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Sommaire

Les Cyanobactéries (algues bleues) ont la capacité de proliférer et de dominer le
phytoplancton de plusieurs lacs eutrophes, Lorsque les Cyanobactéries se développent
rapidement et généralement en surface des lacs, elles peuvent fortement altérer la

coloration de l'eau; on désigne ce phénomène comme étant une fleur d'eau. Cette étude se
veut une contribution aux solutions envisagées aux problèmes associés à leur
développement massif (mortalité des poissons. diminution de la transparence de l' eau et de
l'esthétisme, etc.). Diminuer les apports en phosphore est sans doute la meilleure stratégie
d'aménagement afin de réduire ces algues indésirables. Comme alternative ou méthode
complémentaire de gestion, la biomanipulation des poissons peut être envisagée, En

diminuant la quantité des poissons zooplanctonophages et en favorisant du même coup la
presence de gros zooplanktons comme Daphnia, on vise à augmenter la pression de
broutage sur les Cyanobactéries. Cependant. plusieurs expériences en biomanipularion des
poissons ont échoué. L'objectif de cène étude est d'accroître nos connaissances sur les

variables physiques, chimiques et aussi biologiques (Daphnia} régissant la distribution des
Cyanobactéries, et particulièrement de ses quatres principaux genres: Anabaena spp.
Apbanizomenon spp, Microc\vstis spp, Oscillatoria spp.
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Le premier chapitre de ce mémoire résume l'état de nos connaissances sur les

variables affectant la distribution et la biomasse des Cyanobactéries, Le deuxième chapitre
évalue la relation entre Daphnia et la biomasse de Cyanobactéries en fonction de l'intensité
de broutage. du niveau de phosphore et de la profondeur des lacs en milieux naturels et
biomanipulés, L'étude démontre l'imponance du phosphore dans la dynamique de croissance
des Cyanobactéries. En milieu naturel, une biomasse élevée deDaphnia fa^'oriserait les
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Cyanobactéries dans les lacs profonds mais serait sans effet significatif dans les lacs plats (peu

profonds). Dans les systèmes biomanipulés (où l'on a ajouté artificiellement Dapbnia ).
Dapbnia diminuerait les Cyanobactéries dans les systèmes plats mais n'aurait pas d'effets
significatifs dans les systèmes profonds. Ainsi, le succès d'une biomanipulation à court terme
serait fortement relié à la faible profondeur moyenne du système. Les lacs peu profonds
empêcheraient différents mécanismes d'exclusion de se produire (ex: migration, répartition

verticale et horizontale du plancton en strate) et favoriseraient un broutage direct et plus

intense par Daphnia sur les Cyanobactéries. Les apports en phosphore et l'intensité du

broutage affecteraient également la relation Daphnia- Cyanobactérie,

Le troisième chapitre porte sur l'impact de Daphnia et de certaines variables

chimiques et physiques sur la distribution générique des Cyanobactéries. Ce sont les

variables physiques qui expliqueraient davantage cette distribution, Les quatres \-ariables les

plus explicatives seraient: la profondeur moyenne (17%). la stabilité du lac (l6°o). le

phosphore total (1496) et la présence de Daphnia (90/o).Aphanizomenon aurait un avantage
certain à croître en présence deDaphnia surtout dans les lacs peu profonds. La distribution

d'Anabaena etMicrocystis dépendrait peu de la présence de Dapbnia: cependant.
Microcystis serait associé ï Daphma dans les systèmes profonds. Enfin, Oscillatoria serait

incapable de tolérer la présence de Daphnia. La faculté o^'àw^^ Apbanizomenon et

Microcystis à former de grosses colonies pourrait bien expliquer leur capacité à cohabiter
avecDaphnia.

