs moyennes, maximales et minimales ont été analysées.

Des analyses de corrélations ont ensuite été effectuées entre différentes variables: soit
des régressions linéaires (figure 6, 8, 10, 11 et 13, avec une exception, figure 10D, de
régression logarithmique) sur toute la période temporelle qui indiquent des interactions a
long terme, soit des analyses de corrélations temporelle (POWELL & STEELE 1995), 1.e. des
analyses de corrélations entre le rendement de palées et les autres facteurs comportant un
décalage temporel (figure 12) qui permettent de mettre en évidence des interactions plus
complexes. La puissance statistiques de ces analyses étant relativement faible, 1’aspect
du corrélogramme est plus important que chaque corrélation spécifique, en particulier
la maniére dont les corrélations positives et négatives s’enchainent est révélateur de la
dynamique entre les facteurs.
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RESULTATS
Facteurs internes, liés a la structure de la population

La fluctuation du rendement est caractérisée par des cycles (figure 2). On observe des
maximas les années 1963, 1970, 1976, 1984, 1992, 2001 et 2010, et des minimas les années
1959, 1967, 1973, 1979, 1987, 1997, 2006 et 2013. En définissant la longueur du cycle
comme l'intervalle entre deux extrema, on peut quantifier la taille du cycle au cours du
temps par régression linéaire, on observe ainsi des cycles de 7 ans dans les années 70 qui
semblent progressivement s’allonger pour atteindre 9 ans actuellement (régression linéaire:
F; 11 = 4.5, p = 0.057), la puissance statistique n’est toutefois pas suffisante pour exclure un
effet aléatoire des fluctuations.

On remarque qu’entre 2006 et 2011, la masse moyenne, 1’age moyen ¢t le nombre
d’ovules des reproducteurs de palées augmentent (figure 3). On observe ensuite une chute
de ces trois caractéristiques en 2012. En 2013, I’Age moyen ¢t la masse moyenne chutent,
mais la masse movenne d’ovules augmente par rapport a 2012. Les reproducteurs sont donc
de plus en plus grands et vieux jusqu’en 2011, puis ils sont remplacés dés 2012 par des
individus plus jeunes et plus petits. En effet, entre 2006 et 2009, la population est dominée
par des poissons relativement jeunes (figure 4). Dés 2008, la cohorte 2004 va dominer la
population jusqu’en 2011 avec des poissons de plus en plus vieux. En 2012, la cohorte 2004
est pratiquement épuisée et une nouvelle cohorte émerge (2009) qui sera dominante en 2013
et probablement les années suivantes ¢galement. La situation de 2009 ressemble a celles
de 2006 et 2008 en terme de structure de population, ¢’est-a-dire qu’une cohorte de jeunes
poissons domine toutes les autres cohortes (figure 4).

On remarque un lien assez clair entre le rendement de la péche et I’dge moyen des
reproducteurs échantillonnés (figure 5), en particulier pour la période entre 1980 et 1992.
[’age moyen augmente avec le rendement, puis quand les poissons sont suffisamment dgés,
le rendement chute, 1’4ge moyen continue a augmenter pendant une année ou deux et la
présence de poissons trés 4gés est concomitante avec un rendement tres faible. Finalement,
I’age moyen chute, la cohorte dominante étant épuisée et le cycle recommence. Lors de
la seconde période (2006 - 2013), ce lien entre rendement et age des reproducteurs est
toujours présent, mais beaucoup moins clair. En particulier, 1’Age moyen ne montre plus
une augmentation graduelle mais une dynamique plus aléatoire avec des classes d’ages plus
mélangées (figure 5). Il semble de plus que les nouvelles cohortes remplacant la cohorte
dominante ont besoin de plusieurs années pour s’imposer, en particulier, une nouvelle
cohorte 2002 s’est imposée en 2006, puis a été remplacée par la cohorte 2004 en 2008
(figure 4), similairement, la cohorte 2007 s’est imposée en 2012 et a été remplacée par la
cohorte 2009 en 2013 (figure 4).

On observe également une interaction significative entre la taille de la population
des adultes (estimée par le rendement de la péche qui ne tient compte que des individus
suffisamment grand pour étre péchés, généralement plus que deux ans) et 1’age auquel
les palées deviennent matures (estimé sur les écailles). Cest-a-dire que les cohortes nées
au cours des années a fort rendement semblent devenir matures a un age plus tardif que
les cohortes nées au cours des années a faible rendement (figure 6A, régression linéaire:
t31 = 2.47, p <0.02, RZ =0.16). Al’inverse, on observe un lien négatif entre le rendement et
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la taille 4 un an: les poissons sont plus petits les années a fort rendement, et inversement, ils
sont plus grands les années a faible rendement (figure 6B, régression linéaire: t3; = -2.15,
p <0.05, R2=0.13).

