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Dans la plupart des lacs de montagne, des Salmonidés ont été introduits et se sont établis

de maniére pérenne. La diversité des contextes environnementaux de ces lacs induit

des différences notables dans leurs morphologies et les ressources qu’ils consomment.

La prise en compte des contraintes environnementales pourrait orienter les futures politiques
de gestion de ces espéces dans ces écosystémes soumis aux changements environnementaux.

Des enjeux d’actualités

Depuis des siecles, les Salmonidés ont commencé a étre
introduits dans de nombreux lacs de montagne pour des
raisons d’alimentation et cette pratique s’est fortement
intensifiée au cours de la seconde moitié du vingtieme
siecle pour soutenir le développement de la péche de
loisir (Knapp et Matthews, 2000; Ventura et al., 2017 ;
Loheac et al., 2019; Fagin et al., 2025). La question de
leur impact sur la biodiversité s’est rapidement posée et
différentes études ont montré des effets significatifs sur
le zooplancton, les invertébrés benthiques et les amphi-
biens (Knapp et Matthews, 2000; Tiberti et al., 2014;
Milardi et al., 2016; Mird et al., 2020). Actuellement,
la question du maintien des populations de Salmoni-
dés dans ces écosystemes originellement apiscicoles se
pose aux gestionnaires pour deux raisons principales.
Premierement, le souhait d’une reconquéte de natu-
ralité (wilderness; Knapp et al., 2001) peut motiver la
volonté d’éradiquer les Salmonidés pergus comme des
marqueurs d’anthropisation dans des écosystemes géné-
ralement considérés comme préservés. Deuxiemement,
les lacs d'altitude sont souvent localisés dans des zones
naturelles protégées comprenant la présence d’especes

d’intérét pour la conservation et vulnérables a la pré-
dation des Salmonidés (par exemple, le calotriton des
Pyrénées — Calotriton asper, directive Habitats annexe II)
ou le triton alpestre — Triturus alpestris, directive Habitats
annexe V).

Dans ce contexte, notre étude a été menée non pas pour
estimer un impact des Salmonidés sur la biodiversité des
lacs, puisque de nombreux travaux ont déja été menés
sur cette question, mais plutét pour mieux comprendre
les déterminants qui affectent leurs conditions de vie
et 'origine des ressources alimentaires soutenant ces
populations. Nos investigations apportent ainsi de nou-
velles connaissances concernant I’écologie des Salmo-
nidés dans ces milieux d’altitude et pourront contribuer
aux débats actuels concernant leurs gestions futures en
considérant a la fois les enjeux halieutiques et ceux de
conservation. Pour répondre a nos questions, nous avons
considéré neuf lacs hébergeant des populations natura-
lisées (capables de se reproduire et de se maintenir de
fagon autonome) d’omble chevalier (Salvelinus alpinus)
et de cristivomer (Salvelinus namaycush) afin que nos
résultats ne soient pas affectés par des introductions pis-
cicoles récentes.
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La premiere interrogation concernant la présence des
Salmonidés dans les milieux de montagne est généra-
lement en lien avec leur capacité de survie dans ces
environnements extrémes, particulierement du point de
vue thermique. Bien que les Salmonidés soient généra-
lement considérés comme sténothermes' d’eau froide,
les températures moyenes hivernales particulierement
froides dans les lacs (~4 °C, figure ®D), questionnent
souvent leur aptitude a se maintenir dans de bonnes
conditions. Cette condition peut étre estimée en abor-
dant I'embonpoint des individus en mettant en relation
leurs poids avec leurs tailles. Le coefficient de Fulton
(équation @ ; Peig et Green, 2010) est classiquement
utilisé et traduit une bonne condition corporelle s’il est
supérieur a 1 ou une mauvaise condition s'il est inférieur
a 1. En utilisant ce coefficient, il est apparu que les deux
espéces étudiées présentaient des conditions corporelles
intrinsequement différentes du fait de leur morphologie
spécifique (figure @A, insert). Ce coefficient varie aussi
souvent avec la taille des individus (Martinot, 1978) et
peut aussi varier au cours des saisons (Cavalli, 1997), ce
qui limite son utilité pour comparer les conditions corpo-
relles entre plusieurs stades de vie et populations d’une
méme espece dans différents écosystemes (ici différents
lacs) mais aussi entre différentes especes.