0

En favorisant Daphnia dans des exercises de biomanipulation. on s'attendrait à ^·oir

apparaître à moyen ou à long terme de nouvelles algues mieux adaptées aux forres
conditions de broutage. comme les grosses Cyanobactéries coloniales. Ainsi, nous doutons de
la pertinence d'une biomanipulation comme outil de gestion des lacs.
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niOtS-clés: Cyanobactéria.Dapbma, biomampulation, Anabaena, Aphamzomenon.
Osallatoria, MicroQ'stis.
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Figure 1. Physical, chemical and biological characteristics (mean ± SE) for the three
biological categories (HDN, HDB and LD) under deep (A-C-E) and shallow (B-D-F)
water- column depths. A-B Biological variables: Daphnia biomass (Biom.Dap),
Cyanobacteria biomass (BBG) and Cyanobacteria percentage (%BG). C-D. Chemical
variables: total phosphorus (TP), total nitrogen (TN) and TN/TP ratio. E-F Physical
variables: mean depth (Zm), thermocline depth (Zth). secchi depth (SD). warer-
column stabilin7 (SD/Zth). Description of lake categories: HDN = Natural ecos\-srems
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Figure 3. Relation entre le phosphore total et la biomasse de Cyanobacréries pour trois
différentes catégories de lacs. A. Régression linéaire et B, Courbe sygmoide
(Lowess). Nous avons mis en évidence sur le graphique certains lacs HD profonds:

Mjosa, Steinsfjorden, Washington, Bear and Kinneret. Ces lacs ont comme
particularité de recevoir des apports importants en phosphore et d'avoir un taux

élevé de renouvellement des eaux, Description des catégories: HDN= Ecosvstèmes
naturels avec une forte biomasse de Daphnia, HDB= Ecosystèmes biomanipulés
avec une forte biomasse âçDaphnia. LD= Ecosystèmes naturels et biomanipulés
avec une faible biomasse de Daphnia. Les données sont transformés en
loglO...,,,........„„„.......„„,....„.,.„.„„...„..„.....„„...„„,..„„.....,.,...,,„„„,...„„.„„..,.„„,,50
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Figure 3. Total phosphorus-Cyanobacteria biomass relationship in three different lakes

categories. A. Linear regression analysis and B. Sygmoid (Lowess) curve technique.
We put in evidence some deep HDN lakes (Mjosa, Steinsfjorden, Washington. Bear
and Kinneret) which receive high total phosphorus load and have a high renewal
time. Description of lake categories: HDN = Natural ecosystems with highDaphni'a
biomass, HDB= Biomanipulated ecosystems with high Daphnia biomass. LD=
Natural plus biomanipulated ecosystems with \o^'Daphma biomass. Data are loglO
transformed.,,,,...,,....,...,...,.,,.......,...,.„,,,.,......,..,...,.....,.,,.,,.,.........,,.,..,.,,.,,,,.......,.,..,.50

Figure 4. Relation entre le phosphore total et la biomasse de Cyanobactérie pour trois
différentes catégories de lacs. A. Systèmes profonds et B. Systèmes plats. Description
des catégories: HDN= Ecosystèmes naturels avec une forte biomasse de Dapbnia.

HDB= Ecosystèmes biomanipulés avec une forte biomasse de Daphnia. LD=
Ecosystèmes naturels et biomanipulés avec une faible biomasse de Daphnia. Les
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Figure 4. Total phosphorus-Cyanobacteria biomass relationship in three different lake
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Figure 5. Percentage of increase or decrease of Cyanobacteria biomass as a function of
grazing intensity [Daphnia biomass/ phytoplankton biomass], mean depth and total
phosphorus load. We presented points in a linear regression for deep and shallow
systems. Systems are: Bautzen Reservoir (1), Flooded quarn- (5), Haugatjern (13).
Frederiksborg E, (10), Croche E. (2, 4, 6, 15), Laacher E. (3). Helgetjern E, (9).
Mosvam E. (8), Woldewidj (11), Vaeng (12), Ctystal E. (7), Bysjon E. (14), Trummen
E. (16), Description of categories: deep (Zm > 3 meters) or shallow (Zm < 3 meters)

systems, with a high (TP >0.6gP/m2/Y) or low (TP < 0.6gP/m2A') TP
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Chapitre 3

Distribution de quatre importants groupes de Cyanobactéries (Anabaena,
Aphanizomenon, Microcystis, Oscillatoria) dans les lacs tempérés nordiques.
Importance relative accordée aux variables physiques, chimiques et biologiques.

