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Bilan de trois decennies de suivi des palees du lac de Joux
Coregonuspalaeä)

par

Sebastien NUSSLE\ Christophe BORNAND2,
& Jean-Franqois RUBIN4

Resume.-NUSSLE S„ BORNAND C.. HOFMANN F. & RUBIN J.-F., 2014. Bilan de trois decennies
de suivi des palees du lac de Joux (Coregonus palaea). Bulletin de la Societe vaudoise des Sciences
naturelles 94.1: 51-72.
Cet article est une synthese des differents rapports publies sur le suivi de la population de reproducteurs
de la palee du lac de Joux. Son but est d'une part de mettre en valeur le travail effectue depuis plus de
trente ans par l'inspectorat de la peche du canton de Vaud, d'autre part de decrire les fluctuations de la
population de palees du lac et par consequent du rendement de la peche. Ces analyses nous permettent
de proposer differentes pistes quant ä la gestion de ces poissons.
Le rendement annuel de la peche professionnelle de la palee du lac de Joux est influence par deux
groupes de facteurs: les facteurs internes, lies ä la structure de la population, et les facteurs externes,
lies ä l'environnement. Les facteurs internes correspondent principalement aux successions cycliques
des classes d'äges. Un cycle est constitue d'une classe d'äge dominante (cohorte) qui empeche les
cohortes suivantes de se developper, probablement par competition alimentaire, et qui va laisser la
place ä une nouvelle cohorte (donc un nouveau cycle) quand la classe d'äge est epuisee. Les facteurs
externes sont multiples: on peut les differencier en facteurs biotiques, facteurs abiotiques, et facteurs
humains. Les facteurs biotiques sont la predation par les brochets, la competition avec les perches,
l'abondance de nourriture (zoobenthos) et la toxicite de la cyanobacterie Planktothrix rubescens (le
Sang des Bourguignons). Les facteurs abiotiques comprennent la temperature de l'eau qui augmente
avec le rechauffement climatique, la quantite de phosphore dans le lac, qui diminue depuis trente
ans gräce ä la gestion des eaux usees, et la Variation de la hauteur du lac (marnage) qui depend de la
Station hydroelectrique de la tete du lac. Les facteurs humains sont principalement la pression de peche
et le rempoissonnement. De nombreux indices ä notre disposition semblent montrer qu'il existe une
interaction entre facteurs internes et externes. En effet, la taille moyenne des poissons - declinante
depuis 30 ans en raison du cumul de 1'effet selectif de la peche, de l'augmentation de la temperature et
de la diminution du taux de phosphore - semble influencer la magnitude et la succession des cycles de
rendement de la peche. Les effets du marnage et de l'alevinage quant ä eux semblent tres marginaux et
les donnees actuelles sont insuffisantes pour quantifier leur eventuel effet sur les cycles de rendement
de la peche.

1 Department of Environmental Science, Policy & Management, University of California, Berkeley,
CA 94720-3114, USA. E-mail: snussle@gmail.com
2 Institute of Plant Sciences, Universite de Berne, CH-3013 Bern, Suisse.
3Departement du territoire et de l'environnement de l'etat de Vaud, Direction generale de

l'environnement, Ch. duMarquisat 1, CH-1025 Saint-Sulpice, Suisse.
4 La Maison de la Riviere, Ch. du Boiron, CH-1131 Tolochenaz, Suisse.

CODEN: BSVAA6 2014 © Societe vaudoise des Sciences naturelles
Droits de reproduction reserves



52 S. Nussle, C. Bornand, F. Hofmann & J. -F. Rubin

Meme s'il reste tres difficile de modeliser precisement le rendement dans le lac de Joux, le suivi de la
population est un outil precieux pour la gestion de la population de palees. II permet de comprendre
l'origine des fluctuations de rendement, d'estimer le rendement des annees suivantes, de temperer
l'effet de l'alevinage, et de detecter de potentiels problemes ä long terme comme l'evolution de la
croissance.

Mots des: gestion de la peche, eau douce, dynamique des populations, pression anthropologique,
changements environnementaux, salmonidae, coregoninae.

Abstract.-NUSSLE S., BORNAND C., HOFMANN F. & RUBIN J.-F., 2014. The alpine whitefish
population (Coregonus palaed) of lake Joux, Switzerland. Bulletin de la Societe vaudoise des Sciences
naturelles 94.1: 51-72.
This article is 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
yield.
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 is 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 selection, increased temperature
and decrease in phosphorus concentration, appear to influence the magnitude and sequence of the
cycles. The effects of tidal Variation and supporting breeding seem very marginal and current data are
insufficient 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, situe dans le Jura vaudois (latitude 46.63 N, longitude 6.28 E, superficie de

9.5 km2, profondeur maximale de 32 m, figure 1), etait recouvert par le glacier du Rhone
lors des dernieres glaciations et il n'existe que des connexions souterraines avec le reste
du reseau hydrologique. II est donc peu probable que des poissons aient pu naturellement
le coloniser. Toutes les especes presentes ont donc vraisemblablement ete introduites par
Thomme, certainement des le Moyen Age. La palee (Coregonus palaed), qui represente
plus de 60% du rendement de la peche professionnelle dans le lac de Joux, a ete introduite

pour la premiere fois en 1931. L'origine de la population du lac est multiple, car il y a

eu plusieurs evenements d'introduction de palees provenant d'autres lacs, via le Leman

(Porchet 1947). Cependant, la majorite des poissons proviendrait du lac de Neuchätel