Equation @
Coefficient de Fulton = (Poids (g) / Taille* (mm)) x100

Nous avons donc préféré retenir le coefficient de condi-
tion spécifique (Kn, équation @ ; Peig et Green, 2010)
qui prend en compte a la fois les différences interspé-
cifiques intrinséques et les changements morpholo-
giques pouvant survenir au cours de I'ontogénie des
individus. Ce coefficient représente un ratio informant
de la déviation entre le poids observé d’un individu par
rapport au poids attendu selon sa taille obtenu d’apres
les données de I'ensemble de populations de la méme
espece, ici les populations présentes dans les différents
lacs (droites de la figure @A). Son interprétation est la
méme que pour le coefficient de Fulton (bonne condi-
tion pour Kn > 1).

Equation ®
Coefficient relatif (Kn) = Poids (g) / (axTaille (mm))

Les conditions spécifiques varient significativement
entre lacs pour les deux especes (tests de Kruskal-wal-
lis, p > 0,001). Cela suggere que certains lacs sont plus
propices a la bonne condition corporelle des poissons
que d’autres. Par exemple, dans le lac du Mont Coua,
les cristivomers présentent un poids supérieur a celui
attendu (Kn > 1) suggérant des conditions de vie favo-
rables malgré I'altitude importante du lac (2672 m)
comme |"avait reporté Martinot (1978) a la différence
du lac Blanc de I’Archeboc (2 850 m) ou les conditions
spécifiques des cristivomers sont relativement dégradées
(Kn moyen = 0,8) comme préalablement reportés par
Loheac (2020b).

Figure @ - (A) Lac de la Forclaz (2 471 m), typique des lacs d’altitude formés par une dépression issue du retrait glaciaire. Le
campement est installé au bord du lac et permet a I'équipe scientifique d’effectuer ’ensemble des investigations de terrain
sur plusieurs jours. (B) Jeunes cristivomers issus d’une population naturalisée dans le lac Pépin (2728 m). L’habitat aquatique
est trés minéral et la transparence de 'eau refléte les faibles concentrations en nutriments présents dans U'eau (oligotrophie).
(C) Les cristivomers adultes peuvent atteindre des tailles de plus de 60 cm, mais certains individus peuvent approcher le métre
et vivre plusieurs décennies. (D) La température est une variable environnementale particuliérement contraignante pour le
développement des Salmonidés dans ces milieux d’altitude avec des effets sur leur métabolisme mais aussi sur la disponibilité
en ressources. Les enregistrements thermiques, ici lac du Lou (2035 m), montrent que I’englacement de la surface du lac se
produit dés fin novembre (1) et se termine fin avril (2) avec une diminution momentanée de la température des eaux de surface
diie a la fonte de la glace. On note aussi la présence de chute momentanée de température affectant a la fois les eaux de
surface et de fond en lien avec des événements météorologiques locaux (3).
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1. Qui ne peut vivre que dans un milieu sujet a de faibles variations de température.
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L'altitude est un facteur affectant significativement la
condition spécifique pour le cristivomer (ANOVA,
p < 0,001) mais pas pour 'omble chevalier (ANOVA,
p = 0,16) (figure ®A). Cependant, on peut noter que
I'omble chevalier n’est présent dans les lacs étudiés
que jusqu’a ~ 2500 m et est ensuite remplacé par le
cristivomer. Cette transition de peuplement piscicole a
~ 2500 m peut étre en lien avec les conditions de vie
particulierement contraignantes au-dela de cette alti-
tude pour I'omble chevalier, menant a des politiques
d’introduction variables en adéquation avec I’écolo-
gie des especes. En se focalisant sur le cristivomer, un
modele linéaire multiple permet d’expliquer une frac-
tion non négligeable des variations de conditions spé-
cifiques (ANOVA, p < 0,001, R? = 0,35; figure ©B).