Figure 1. Différences notées (moyenne ± ES) pour les variables biologiques chimiques et
physiques entre les catégories (HD-D, LD-D. HD-S and SD-S): A. Variables
biologiques: Biomasse de Daphnia B. Variables chimiques: phosphore total (TP).
azote total (TN). rapport TN/TP. C, Variables physiques: profondeur moyenne (Zm).
profondeur de la thermocline (Zth), profondeur du disque de Secchi (SD). stabilité
de la colonne d'eau (SD/Zth). Description des catégories de lacs: HD-D=
Ecosystèmes profonds avec une forte biomasse de Dapbma, LD-D= Ecosystèmes
profonds avec une faible biomasse àeDapbnia. HD-S= Ecosystèmes plats avec une
forte biomasse de Daphnia, LD-S= Ecosystèmes plats avec une faible biomasse de
Daphnia. Le nombre de données pour chacun des histogrammes est exprimé au
tableau 2....,....,.,...........,,,,..,...,..........„,.....„..,,,„,...,„,..,..,..,.,......,......,......,.,.....,.....,.89
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Figure 1. Physical, chemical and biological characteristics (mean ± SE) among the
four différents categories of lake ecosystems (HD-D, LD-D, HD-S, and SD-S): A.
Biological variable: Daphnia biomass B. Chemical variables: total phosphorus (TP),
total nitrogen (TN). TN/TP ratio, C. Physical variables: mean depth (Zm),
thermocline depth (Zth). secchi depth (SD). water-column srabilitv (SD/Zth),
Description of lakes categories: HD-D= Deep ecosystems with high Dapbnia
biomass, LD-D= Deep ecosystems with low Daphnia biomass, HD-S= Shallow
ecosystems with high Daphnia biomass. LD-S= Shallow ecosvstems with low
Daphnia biomass. Number of data for each histogram is presented in Table 2 „...,.. 89
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Avant-propos

Mon projet de maîtrise porte sur les variables physiques, chimiques et biologiques
responsables de la prolifération des Cyanobactéries, La pertinence et l'originalité de cerre
étude est surtout qu'elle traite de la biomanipulation des poissons comme technique
"possible" d'aménagement du système aquatique. Je trouve important de s'attarder sur les
aspects pratiques de la recherche pour une meilleure emprise sur la gestion de
l'environnement.

0

Plusieurs études en enclos ou en lac ont mesuré l'impact du zooplancton sur la
structure des communautés du phytoplancton. Cependant, pour évaluer les effets d' une
biomanipulation des poissons par exemple, les moyens dont on dispose nous forcent trop
souvent à travailler sur un plan expérimental qui s'apparente peu à la réalité. Je trouve que
trop d' études réalisées en enceintes ne correspondent pas à des échelles spatiales
convenables d'obsen'ation pour l'étude des lacs naturels. De plus, il y a des problèmes reliés
à l'échelle temporelle des systèmes: en effet, trop souvent on oublie qu' un système peut
prendre un certain Temps (voire plusieurs années) avant de se stabiliser. Enfin, peu d'études
ont essayé de prédire et comprendre le succès d' une biomanipulation de poissons, Je crois
que des approches de type empirique sur un ensemble de variables retenues en lacs ou en
endos, nous permettraient de répondre (enfin) avec plus de conviction à ce genre de
question. A cause des grandes différences inter-lacs. des problèmes spatio-temporels et étant
donné l'hypercomplexité des systèmes écologiques, on aurions souvent avantage à utiliser
les approches de n'pe empirique pour répondre à nos questions ou élaborer de meilleures
hypotheses de recherche,
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Sans avoir répondu en totalité à la problématique posée, mon mérite aura ère d'avoir
contribué, du moins en partie, à mieux faire comprendre l'efficacité de cette technique de
restauration des lacs.