(Archives SFFN, Saint-Sulpice).
Depuis 1947, des peches de reproducteurs de palees sont effectuees au mois de decembre,

pendant la periode de reproduction. Ces peches speciales, appelees egalement peches de

geniteurs ou peche du frai, ont pour but de recolter du materiel sexuel (ovules et sperme)
afln de produire artificiellement des alevins en pisciculture et de les deverser 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 km2, profondeur
maximale de 32 m.

en vue d'ameliorer le rendement piscicole. Lors de ces peches, un suivi des geniteurs a

ainsi pu etre mis en place des 1980 (Nussle & Bornand 2007, Nussle 2009, 2011, 2012a,
Nussle et al. 2013) de la faune et de la nature (SFFN, mais ce type de gestion est de plus
en plus discute. En effet, si il a permis d'aider certaines populations menacees d'extinction,
son utilisation dans des populations saines souleve un certain nombre de problemes
d'ordres fmancier et ecologique (Gmunder 2002, Fräser 2008, Araki & Schmid 2010).
Fes poissons introduits sont generalement de pietres reproducteurs, souvent consanguins
(Duchesne & Bernatchez 2002, Ford 2002, Gmunder 2002, Fargiader 2002, Araki
et al. 2006, 2007a, 2007b, 2008, 2009, Araki & Schmid 2010), qui vont neanmoins entrer
en competition trophique avec les poissons issus de la reproduction naturelle souvent
mieux adaptes aux conditions locales (Vehanen et al. 2009). F'absence de relation claire
entre le rendement de la peche et la quantite d'alevins reläches dans le lac (Nussle 2009),
ainsi que les critiques de la supplementation artificielle dans la litterature ont conduit les

autorites cantonales ä supprimer le rempoissonnement dans le lac de Joux des 2010. Suite

aux demandes des pecheurs, inquietes par les faibles rendements de 2012, et dans un but
de recherche, 4 millions d'alevins marques ä l'alizarine (un colorant naturel des tissus

osseux) ont ete reläches en 2013. Cette mesure permettra, d'ici 2 ä 3 ans, de quantifier la

quantite de poissons issus de la reproduction naturelle par rapport aux poissons issus du

rempoissonnement et d'expliciter Veffet du rempoissonnement dans le lac de Joux.
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Plusieurs rapports sur l'etat des palees 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 captures. La mesure habituelle pour lutter contre
cette tendance consiste ä abaisser la taille de maille minimale des filets, ainsi les pecheurs

peuvent utiliser des filets ä maille plus petite pour capturer des individus plus petits et

donc plus jeunes (Lang 1981, 1984, Lang & Lang 1986, Lang 1988, 1993, 1995, Naceur
& Büttiker 1999, Külling et al. 2004). Toutefois cette mesure pourrait etre contre-
productive et accelerer l'erosion de croissance en accentuant la pression sur les poissons ä

croissance rapide (Nussle & Bornand 2007, Nussle et al. 2009, Nussle 2012b). En effet,
la soustraction reguliere des poissons les plus grands, teile que pratiquee par la plupart des

techniques de peche, peut entrainer des modifications graduelles de la composition genetique
des populations piscicoles (Rijnsdorp 1993, Law 2000). Des experiences en laboratoire ont
montre des modifications dramatiques de la croissance ou de la fecondite liee ä la peche
selective, meme sur un tres petit nombre de generations (Conover & Münch 2002, Walsh
et al. 2006). Les changements les plus souvent discutes en relation avec 1'effet genetique
de la peche sont: la reduction de Tage et de la taille ä maturation (Heino et al. 2002, Grift
et al. 2003), ainsi que le ralentissement de la croissance, particulierement present chez les

coregones helvetiques (Thomas et al. 2009, Nussle et al. 2009, 2011, Nussle 2012b). Ces

changements phenotypiques, s'ils ont une base genetique, pourraient, ä long terme, avoir
des consequences negatives pour la population. A titre d'exemple, un certain nombre de

populations ont pratiquement disparu, comme la morue de 1'Atiantique nord qui n'a jamais
recupere sa taille malgre un moratoire sur la peche de plus de 20 ans (Hutchings 2000,
2004). Pour ces raisons, la selection induite par la peche a re$u enormement d'attention
ces dix dernieres annees (Jorgensen et al. 2007, Kuparinen & Merilä 2007, Conover &
Baumann 2009, Dieckmann et al. 2009, Dunlop et al. 2009, Sharpe & Hendry 2009).

II existe de plus une grande incertitude quant aux consequences des changements
environnementaux observes dans les lacs suisses. La baisse du taux de phosphates liee ä

l'epuration des eaux est consideree comme un progres environnemental global, cependant
les consequences d'un retour ä des taux de phosphore preindustriels (re-oligotrophisation)
sont incertaines pour la majorite des populations de poissons (Müller et al. 2007).
L'augmentation de la temperature liee aux changements climatiques menace un grand
nombre d'especes Vivantes (IPCC 2013), bien qu'il reste ä determiner comment chaque

espece va y repondre. Un effet particulier du rechauffement climatique et de son interaction
avec diverses substances chimiques (en particulier des facteurs hormonaux) pourraient par
exemple modifier le Systeme de determination du sexe des poissons (Azuma et al. 2004,
Baroiller et al. 2009, Scholz & Klüver 2009) et ainsi changer le sex-ratio des populations.
Ä cet egard, certaines populations suisses de salmonides montrent des changements
dramatiques du sex-ratio dont les causes ne sont pas encore elucidees (Pompini et al. 2013).
Dans le lac de Joux toutefois, le sex-ratio semble relativement stable (Nussle & Bornand
2007), meme si une tendance vers une diminution de la proportion des femelles est observee

depuis la fin des annees 90.