Les Salmonidés dans les lacs de montagne frangais ‘ e

Les effets partiels représentés permettent d’isoler I'im-
pact spécifique de chaque variable sur la condition
spécifique du cristivomer, en contrélant I'influence
des autres variables du modele. Il ressort ainsi que la
profondeur a un effet négatif dominant sur la dégra-
dation du coefficient spécifique qui est contrebalancé
positivement lorsque les températures de I'eau sont
plus chaudes et les invertébrés (c’est-a-dire la ressource
alimentaire) plus abondants. Les conditions spécifiques
dégradées des cristivomers dans le lac Blanc de I’Arche-
boc peuvent ainsi s’expliquer par une forte profondeur
(42 m), des températures hivernales faibles (~ 1,1°C)
et une ressource en invertébrés limitée (~ 250 ind m2).
A l'inverse, le lac du Mont Coua, bien que présentant
des températures hivernales similaires (~ 1,4 °C), béné-

Figure ® - (A) Relation (log-log) entre la taille et le poids des Salmonidés capturés dans les neuf lacs étudiés. L'insert montre
le coefficient de Fulton qui présente des variations significatives entre espéces distinguant les différentes morphologies
suggérées par les icones. (B) Le coefficient relatif Kn permet de s’affranchir des différences morphologiques spécifiques et met
en évidence des différences de conditions entre lacs pour les deux espéces. Les lacs sont ordonnés par altitude croissante de

gauche a droite.
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Figure ® - (A) Variations du coefficient spécifique Kn en fonction de l'altitude pour 'omble chevalier et pour le cristivomer.

(B) Effets partiels des trois variables retenues dans le modéle linéaire multiple permettant d’expliquer les variations de
coefficients spécifiques pour le cristivomer. Les individus en vert ont de bonnes conditions individuelles (coefficients spécifiques
supérieurs a 1) et ceux en rouge présentent des conditions individuelles altérées (coefficients spécifiques inférieurs a 1).
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ficie d’une faible profondeur (10 m) et de fortes densités ~ Nos résultats mettent en évidence que les Salmonidés
d’invertébrés littoraux (~ 6250 ind m?) permettant aux ~ consomment majoritairement des ressources issues
cristivomer présents dans ce lac d’atteindre de bonnes  de la zone littorale des lacs (figure @). La consomma-
conditions spécifiques. tion de ressources benthiques des zones profondes et

pélagiques apparaissent trés minoritaires bien que la

Ressources utilisées consommation de zooplancton (ressources pélagiques)

- ) ait été reportée par ailleurs (Eloranta et al., 2013). La
Les Salmonidés sont opportunistes et peuvent consom-  ontribution minoritaire du zooplancton dans le régime

mer a la fois des proies aquatiques et terrestres, en par-  3|imentaire des poissons pourrait s'expliquer par la taille
ticulier dans les écosystemes daltitude (Mann et al.,  moyenne relativement importante des poissons capturés
1989; Cavalli, 1997; Horka et al., 2017). Afin d'iden- (26,5 cm) pour lesquels le zooplancton pourrait étre une
tifier les ressources que ceux-ci utilisaient dans les lacs  proje énergétiquement peu profitable du fait de sa petite
étudiés, nous avons eu recours a une approche basée  taille (quelques dixiemes de millimétres a quelques milli-
sur I"analyse comparée des compositions isotopiques  métres). Alternativement, la prédation par les Salmonidés
(carbone et azote) des tissus des poissons et de leurs res-  pourrait avoir induit la disparition du zooplancton de
sources possibles. Cette approche est largement utilisée  grande taille (Daphnia sp.) ou son maintien a des den-
en écologie et possede |'avantage, comparativement a  sités faibles dans certains lacs ne permettant donc plus
I'analyse des contenus stomacaux, de fournir une esti-  que cette ressource constitue une contribution majeure
mation intégrée au cours de la vie du poisson des res-  a leur régime alimentaire.

sources assimilées par les consommateurs. L'estimation  Si aucune variation significative dans les ressources utili-
des contributions relatives de chaque ressource utilisée  sées n’est identifiée avec la taille des individus (ANOVA,
pour chaque individu a pu ainsi étre quantifiée par le  p > 0,05), des variations significatives des proportions
biais de modeéles de mélange Bayésien (Parnell et al.,  de ressources terrestres existent entre lacs (test de Krus-
2010; Phillips et al., 2014). kal-Wallis, p < 0,001), variant de 6,5 % pour le lac de