Il ne semble pas y avoir de changement de sex-ratio au cours du temps (régression
lin¢aire: Fy 59 =0.11, p = 0.83), il existe toutefois une légere différence de capture en faveur
des males (Proportion test: = 50.1, p < 0.01, figure 7). Il est également intéressant de noter
une tendance a la baisse du sex-ratio, ¢’est-a-dire moins de femelles, pour les cohortes nées
aprés le milieu des années 90 (figure 7).

On observe que la croissance des jeunes ainsi que la croissance des adultes diminue au
cours du temps (figure 8). Il est possible qu’une taille plus petite des adultes diminue le
potentiel de compétition intra-spécifique entre les différentes cohortes, ce qui pourrait en
partie expliquer les différences entre les cycles des années 80 et les cycles actuels (figure 3).

Facteurs externes, environnementaux

Les facteurs environnementaux analysés, correspondent au rempoissonnement (en millions
d’alevins relachés), a la température moyenne du lac (en °C) (figure 9A), au phosphore total
(en microgrammes par litre), a la concentration de la cvanobactérie Planktothrix rubescens
(en grammes par meétre cube) et au marnage du lac, soit la différence entre la hauteur d’eau
la plus haute et la plus basse au cours d’une méme année (en décimétres) (figure 9B).

On observe un lien négatif entre le rendement et la quantité de phosphore pour la période
de 1985 a 2013, bien que I’on se soit attendu 4 ce que le rendement soit meilleur dans des
eaux non-eutrophiques. Toutefois, les trés hauts rendements de la période de 1980 a 1985
(ronds blancs dans la figure 10A) et les observations dans les autres lacs, en particulier le
trés oligotrophique lac de Brienz (MULLER et al. 2007), semblent plutét montrer le contraire.
Les nombreux facteurs impliqués, en particulier la dynamique cyclique, ainsi que le mangue
de mesures précises avant 2006 rendent trés difficile ’analyse de la relation entre phosphore
et rendement dans le lac de Joux et plus de recul temporel est nécessaire. Un effet marginal
intéressant semble indiquer que le marnage produit un effet négatif sur le rendement
(figure 10D), ¢’est-a-dire que des grandes fluctuations du niveau du lac sont corrélées avec
des rendements plus faibles. Toutefois, en raison de la courte période d’observation, il n’est
pas possible d’exclure un éventuel effet confondant, avec les cycles de la population par
exemple (figure 9). Aucune des deux autres variables, a savoir la température de I’cau et
"altitude moyenne du lac, ne montre un effet significatif.

Dans des études écologiques qui comparent différents paramétres environnementaux,
il est trés difficile de comprendre les liens de cause a effet entre les différents facteurs, car
dans un systéme écologique, tout est lié. Le taux de phosphore par exemple est corrélé
positivement avec la biomasse de zoo benthos ainsi qu’avec la biomasse de la cyanobactérie
Planfktothrix rubescens. Le premier produit un effet positif sur les palées alors que le second,
un effet négatif (figure 11A et 11C). En I’absence de données comportant de nombreuses
années, il est difficile de prédire I’effet de la diminution du phosphore sur la population du
lac de Joux. De plus, il v a un lien trés important entre la diminution du phosphore dans
le lac de Joux (re-oligotrophisation) ¢t la hausse des températures dues au réchauffement
climatique (figure 11B). Ces deux tendances sont de plus relativement régulicres dans le
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temps et pourraient également étre corrélées avec des changements graduels de la population,
comme par exemple la diminution de croissance des adultes (figure 8).