Pour detecter, anticiper et etudier les differentes menaces sur une population piscicole,
le suivi des reproducteurs de la population de palees du lac de Joux est un tres bon modele
de gestion de la peche. Meme si les jeunes poissons, trop petits pour les mailles utilisees,
ne sont pas captures, l'analyse des ecailles permet de reconstruire le comportement de la
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population entiere. C'est donc egalement un excellent outil scientifique de comprehension
de la biologie de cette espece et de l'impact humain. Cet article a pour but de presenter cet

outil, ainsi que les differentes 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 peche

La population de palees du lac de Joux est surveillee regulierement depuis 1980 par le biais
d'un suivi des reproducteurs en hiver. Chaque annee ä cette occasion, les adultes captures
lors de la peche de geniteurs sont sexes, mesures (longueur totale), peses et des ecailles sont

prelevees pour la determination de Tage (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 effectue chaque

annee depuis 2006 en echantillonnant les cotes est et ouest du lac. Les informations
recoltees comprennent le nombre de poissons captures par pecheur et par jour de peche, le

sexe et l'etat de maturation (pret ä ffayer, pas encore pret ou ayant dejä fraye) ainsi que la

masse d'ovules de chaque femelle. Des ecailles sont egalement prelevees ä cette occasion,
l'analyse des annuli sur les ecailles permettant en effet d'estimer Tage de chaque poisson.
Depuis 2006 la vitesse de croissance et Tage auquel chaque poisson est devenu mature sont

egalement estimes. Ces mesures permettent de reconstruire le comportement des jeunes
classes d'äges (plus jeunes que trois ans) qui ne sont pas echantillonnees lors du suivi des

reproducteurs et ainsi de reconstruire la dynamique de la population entiere. De plus, les

ecailles sont conservees pour d'eventuelles analyses genetiques dans le futur. Le maillage
utilise lors du suivi est similaire ä celui utilise par les pecheurs professionnels pendant
Pannee, 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 ete utilises en plus pour echantillonner les

individus les plus grands. Le nombre total de poissons (palees) captures entre 2006 et 2013
est egal ä 1407 (tableau 1).

Tableau l.-Nombre de poissons captures ä chaque extremite du lac depuis 2006.

Dates de prelevement Cöte est du Lac Cöte ouest du Lac Total

12 et 15 decembre 2006 105 84 189

30 nov. et 7 decembre 2007 115 107 222

3 et 5 decembre 2008 90 88 178

8 et 16 decembre 2009 83 56 136

7 et 8 decembre 2010 105 27 132

8, 9 et 13 decembre 2011 153 50 203

11 et 13 decembre 2012 97 37 134

4 et 5 decembre 2013 126 87 213
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L'effort de peche est relativement constant dans le lac de Joux, car seulement deux

pecheurs professionnels y sont autorises depuis 1998. Malgre une autorisation pour trois
professionnels avant 1998 il n'y en a eu que deux en exercice simultanement durant la

majeure partie du monitoring. Chaque mois depuis 1959, les pecheurs professionnels
relevent la masse totale de poissons peches pour toutes les especes halieutiques, en

particulier les perches qui sont les principales competitrices des palees pour la nourriture
(Wang & Eckmann 1994, Tolonen 1997) et les brochets qui sont leurs principaux
predateurs (Fahlman 2014). II a ete decide lors de la seance de Commission consultative
de la peche dans les lacs de la vallee de Joux de juin 2006, de relever egalement le nombre
total d'individus peches pour les principales ressources halieutiques des janvier 2007. Cette
nouvelle mesure pennet de quantifier la masse moyenne des poissons et augmente ainsi la

precision des predictions. Elle permet en outre de suivre l'evolution de la population en

cours d'annee.

Analyses des ecailles

Sur chaque poisson peche lors de la peche des reproducteurs, un echantillon d'ecailles
(entre 10 et 20 ecailles) est preleve au-dessus de la ligne laterale entre les nageoires
dorsales et adipeuses. Les ecailles permettent de determiner Tage de chaque poisson et

d'estimer la longueur des poissons lors des annees precedentes (par la methode dite de

retro-calcul). En effet, en raison des differences de temperature importantes entre 1'ete et

l'hiver, la croissance des poissons est tres differente selon la saison et des anneaux de faible
croissance, correspondant aux hivers, appeles annuli, sont facilement mesurables sur les

ecailles (Bagliniere & Le Louarn 1987). Une partie des ecailles (entre 5 et 10 ecailles)
est donc nettoyee de tout tissu avec du detergent industriel, puis 4-5 ecailles par poisson
sont montees entre deux lames de microscope. Le rayon de deux ecailles ainsi que les

rayons de chaque annuli sur ces deux ecailles sont ensuite precisement mesures ä l'aide
d'un micrometre oculaire ou d'un microscope. Le reste des ecailles est conserve en vue
d'eventuelles analyses genetiques futures.

Plusieurs informations peuvent etre extraites de la lecture des ecailles. Tout d'abord,
la taille de chaque poisson peut etre estimee selon la methode de retro-calcul de Finstad
(2003), ensuite il est possible de determiner ä quel äge chaque poisson parvient ä maturation
sexuelle. En effet, un individu immature peut investir toute son energie dans la croissance,
alors qu'un individu mature doit repartir son investissement entre croissance et reproduction.
On observe donc que l'augmentation annuelle de taille est maximale lors de la periode
d'immaturite, puis qu'elle diminue des la maturation (Rijnsdorp & Storbeck 1995). L'äge
ä maturation de chaque poisson correspond donc ä une diminution de croissance, i.e. ä une
augmentation de taille plus faible d'une annee ä l'autre. Cette approche n'a pas ete validee

avec les marques de reproduction, rarement observees, toutefois chaque poisson a ete verifie
individuellement, et dans la majorite des cas, la diminution de croissance est bien marquee.