Figure ® - Ressources utilisées par les Salmonidés dans les neuf lacs étudiés estimées par un modéle de mélange Bayésien
d’aprés les compositions isotopiques en carbone et en azote des Salmonidés et de leurs ressources. Les Salmonidés sont
ordonnés par ordre croissant de taille de gauche a droite.
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Figure ® - Changement de la proportion de ressources terrestres assimilées par les Salmonidés en fonction de laltitude (A).
Effets partiels des trois variables retenues dans le modéle linéaire multiple permettant d’expliquer les variations de proportions

de ressources terrestres assimilées par les Salmonidés (B).
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Bataillieres a 28,9 % pour le lac Verdet de I’Archeboc.
Les variations de la consommation des ressources ter-
restres par les Salmonidés semblent ainsi représenter une
caractéristique majeure distinguant les régimes alimen-
taires des populations étudiées entre les différents lacs.
En conduisant la méme approche que pour les coeffi-
cients spécifiques, nous avons mis en évidence que
I'utilisation de ressources terrestres augmente avec |alti-
tude, bien qu’une forte variabilité entre et au sein des
lacs existe (R* , = 0,04 ; p = 0,002, figure ®A). D'ailleurs,
pour le lac le plus en altitude (lac Blanc de I’Archeboc,
2850 m), les ressources terrestres utilisées sont particu-
lierement faibles (8,5 %). La prise en compte des caracté-
ristiques intrinseques aux lacs permet finalement d’expli-
quer une part substantielle de la variation de I"utilisation
des ressources terrestres par les Salmonidés en considé-
rant trois variables (R? , =0,35; p < 0,001, figure ©B).
La superficie des lacs a un effet majeur sur I'utilisation
de cette ressource, suivie de la profondeur et des tempé-
ratures estivales. Ainsi, plus le lac est grand et profond,
moins il est probable que les Salmonidés se nourrissent
de proies terrestres. Ce résultat met en évidence un effet
de dilution des ressources terrestres disponibles pour les
écosystemes de grande taille. En effet, le ratio périmétre
des berges (d’ou proviennent les ressources terrestres)
sur surface du lac (ou volume associé a la profondeur)
diminue avec la taille du lac. On observe également que
plus les températures estivales sont chaudes, moins la
proportion de proies terrestres assimilées est importante.
L'effet négatif des températures estivales pourrait étre
une résultante indirecte de la contrainte thermique sur
la production d’invertébrés aquatiques; plus les tempé-
ratures estivales de I’eau sont froides plus la production
d’invertébrés aquatiques sera faible et les Salmonidés se
tourneraient ainsi plus vers les ressources terrestres.

Synthése et perspectives

Nos résultats ont montré que les conditions de vie entre
lacs d’altitude différent et ne deviennent véritablement
contraignantes pour la survie des Salmonidés qu’au-dela
de 2700 m pour le cristivomer. Bien que cette espece

puisse se maintenir dans une large gamme de contextes
écologiques, les environnements les plus contraignants
affectent leur bonne condition corporelle mettant en
évidence des conditions de vie non optimales. Malgré
tout, dans le lac Blanc de I’Archeboc, la population est
naturalisée et pérenne depuis plus de trente ans (derniére
introduction de juvéniles 0+ en 1993 ; Loheac, 2020a)
malgré des conditions spécifiques dégradées, ce qui met
en évidence les capacités de résistance de cette espece
vis-a-vis des conditions environnementales.