Afin de comprendre la dynamique cyclique de population de palées et du réle des
différents facteurs biotiques, nous avons effectué des analyses de corrélations temporelles,
a savoir, la corrélation entre le rendement de palées et les autres facteurs avec un décalage
temporel (figure 12). La puissance de ces analyses est relativement faible, rendant I’aspect
du corrélogramme plus important que chaque corrélation spécifique. Chaque barre
d’histogramme correspond a la corrélation entre le rendement de la péche de la palée une
certaine année et le rendement de la péche du brochet (de la perche, de Planktothrix, ou
dans le cas de 'autocorrélation de la palée) un certain nombre d’années avant ou apres.
Pour bien comprendre I'interprétation des graphiques, il faut comprendre que le décalage a
gauche de la séparation (ligne verticale trait-tillée) représente 1’effet des différentes espéces
sur le rendement actuel de la palée et le décalage a droite représente 'effet des palées
sur les différentes espéces les années suivantes. Le premier graphique représente ’effet
du rendement de la palée sur elle-méme et donc le graphique a uniquement un décalage
positif. On remarque ainsi la dynamique cvelique de la palée (figure 12A), ou le rendement
de la palée une certaine année va avoir une influence d’abord négative, puis positive sur
le rendement des années suivantes. On remarque également une dynamique de type proie-
prédateur avec le brochet: 8’1l y a beaucoup de brochets, la population de palées diminue les
années suivantes, alors que s’il v a beaucoup de palées, la population de brochets augmente
consécutivement (figure 12B). Cette relation influence probablement la dynamique cyclique
de la palée en renforcant les cvcles. On remarque également un effet négatif des perches
sur les palées et des palées sur les perches, qui est probablement 1ié au fait que ces deux
espéces sont en compétition pour la nourriture et que les pécheurs péchent davantage une
espéce quand 1’autre est rare et vice-versa (figure 12C). Cette relation a probablement peu
d’influence sur la dynamique de la palée. Finalement, la relation avec Planktothrix est
particuliere (figure 12D), on remarque une relation négative et bilatérale avec un faible
décalage temporel (0-1 an), c¢’est-a-dire que les années avec peu de palées correspondent
a des années avec beaucoup de cyanobactéries et inversement. Avec un décalage temporel
de 4-5 ans, on observe une corrélation positive indiquant qu’aprés un pic de Planktothrix,
on s’attend a observer un pic de palées 4-5 ans plus tard. On observe que cette relation est
relativement symétrique, a savoir qu’aprés un pic de palées, on s’attend a observer un pic
de Planktothrix. 1.e nombre restreint de données ainsi que le lien avec la concentration de
phosphore rendent toutefois un potentiel effet difficile a évaluer.

Le lien entre le nombre d’alevins rempoissonnés et la taille de la population — estimée
par le rendement annuel de la péche professionnelle - n’est pas clair. Il semble y avoir un
effet négatif aprés un décalage de 2-3 ans (figure 13C et 13D) mais un effet positif apres un
décalage de 6 ans (figure 13G).

DiIscUSSION
Le rendement annuel de la péche professionnelle de la palée du lac de Joux est une

relativement bonne estimation de la taille de la population de palées, nos analyses permettent
en effet de reconstruire la dynamique de la population, méme si les jeunes poissons de
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moins de trois ans ne sont pas capturés lors des péches de reproducteurs (en particulier grace
aux reconstructions des cohortes basées sur les annuli, figure 4). La population de palées
du Lac de Joux suit donc une dynamique cyclique avec des pics de rendement maximaux
tous les sept ans en début d’étude, mais qui semblent s allonger a la fin, et qui s’alternent
avec des années a rendements trés faibles (Naceur & BUTTIKER 1999). Cette dynamique
cyclique est influencée par deux groupes de facteurs: les facteurs infernes liés a la structure
de la population et les facteurs externes liés a ’environnement, a savoir la composition
physico-chimique de 1’eau, les espéces concurrentes, prédatées ou prédatrices, et I'impact
humain (péche, rempoissonnement et marnage).

La source principale de cette dynamique cyclique est probablement li¢e a la succession
des classes d’ages avec des poissons agés qui monopolisent les ressources des poissons
plus jeunes. C’est-a-dire qu’une cohorte dominante empéche les cohortes suivantes de se
développer, probablement en les privant de leur nourriture. Quand la cohorte dominante
est épuisée, une nouvelle cohorte va devenir dominante, comme ¢’était le cas en 2006 ¢t
en 2013. On trouve des indices de cet effet dans plusieurs statistiques: tout d’abord le suivi
des classes d’ages (figure 4) illustre le fait qu’une certaine classe d’age dominante s’ impose
une certaine année et se maintient pendant plusieurs années. Dans le cas précis, il s agit
de la cohorte de 2004 qui s’est imposée en 2008 et qui s’est maintenue jusqu’en 2011.
Cette cohorte est remplacée en 2012 par des nouvelles cohortes plus jeunes, et il semble
que la nouvelle cohorte de 2009 ait pris ’ascendant sur toutes les autres en 2013. Cette
dynamique s observe également en suivant la relation entre 1’age moyen des reproducteurs
et le rendement (figure 5), on remarque en effet qu’entre 1980 et 1986, les poissons sont de
plus en plus vieux, puis que 1’age moyen chute en 1987. Le rendement semble également lié
a I’age moyen avec des rendements élevés associés a des dges moyens intermédiaires. On
peut retrouver les mémes liens avec la masse moyenne, 1’dge moyen et la masse des ovules
(figure 3), qui reflétent les pics de rendement (figures 2 et 5).