Avec les tailles retro-calculees, la courbe de croissance de chaque poisson a ete

modelisee avec un modele de croissance logarithmique ä deux parametres (taille ä un an et
croissance logarithmique des adultes) (figure 8). Cette partie a fait l'objet d'une publication
scientifique separee, cependant les donnees des annees 2008 ä 2013 ont ete ajoutees pour
affiner les analyses et suivre l'evolution de la croissance. Les methodes mathematiques
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sont presentees en detail dans l'article de Nussle et al. (2009). L'evolution de la croissance

moyenne au cours du temps a ete estimee par regression lineaire, avec comme variable

dependante les deux parametres individuels de croissance et comme variable explicative
l'annee de naissance de chaque poisson, qu'on appelle egalement la cohorte. Le lien entre
le rendement annuel et Tage ä maturation moyen d'une cohorte a egalement ete calcule par
regression lineaire.

Donnees environnementales

En parallele du suivi piscicole, il existe egalement un suivi de la physico-chimie des eaux,
de la biomasse de cyanobacteries et de la faune benthique du lac de Joux effectue par la
division Protection des eaux de la Direction generale de Penvironnement du canton de Vaud.
La colonne d'eau est echantillonnee chaque mois quand les conditions du lac le permettent
(entre 8 et 12 fois par annee), sur toute lahauteur d'eau, ä l'endroit oü le lac est le plus profond
(33 metres), voir details dans Lods-Crozet et al. (2006). La quantite totale de phosphore
dissoute est estimee par digestion (peroxo-disulfate d'ammonium, acide sulfurique) et

par spectrophotometrie (Lods-Crozet et al. 2006). Nous avons estime les temperatures
annuelles moyennes ä la surface avec un modele de regression lineaire ä effet mixte avec
les parametres suivants: la temperature de l'eau ä differentes profondeurs comme variable
dependante, laprofondeur comme variable fixe lineaire, le mois et l'annee de collecte comme
variables aleatoires. Les modeles ä effet mixte permettent de corriger pour des mesures non
standardisees, ce qui est le cas quand certains mois ne sont pas echantillonnes et qui peut
avoir une grande influence sur des donnees aussi variables que la temperature. La biomasse
de phytoplancton (Planktothrix rubeseens), une cyanobacterie toxique pour les palees

(Ernst et al. 2006), est mesuree dix fois par annee entre avril et decembre (Lods-Crozet
et al. 2006) et la masse moyenne annuelle est egalement estimee selon la methodologie des

modeles ä effet mixte. A la difference de la temperature, l'estimation ne depend pas de la

profondeur car la biomasse est une valeur cumulee sur les dix premiers metres de la colonne
d'eau. Le zoobenthos, constitue principalement de larves de dipteres (genre Chaoborus et

famille chironomides) et des vers oligochetes, a ete echantillonne dix ä douze fois par annee

(entre 1985 et 2004) ä l'aide d'un tube carottier (Lods-Crozet et al. 2006). La hauteur
du Lac de Joux est la derniere variable environnementale mesuree en permanence depuis

1998 par la division Ressources en eau et economic hydraulique du canton de Vaud. Cette
derniere varie selon la consommation en eau de la centrale hydro-electrique de la tete du lac.
Ses valeurs moyennes, maximales et minimales ont ete analysees.

Des analyses de correlations ont ensuite ete effectuees entre differentes variables: soit
des regressions lineaires (figure 6, 8, 10, 11 et 13, avec une exception, figure 10D, de

regression logarithmique) sur toute la periode temporelle qui indiquent des interactions ä

long terme, soit des analyses de correlations temporelle (Powell & Steele 1995), i.e. des

analyses de correlations entre le rendement de palees et les autres facteurs comportant un
decalage temporel (figure 12) qui permettent de mettre en evidence des interactions plus
complexes. La puissance statistiques de ces analyses etant relativement faible, l'aspect
du correlogramme est plus important que chaque correlation specifique, en particulier
la maniere dont les correlations positives et negatives s'enchainent est revelateur de la

dynamique entre les facteurs.
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Resultats

Facteurs internes, lies ä la structure de la population

La fluctuation du rendement est caracterisee par des cycles (figure 2). On observe des

maximas les annees 1963, 1970, 1976, 1984, 1992, 2001 et 2010, et des minimas les annees

1959, 1967, 1973, 1979, 1987, 1997, 2006 et 2013. En deflnissant la longueur du cycle
comme rintervalle entre deux extrema, on peut quantifler la taille du cycle au cours du

temps par regression lineaire, on observe ainsi des cycles de 7 ans dans les annees 70 qui
semblent progressivement s'allonger pour atteindre 9 ans actuellement (regression lineaire:

Fi n 4.5, p 0.057), la puissance statistique n'est toutefois pas süffisante pour exclure un
effet aleatoire des fluctuations.