La morphologie lacustre (profondeur) et les conditions
thermiques (température hivernale) expliquent les
variations de condition des cristivomers et impliquent
probablement un ensemble d’effets directs mais aussi
indirects (Vagnon et al., 2023b). Par exemple, les tem-
pératures froides affectent directement le métabolisme
des individus mais influencent aussi la production de
ressources. Les lacs peu profonds semblent ainsi les
plus propices pour I'atteinte de bonnes conditions cor-
porelles pour les cristivomers. Leurs conditions corpo-
relles pourraient ainsi s’améliorer si les températures
hivernales se réchauffent et dans la mesure ou elles
n’affectent pas la reproduction (maturation des gonades
et incubation des ceufs). Notons enfin qu’au sein de
chaque lac, une forte variabilité de condition corpo-
relle est rencontrée, probablement en lien avec des
variations inter-individuelles qu’elles soient d’ordres
métabolique, comportemental (par exemple, exploita-
tion des habitats) ou trophique (piscivorie). Cette facette
de I’écologie des individus au sein des populations de
Salmonidés reste a explorer.

’approche isotopique permet d’avoir une information
intégrée dans le temps pour une évaluation a I’échelle
de la saison de croissance des ressources utilisées par
les Salmonidés dont les analyses détaillées de régimes
alimentaires ont montré qu’elles variaient au cours de
I"année (Cavalli, 1997 ; Amundsen et al., 2010). La domi-
nance de ressources littorales utilisées montre I'impor-
tance de la production aquatique pour le maintien des
populations de Salmonidés dans ces lacs d’altitude. Les
Chironomidae sont la famille d’invertébrés benthiques la
plus diversifiée et la plus abondante dans les lacs étudiés
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(Loheac, 2020a) et représentent probablement les proies
de prédilection des Salmonidés au sein de la zone litto-
rale comme cela a été montré par analyses de contenus
stomacaux de ces lacs (Martinot, 1978) ou dans d’autres
(Cavalli, 1997).

L'augmentation de |'utilisation de ressources terrestres
avec l'altitude souligne I'implication des apports ter-
restres comme substituts trophiques des proies aqua-
tiques dont la production tendrait a diminuer avec Ialti-
tude du fait de la diminution de température de I’eau.
En effet, la faune d’invertébrés terrestres peut rester
particulierement abondante jusqu’a 3 000 m d’altitude
(Caspers, 1970; Steinwandter et Seeber, 2023). Les
caractéristiques morphologiques des lacs (profondeur
et superficie) sont des caractéristiques propres a chaque

futurs (Bosson et al., 2023) devraient induire I’apparition
des dizaines de nouveaux lacs dans les Alpes (Cathala
et al., 2021). La capacité de ces futurs écosystemes a
héberger des populations de Salmonidés pourrait, pour
partie, étre évaluée a I'aune des résultats obtenus et
précédée d’un bilan des ressources trophiques dispo-
nibles (zooplancton et macroinvertébrés, aquatiques
vs. terrestres) mais aussi de la biodiversité présente (par
exemple, présence d’especes protégées). La quantifica-
tion des interactions écologiques directes et indirectes
entre les Salmonidés et la biodiversité locale par le biais
d’approches de réseaux trophiques par exemple (Vagnon
et al., 2023a) pourrait constituer une voie de recherche
prometteuse pour mieux comprendre leurs effets sur le
fonctionnement lacustre. M

systeme qui conditionnent I"utilisation des ressources
terrestres avec une plus forte assimilation de ressources
terrestres attendue dans les petits lacs peu profonds. La
morphologie des lacs affecte ainsi a la fois les conditions
corporelles des Salmonidés et I"utilisation de leurs res-
sources trophiques. Ces éléments pourraient contribuer
a identifier les écosystemes dans lesquels leur maintien
ou leur établissement est le plus optimal.

Dans un contexte de réchauffement climatique, les
conditions thermiques devraient devenir de plus en plus
favorables aux Salmonidés dans les lacs d’altitude actuel-
lement colonisés. D’un point de vue prospectif, le retrait
glaciaire actuel a déja permis I’apparition de nombreux
nouveaux lacs (Mansoux et al., 2020) et leurs retraits

Les auteurs remercient les co-financeurs de I’étude que
sont le Parc naturel de la Vanoise, EDF, L’Agence de l’eau
Rhdne-Méditerranée-Corse et la Fédération nationale
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tataires ayant participé a l’acquisition des données
et particuliérement Sialis (prélévements en plongée),
Becq’eau (traitement des échantillons phytoplancton),
Sage Environnement (traitement des échantillons IBL),
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aux filets).
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