Il n’est pas possible de mesurer la compétition entre les poissons avec les données du
suivi de la population. Il faudrait effectuer des expériences dans un milieu contrélé ou
éventuellement mesurer les contenus stomacaux d’un grand nombre d’individus. Toutefois,
certains indices soutiennent cette hypothése. En particulier, le fait que 1’age auquel les palées
deviennent adultes soit corrélé avec la taille de la population de laquelle elles sont issues
(figure 6A). C’est-a-dire que les alevins issus de grandes populations auront besoin de plus
de temps pour parvenir a maturation. Comme 1’age a maturation est en partie déterminé
par la quantité de nourriture a disposition, il est probable que les alevins issus de grandes
populations ont relativement peu a manger. e second indice est la taille des poissons
a un an qui est plus petite pour les alevins issus de grandes populations (figure 6B). La
croissance étant également liée a la disponibilité de nourriture, cet indice soutient également
I’hypothése de la compétition intra-spécifique comme moteur des cycles de rendement.
[’effet de la densité, par le biais de la compétition pour les ressources, sur les paramétres
physiques des poissons, en particulier la croissance et la maturation, est un phénoméne bien
connu (ROSE et ai. 2001).

Les facteurs externes, environnementaux, sont mesurés précisément depuis les années
80. Toutefois il est treés difficile de déméler les effets des différentes variables, en particulier
a cause de la dynamique cyclique de la palée, de la corrélation entre les différents facteurs
environnementaux, et du fait que certains facteurs — la croissance individuelle par exemple -
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le lac sont présentés sur la figure 9A, alors que le phosphore total, la concentration de P. rubescens
ainsi que le marnage sont présentés sur la figure 9B,

ont probablement une influence sur plusieurs années. Par exemple, la quantité de phosphore
dans le lac diminue en méme temps que la température augmente (figure 11B). De plus,
la présence de la cyanobactérie Planktothrix rubescens semble influencée par ces deux
paramétres (figure 11C). Ces trois variables ont le potentiel d’influencer le rendement,
mais la puissance statistique nécessaire pour traiter des interactions entre les différentes
variables n’est pas suffisante dans les données a disposition (suivi pendant seulement
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30 ans). Il est par conséquent trés difficile de mettre en lien les différents paramétres avec le
rendement. Toutefois, le lac ayant pratiquement retrouvé son niveau de phosphore originel
(BERTHON ef al. 2013) et les températures allant probablement continuer a augmenter (IPCC
2013), ces analyses deviendront potentiellement réalisables a I’avenir.

On observe également plusicurs modifications dans les cycles qui pourraient étre liées a
des facteurs environnementaux agissant sur le long terme. Tout d’abord les cycles semblent
s’allonger (figure 2) et passer de sept ans dans les années 60-80 a neuf ans actuellement.
De plus, les cohortes semblent se succéder de maniere plus chaotique actuellement que
dans les années 1980, montrant notamment un chevauchement de plusieurs cohortes entre
2006 et 2008, puis entre 2011 et 2013 (figure 4). Cela ne semblait pas étre le cas au début
du suivi, lorsque 1’dge moyen augmentait graduellement (figure 5). Finalement, les pics
de rendement maximaux semblent diminuer depuis les années 80. Quatre pics maximaux
sont insuffisants pour exclure que cette apparente diminution soit autre chose que le fruit
du hasard, mais si elle s’avére réelle, elle pourrait avoir une influence importante sur le
rendement de ces prochaines années. Il sera trés important d’analyser le prochain pic de
rendement avec cette perspective.