On remarque qu'entre 2006 et 2011, la masse moyenne, Tage moyen et le nombre
d'ovules des reproducteurs de palees augmentent (figure 3). On observe ensuite une chute
de ces trois caracteristiques en 2012. En 2013, 1'äge moyen et la masse moyenne chutent,
mais la masse moyenne d'ovules augmente par rapport ä 2012. Les reproducteurs sont donc
de plus en plus grands et vieux jusqu'en 2011, puis ils sont remplaces des 2012 par des

individus plus jeunes et plus petits. En effet, entre 2006 et 2009, la population est dominee

par des poissons relativement jeunes (figure 4). Des 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 epuisee et une nouvelle cohorte emerge (2009) qui sera dominante en 2013
et probablement les annees suivantes egalement. La Situation de 2009 ressemble ä Celles

de 2006 et 2008 en terme de structure de population, c'est-ä-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 peche et l'äge moyen des

reproducteurs echantillonnes (figure 5), en particulier pour la periode entre 1980 et 1992.

L'äge moyen augmente avec le rendement, puis quand les poissons sont suffisamment äges,
le rendement chute, l'äge moyen continue ä augmenter pendant une annee oü deux et la

presence de poissons tres äges est concomitante avec un rendement tres faible. Finalement,
l'äge moyen chute, la cohorte dominante etant epuisee et le cycle recommence. Lors de

la seconde periode (2006 - 2013), ce lien entre rendement et äge des reproducteurs est

toujours present, mais beaucoup moins clair. En particulier, l'äge moyen ne montre plus
une augmentation graduelle mais une dynamique plus aleatoire avec des classes d'äges plus
melangees (figure 5). II semble de plus que les nouvelles cohortes remplasant la cohorte
dominante ont besoin de plusieurs annees pour s'imposer, en particulier, une nouvelle
cohorte 2002 s'est imposee en 2006, puis a ete remplacee par la cohorte 2004 en 2008

(figure 4), similairement, la cohorte 2007 s'est imposee en 2012 et a ete remplacee par la
cohorte 2009 en 2013 (figure 4).

On observe egalement une interaction significative entre la taille de la population
des adultes (estimee par le rendement de la peche qui ne tient compte que des individus
suffisamment grand pour etre peches, generalement plus que deux ans) et l'äge auquel
les palees deviennent matures (estime sur les ecailles). C'est-ä-dire que les cohortes nees

au cours des annees ä fort rendement semblent devenir matures ä un äge plus tardif que
les cohortes nees au cours des annees ä faible rendement (figure 6A, regression lineaire:
*31 2.47, p < 0.02, R2 0.16). A Pinverse, on observe un lien negatif entre le rendement et
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1960 1970 1980 1990 2000 2010

Armee de peche

Figure 2-Dynamique cyclique du rendement des palees (en kilogrammes) de 1959 ä 2013. Les lignes
pointillees verticales representent les maximas de rendement.
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Figure 3-Caracterisation de la population: evolution au cours du temps de la masse moyenne
(en grammes) des reproducteurs captures lors de la peche des reproducteurs, de Läge moyen des
reproducteurs et de la masse d'ovules par femelle. L'äge moyen des reproducteurs a ete arrondi au
chiffre superieur car les poissons sont peches en hiver, soit ä peu pres au moment de F annee oü ils
ont ete pondus. Ainsi les individus de trois ans sont habituellement designes comme des individus 2+.
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la taille ä un an: les poissons sont plus petits les annees ä fort rendement, et inversement, ils
sont plus grands les annees ä faible rendement (figure 6B, regression lineaire: t31 -2.15,

p < 0.05, R2 0.13).
II ne semble pas y avoir de changement de sex-ratio au cours du temps (regression

lineaire: F1 29 0.11, p 0.83), il existe toutefois une legere difference de capture en faveur
des mäles (Proportion test: 50. l,p<0 .01, figure 7). II est egalement interessant de noter
une tendance ä la baisse du sex-ratio, c'est-ä-dire moins de femelles, pour les cohortes nees

apres le milieu des annees 90 (figure 7).

On observe que la croissance des jeunes ainsi que la croissance des adultes diminue au

cours du temps (figure 8). II est possible qu'une taille plus petite des adultes diminue le

potentiel de competition intra-specifique entre les differentes cohortes, ce qui pourrait en

partie expliquer les differences entre les cycles des annees 80 et les cycles actuels (figure 5).

Facteurs externes, environnementaux

Les facteurs environnementaux analyses, correspondent au rempoissonnement (en millions
d'alevins reläches), ä la temperature moyenne du lac (en °C) (figure 9A), au phosphore total
(en microgrammes par litre), ä la concentration de la cyanobacterie Planktothrix rubescens

(en grammes par metre cube) et au marnage du lac, soit la difference entre la hauteur d'eau
la plus haute et la plus basse au cours d'une meme annee (en decimetres) (figure 9B).

On observe un lien negatif entre le rendement et la quantite de phosphore pour la periode
de 1985 ä 2013, bien que Ton se soit attendu ä ce que le rendement soit meilleur dans des

eaux non-eutrophiques. Toutefois, les tres hauts rendements de la periode de 1980 ä 1985

(ronds blancs dans la figure 10A) et les observations dans les autres lacs, en particulier le

tres oligotrophique lac de Brienz (Müller et al. 2007), semblent plutöt montrer le contraire.
Les nombreux facteurs impliques, en particulier la dynamique cyclique, ainsi que le manque
de mesures precises avant 2006 rendent tres difficile l'analyse de la relation entre phosphore
et rendement dans le lac de Joux et plus de recul temporel est necessaire. Un effet marginal
interessant semble indiquer que le marnage produit un effet negatif sur le rendement