La diminution de croissance des poissons observée est probablement la conséquence de
trois phénomeénes: (1) la diminution du taux de phosphore, observée depuis les années 80
dans tous les lacs suisses, est connue pour limiter la croissance des poissons a cause de la
raréfaction de la nourriture (MULLER et af. 2007, MUELLER ef al. 2007), (2) I’augmentation
de la température liée au changements climatiques a pour conséquence la diminution
de I'oxvgeéne disponible et les poissons de petite taille ont un risque réduit d’asphyxie
(BAUDRON et al. 2014), finalement (3) la soustraction réguliére des poissons les plus grands
par les pécheurs induit une sélection «non-naturelle» et ainsi la croissance moyenne se
réduit au cours du temps (NUSSLE ef al. 2009, 2011, NussLE 2012b). Une diminution
de croissance aura un effet direct sur le rendement, des poissons plus petits impliquant
un rendement plus faible si le nombre de poissons péchés reste le méme. De plus, une
croissance diminuée pourrait avoir comme conséquence d’allonger le cycle, car les poissons
croissant plus lentement atteignent la taille minimale de capture plus tard. Finalement, une
croissance réduite pourrait faire diminuer la compétition entre les classes d’age (TOLONEN
1997) et ainsi perturber la succession des classe d’ages car les vieux poissons issus de la
cohorte dominante ne seraient plus capables d’empécher les nouvelles cohortes d’émerger.
Finalement, une nouvelle cohorte dominante pourrait ne pas étre assez compétitive, car
formée de poisson dont la taille n’est pas suffisante pour exclure les cohortes suivantes,
et ainsi se faire éliminer par la cohorte suivante. I.’augmentation de marnage observée ces
derniéres années pourrait avoir un effet sur le rendement a long terme car beaucoup de
palées du lac de Joux fraient sur les rives du lac (communication personnelle des pécheurs
professionnels), toutefois les mesures ne sont pas suffisantes actuellement pour conclure a
un effet réel (figure 10D). Il semble donc y avoir une interaction entre les facteurs internes et
externes qui pourrait induire des changements graduels dans les fluctuations de la population
de palées du lac de Joux.

Les analyses du suivi du lac de Joux ne montrent pas de lien clair entre le rendement
et I"alevinage des années précédentes. Le rendement plus faible les années suivant la
mise a I’eau d’alevins pourrait étre liée a la compétition pour la nourriture: si les alevins
doivent lutter avec leurs congénéres plus dgés pour avoir accés a la nourriture, alors la
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figure 100D représente la courbe de régression logarithmique.
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Figure 12.—Corrélogrammes entre les différents facteurs biotiques. La figure 12A représente
’autocorrélation du rendement de la palée avec le rendement des années suivantes, donc la compétition
mtra-spécifique. Pour les trois figures suivantes, 12B, 12C et 12D, chaque barre d’histogramme
correspond a la corrélation entre le rendement de la péche de la palée une certaine année et le
rendement de la péche du brochet, de la perche, de Planktothrix, un certain nombre d’années avant ou
apres. Le décalage a gauche de la séparation représente 1’effet des différents espéces (brochet, perches
et Planktothrix) les années précédentes et le décalage a droite représente 1’effet des palées, sur les
autres espéces les années suivantes, Les lignes pointillées représentent la limite de significativité a
10% et les histogrammes blancs sont significatifs a 5%,

supplémentation massive d’alevins lors des programmes de rempoissonnement pourrait
avoir un effet globalement négatif sur la population ainsi que sur I’alternance des cycles. En
effet, les alevins issus de la pisciculture risquent de faire diminuer la nourriture disponible
pour la population et toute la population pourrait souffrir de déficit alimentaire. L'effet
positif aprés six ans pourrait soit étre lié aux cycles de la population, soit a un effet positif
du rempoissonnement «a retardement.

Méme s’il est encore difficile de modéliser précisément le rendement, ce suivi est une
aide précieuse pour la gestion de la population de palées du lac de Joux car il permet
de comprendre, méme partiellement, les fluctuations du rendement et ainsi d’estimer le
rendement des années suivantes (NUSSLE 2012a, NUSSLE et al. 2013) de la faune et de la
nature. En particulier, nous pouvons observer que 1’age moyen des reproducteurs capturés
en décembre 2013 est relativement jeune (figure 3B et 5), ce qui correspond a un faible
rendement la méme année. Ces deux facteurs semblent indiquer un bon renouvellement de
la population et donc un probable retour a une phase ascendante du cycle du rendement. 11
est important de continuer un suivi précis et d’éviter les données manquantes. En effet, les
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Figure 13.—effet du nombre d’alevins, ¢levés en pisciculture et relédchés dans le lac, sur le rendement
des années suivantes. Chaque graphique représente une année de décalage entre le rendement mesuré
et ’année de rempoissonnement, la légende dans le coin en haut a droite représente la significativité
de la relation.

données sont fragmentées entre 1992 et 2006 ce qui rend la compréhension des fluctuations
pendant cette période tres difficile. Cela pourrait étre un outil important de prédiction des
rendements des années suivantes, mais également un outil de détection d’un éventuel
probléme dans la structure de la population. En particulier, le suivi de 1’évolution des
maximas de rendement ainsi que de la potentielle diminution du sex-ratio pourrait permettre
de prendre des mesures de gestion avant que les effets potentiellement négatifs ne soient
trop graves.
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