(figure 10D), c'est-ä-dire que des grandes fluctuations du niveau du lac sont correlees avec
des rendements plus faibles. Toutefois, en raison de la courte periode d'Observation, il n'est

pas possible d'exclure un eventuel effet confondant, avec les cycles de la population par
exemple (figure 9). Aucune des deux autres variables, ä savoir la temperature de l'eau et

l'altitude moyenne du lac, ne montre un effet significatif.
Dans des etudes ecologiques qui comparent differents parametres environnementaux,

il est tres difficile de comprendre les liens de cause ä effet entre les differents facteurs, car
dans un Systeme ecologique, tout est lie. Le taux de phosphore par exemple est correle

positivement avec la biomasse de zoo benthos ainsi qu'avec la biomasse de la cyanobacterie
Planktothrix rubescens. Le premier produit un effet positif sur les palees alors que le second,

un effet negatif (figure IIA et 11C). En l'absence de donnees comportant de nombreuses

annees, il est difficile de predire Veffet de la diminution du phosphore sur la population du
lac de Joux. De plus, il y a un lien tres important entre la diminution du phosphore dans

le lac de Joux (re-oligotrophisation) et la hausse des temperatures dues au rechauffement

climatique (figure IIB). Ces deux tendances sont de plus relativement regulieres dans le
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Figure 4-Nombre de palees dans chaque classe d'äge, groupes par annee de peche. Comme les
poissons sont peches en decembre, l'äge reel est arrondi (les poissons 4+ par exemple sont consideres
comme ayant 5 ans). Seules les classes d'äge de 2+ ä 7+ ans sont representees car aucun poisson n'a
ete peche avant trois ans et la proportion de poissons peches apres 8 ans est trop faible.

Rendement [tonne]
Age moyen [annee]

<M<M<M<M<M<M<M<M
Annee de capture

Figure 5-Lien entre le rendement professionnel de lapeche de lapalee et l'äge moyen des reproducteurs
echantillonnes chaque annee lors du suivi. Seules les periodes oü les donnees sont completes sont
indiquees (1980-1992 et 2006-2013).
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temps etpourraient egalement etre correlees 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 palees et du röle des

differents facteurs biotiques, nous avons effectue des analyses de correlations temporelles,
ä savoir, la correlation entre le rendement de palees et les autres facteurs avec un decalage
temporel (figure 12). La puissance de ces analyses est relativement faible, rendant l'aspect
du correlogramme plus important que chaque correlation specifique. Chaque barre

d'histogramme correspond ä la correlation entre le rendement de la peche de la palee une
certaine annee et le rendement de la peche du brochet (de la perche, de Planktothrix, ou
dans le cas de l'autocorrelation de la palee) un certain nombre d'annees avant ou apres.
Pour bien comprendre l'interpretation des graphiques, il faut comprendre que le decalage ä

gauche de la Separation (ligne verticale trait-tillee) represente l'effet des differentes especes
sur le rendement actuel de la palee et le decalage ä droite represente l'effet des palees
sur les differentes especes les annees suivantes. Le premier graphique represente l'effet
du rendement de la palee sur elle-meme et donc le graphique a uniquement un decalage

positif. On remarque ainsi la dynamique cyclique de la palee (figure 12A), oü le rendement
de la palee une certaine annee va avoir une influence d'abord negative, puis positive sur
le rendement des annees suivantes. On remarque egalement une dynamique de type proie-
predateur avec le brochet: s'il y a beaucoup de brochets, la population de palees diminue les

annees suivantes, alors que s'il y a beaucoup de palees, la population de brochets augmente
consecutivement (figure 12B). Cette relation influence probablement la dynamique cyclique
de la palee en renforsant les cycles. On remarque egalement un effet negatif des perches
sur les palees et des palees sur les perches, qui est probablement lie au fait que ces deux

especes sont en competition pour la nourriture et que les pecheurs pechent davantage une

espece quand l'autre est rare et vice-versa (figure 12C). Cette relation a probablement peu
d'influence sur la dynamique de la palee. Finalement, la relation avec Planktothrix est

particuliere (figure 12D), on remarque une relation negative et bilaterale avec un faible
decalage temporel (0-1 an), c'est-ä-dire que les annees avec peu de palees correspondent
ä des annees avec beaucoup de cyanobacteries et inversement. Avec un decalage temporel
de 4-5 ans, on observe une correlation positive indiquant qu'apres un pic de Planktothrix,
on s'attend ä observer un pic de palees 4-5 ans plus tard. On observe que cette relation est

relativement symetrique, ä savoir qu'apres un pic de palees, on s'attend ä observer un pic
de Planktothrix. Le nombre restreint de donnees ainsi que le lien avec la concentration de

phosphore rendent toutefois un potentiel effet difficile ä evaluer.

Le lien entre le nombre d'alevins rempoissonnes et la taille de la population - estimee

par le rendement annuel de la peche professionnelle - n'est pas clair. II semble y avoir un
effet negatif apres un decalage de 2-3 ans (figure 13C et 13D) mais un effet positif apres un
decalage de 6 ans (figure 13G).

Discussion

Le rendement annuel de la peche professionnelle de la palee du lac de Joux est une
relativement bonne estimation de la taille de la population de palees, nos analyses permettent
en effet de reconstruire la dynamique de la population, meme si les jeunes poissons de
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Figure 6-Competition intra-specifique: lien entre le rendement professionnel de lapeche de lapalee
une certaine annee, et (A) Tage ä maturation moyen ainsi que (B) la taille moyenne ä un an des
cohortes issues de la population Fannee oü le rendement ä ete releve. La ligne traitillee represente la
droite de regression.
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moins de trois ans ne sont pas captures lors des peches de reproducteurs (en particulier gräce

aux reconstructions des cohortes basees sur les annuli, figure 4). La population de palees
du Lac de Joux suit donc une dynamique cyclique avec des pics de rendement maximaux
tous les sept ans en debut d'etude, mais qui semblent s' allonger ä la fin, et qui s'alternent
avec des annees ä rendements tres faibles (Naceur & Büttiker 1999). Cette dynamique
cyclique est influencee par deux groupes de facteurs: les facteurs internes lies ä la structure
de la population et les facteurs externes lies ä l'environnement, ä savoir la composition
physico-chimique de l'eau, les especes concurrentes, predatees ou predatrices, et l'impact
humain (peche, rempoissonnement et marnage).

La source principale de cette dynamique cyclique est probablement liee ä la succession
des classes d'äges avec des poissons äges qui monopolisent les ressources des poissons
plus jeunes. C'est-ä-dire qu'une cohorte dominante empeche les cohortes suivantes de se

developper, probablement en les privant de leur nourriture. Quand la cohorte dominante
est epuisee, une nouvelle cohorte va devenir dominante, comme c'etait le cas en 2006 et

en 2013. On trouve des indices de cet effet dans plusieurs statistiques: tout d'abord le suivi
des classes d'äges (figure 4) illustre le fait qu'une certaine classe d'äge dominante s'impose
une certaine annee et se maintient pendant plusieurs annees. Dans le cas precis, il s'agit
de la cohorte de 2004 qui s'est imposee en 2008 et qui s'est maintenue jusqu'en 2011.
Cette cohorte est remplacee en 2012 par des nouvelles cohortes plus jeunes, et il semble

que la nouvelle cohorte de 2009 ait pris l'ascendant sur toutes les autres en 2013. Cette

dynamique s'observe egalement en suivant la relation entre l'äge 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 l'äge moyen chute en 1987. Le rendement semble egalement lie
ä l'äge moyen avec des rendements eleves associes ä des äges moyens intermediaires. On

peut retrouver les memes liens avec la masse moyenne, l'äge moyen et la masse des ovules

(figure 3), qui refletent les pics de rendement (figures 2 et 5).

II n'est pas possible de mesurer la competition entre les poissons avec les donnees du
suivi de la population. II faudrait effectuer des experiences dans un milieu contröle ou
eventuellement mesurer les contenus stomacaux d'un grand nombre d'individus. Toutefois,
certains indices soutiennent cette hypothese. En particulier, le fait que l'äge auquel les palees
deviennent adultes soit correle avec la taille de la population de laquelle elles sont issues

(figure 6A). C'est-ä-dire que les alevins issus de grandes populations auront besoin de plus
de temps pour parvenir ä maturation. Comme l'äge ä maturation est en partie determine

par la quantite de nourriture ä disposition, il est probable que les alevins issus de grandes

populations ont relativement peu ä manger. Le second indice est la taille des poissons
ä un an qui est plus petite pour les alevins issus de grandes populations (figure 6B). La
croissance etant egalement liee ä la disponibilite de nourriture, cet indice soutient egalement
l'hypothese de la competition intra-specifique comme moteur des cycles de rendement.
L'effet de la densite, par le biais de la competition pour les ressources, sur les parametres
physiques des poissons, en particulier la croissance et la maturation, est un phenomene bien
connu (Rose et al. 2001).

Les facteurs externes, environnementaux, sont mesures precisement depuis les annees
80. Toutefois il est tres difficile de demeler les effets des differentes variables, en particulier
ä cause de la dynamique cyclique de la palee, de la correlation entre les differents facteurs

environnementaux, et du fait que certains facteurs - la croissance individuelle par exemple -
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Figure 8-Taille äun an et croissance des adultes au cours dutemps. Les ronds blancs correspondent
aux valeurs des cohortes qui n'ont pas encore ete entierement pechees (2006 ä 2010) et qui ne sont
donc pas correctement estimees.
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Figure 9-Vue d'ensemble des facteurs environnementaux. Les histogrammes gris representent les
fluctuations de rendement. La temperature moyenne du lac et le nombre d'alevins rempoissonnes dans
le lac sont presentes sur la figure 9A, alors que le phosphore total, la concentration de P. rubescens
ainsi que le marnage sont presentes sur la figure 9B.

ont probablement une influence sur plusieurs annees. Par exemple, la quantite de phosphore
dans le lac diminue en meme temps que la temperature augmente (figure IIB). De plus,
la presence de la cyanobacterie Planktothrix rubescens semble influencee par ces deux

parametres (figure 11C). Ces trois variables ont le potentiel d'influencer le rendement,
mais la puissance statistique necessaire pour traiter des interactions entre les differentes
variables n'est pas süffisante dans les donnees a disposition (suivi pendant seulement
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30 ans). II est par consequent tres difficile de mettre en lien les differents parametres avec le
rendement. Toutefois, le lac ayant pratiquement retrouve son niveau de phosphore originel
(Berthon et al. 2013) et les temperatures allant probablement continuer ä augmenter (IPCC
2013), ces analyses deviendront potentiellement realisables ä l'avenir.

On observe egalement plusieurs modifications dans les cycles qui pourraient etre Hees ä

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 annees 60-80 ä neuf ans actuellement.
De plus, les cohortes semblent se succeder de maniere plus chaotique actuellement que
dans les annees 1980, montrant notamment un chevauchement de plusieurs cohortes entre
2006 et 2008, puis entre 2011 et 2013 (figure 4). Cela ne semblait pas etre le cas au debut
du suivi, lorsque 1'äge moyen augmentait graduellement (figure 5). Finalement, les pics
de rendement maximaux semblent diminuer depuis les annees 80. Quatre pics maximaux
sont insuffisants pour exclure que cette apparente diminution soit autre chose que le fruit
du hasard, mais si eile s'avere reelle, eile pourrait avoir une influence importante sur le

rendement de ces prochaines annees. II sera tres important d'analyser le prochain pic de

rendement avec cette perspective.
La diminution de croissance des poissons observee est probablement la consequence de

trois phenomenes: (1) la diminution du taux de phosphore, observee depuis les annees 80

dans tous les lacs suisses, est connue pour limiter la croissance des poissons ä cause de la
rarefaction de la nourriture (Müller et al. 2007, Mueller et al. 2007), (2) l'augmentation
de la temperature liee au changements climatiques a pour consequence la diminution
de l'oxygene disponible et les poissons de petite taille ont un risque reduit d'asphyxie
(Baudron et al. 2014), finalement (3) la soustraction reguliere des poissons les plus grands

par les pecheurs induit une selection «non-naturelle» et ainsi la croissance moyenne se

reduit au cours du temps (Nussle et 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 peches reste le meme. De plus, une
croissance diminuee pourrait avoir comme consequence d'allonger le cycle, car les poissons
croissant plus lentement atteignent la taille minimale de capture plus tard. Finalement, une
croissance reduite pourrait faire diminuer la competition entre les classes d'äge (Tolonen
1997) et ainsi perturber la succession des classe d'äges car les vieux poissons issus de la
cohorte dominante ne seraient plus capables d'empecher les nouvelles cohortes d'emerger.
Finalement, une nouvelle cohorte dominante pourrait ne pas etre assez competitive, car
formee de poisson dont la taille n'est pas süffisante pour exclure les cohortes suivantes,
et ainsi se faire eliminer par la cohorte suivante. L'augmentation de marnage observee ces

dernieres annees pourrait avoir un effet sur le rendement ä long terme car beaucoup de

palees du lac de Joux fraient sur les rives du lac (communication personnelle des pecheurs
professionnels), toutefois les mesures ne sont pas süffisantes actuellement pour conclure ä

un effet reel (figure 10D). II 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 palees du lac de Joux.

Les analyses du suivi du lac de Joux ne montrent pas de lien clair entre le rendement
et l'alevinage des annees precedentes. Le rendement plus faible les annees suivant la
mise ä l'eau d'alevins pourrait etre liee ä la competition pour la nourriture: si les alevins
doivent lutter avec leurs congeneres plus äges pour avoir acces ä la nourriture, alors la
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Figure 10-Facteursabiotiquesenfonctiondurendement, lesrondsblancs(figure 10A), correspondent
ä des valeurs estimees de phosphates pour les annees 1980 ä 1985 (annees ä fort rendement). Le ligne
traitillee de la Figure lOArepresente la droite de regression lineaire, alors que la ligne traitillee de la
figure 10D represente la courbe de regression logarithmique.
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Figure ll.-Liens entre la quantite de phosphore dans le lac et differents facteurs. Concentration de
zoobenthos (principalement larve de moustiques), temperature moyenne du lac, et concentration de
P. rubescens.
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F=r

Autocorrelation

Annees de decalage

Figure 12.-Correlogrammes entre les differents facteurs biotiques. La figure 12A represente
Fautocorrelation du rendement de la palee avec le rendement des annees suivantes, donc la competition
intra-specifique. Pour les trois figures suivantes, 12B, 12C et 12D, chaque barre d'histogramme
correspond ä la correlation entre le rendement de la peche de la palee une certaine annee et le
rendement de la peche du brochet, de la perche, de Planktothrix, un certain nombre d'annees avant ou
apres. Le decalage ä gauche de la Separation represente 1'effet des differents especes (brochet, perches
et Planktothrix) les annees precedentes et le decalage ä droite represente 1'effet des palees, sur les
autres especes les annees suivantes. Les lignes pointillees representent la limite de significativite ä
10% et les histogrammes blancs sont significatifs ä 5%.

supplementation massive d'alevins lors des programmes de rempoissonnement pourrait
avoir un effet globalement negatif sur la population ainsi que sur Palternance 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 deficit alimentaire. L' effet

positif apres six ans pourrait soit etre lie aux cycles de la population, soit ä un effet positif
du rempoissonnement «ä retardement».

Meme s'il est encore difficile de modeliser precisement le rendement, ce suivi est une
aide precieuse pour la gestion de la population de palees du lac de Joux car il permet
de comprendre, meme partiellement, les fluctuations du rendement et ainsi d'estimer le

rendement des annees suivantes (Nussle 2012a, Nussle et al. 2013) de la faune et de la
nature. En particulier, nous pouvons observer que Läge moyen des reproducteurs captures
en decembre 2013 est relativement jeune (figure 3B et 5), ce qui correspond ä un faible
rendement la meme annee. Ces deux facteurs semblent indiquer un bon renouvellement de

la population et donc un probable retour ä une phase ascendante du cycle du rendement. II
est important de continuer un suivi precis et d'eviter les donnees manquantes. En effet, les
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Figure 13-effet du nombre d'alevins, eleves en pisciculture et reläches dans le lac, sur le rendement
des annees suivantes. Chaque graphique represente une annee de decalage entre le rendement mesure
et Pannee de rempoissonnement, la legende dans le coin en haut ä droite represente la significativite
de la relation.

donnees sont fragmentees entre 1992 et 2006 ce qui rend la comprehension des fluctuations
pendant cette periode tres difficile. Cela pourrait etre un outil important de prediction des

rendements des annees suivantes, mais egalement un outil de detection d'un eventuel

Probleme dans la structure de la population. En particulier, le suivi de l'evolution 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 negatifs ne soient

trop graves.
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