0
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Chapitre l:

Introduction générale
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I. Problématique

Cette étude se penche sur les Cyanobactéries (algues bleues) de forme filamenteuse
(trichomes) et coloniale. Ces algues, à cause de leur grande taille (10 ^m à 10 cm).ont une
dynamique de croissance assez lente (Reinertsen et Olsen 1984), Or, vers la fin de l'été. les
Cyanobactéries dominent fortement certains lacs en formant des amas d'algues à la surface
de l'eau, appelés communément "fleurs d'eau". La forte croissance des algues bleues durant
cette période engendre l'eutrophisation des lacs (Reynolds et Walsby 1975). En plus de
causer des dommages esthétiques importants, ces algues peuvent, par les toxines qu'elles
dégagent, tuer plusieurs organismes dans les lacs. Aussi, la perte d'ox\'gène encourue par la

decomposition bactérienne des Cyanobactéries peut entraîner la mort des poissons. Pouvoir
prédire la biomasse et la distribution générique des Cyanobactéries permettrait de pré\-enir
er/ou de contrôler le développement de ces algues nuisibles.

Comme stratégie d'aménagement visant à diminuer la prolifération des

Cyanobactéries, la réduction des apports en phosphore est une méthode régulièrement
utilisée et certainement la plus efficace (Dillon et al. 1978; Bjork 1979; Sze 1980), Mais

advenant l'impossibilité de diminuer les apports en phosphore comme moyen
d'aménagement pour certains lacs, on se doit de mettre à profit des stratégies alternatives
de gestion visant à faire diminuer les Cyanobactéries,

La biomanipulation comme stratégie d'aménagement?

0
Cette étude envisage la manipulation des poissons comme outil d'aménagement

possible des systèmes aquatiques. Mais nos connaissances actuelles ne nous permettent pas
de prédire l'impact que peut woïïDaphnia sur les Cvanobaaéries. En effet, l elimination
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des poissons zooplanctonophages, comme stratégie alternative ou complémentaire pour

contrôler les algues indésirables, demeure une avenue intéressante bien que très

controversée (Reinensen et Olsen 1984; Schoenberg et Carlson 1984; Faafang et Braband
1990), En diminuant la quantité des poissons zooplanctonophages et en favorisant d'un

même coup la présence de gros zooplanctons comme Daphma, on espère augmenter la
pression de broutage sur les Cyanobactéries, Dans certaines expériences de
biomanipulations où Daphnia a été favorisée, on a réussi à contrôler le développement des

Cyanobactéries. Dans d'autres cas, la biomanipulation des poissons n'a pas réussi à faire

diminuer la biomasse des Cyanobactéries. Nous savons qvieDaphnia est une consommatrice

très efficace de petites algues, mais qu'elle peut également se nourrir de gros phytoplancron
inaccessible au zooplancton de petite taille (Burns 1968; Reinertsen et Olsen 1984: Van

Donk er al. 1990). Ces effets antagonistes du broutage çzi Daphnia sur les Cyanobactéries

demeurent assez méconnus (De Bernardi et Giussani 1990; Van Donk et al. 1990). Certains

auteurs ont même invoqué l'impact que pouvait avoir Dapbnia sur les Cyanobactéries par

la capacité deDaphm'a à modifier son environnement chimique et physique, en agissani par
exemple sur le rapport NT:PT (Sterner et Hessen 1994), la transparence des lacs (Smith
1986) le rapport pH/CÛ2 (Shapiro 1984) ou sur d'autres variables.

0

Il y certainement plusieurs lacunes au niveau des connaissances sur les inrerractions

Daphnia-Cwnobzaenes qui nous laissent sans réponses à plusieurs questions
fondamentales. Dans quelles situations Dapbma pourrait favoriser le développement des
Cyanobactéries et dans quelles autres situations Daphnia pourrait freiner le dé\'eloppement
des Cyanobactéries? Comment Daphnia interragir avec les Cyanobactéries? Interragit-il
différemment selon le type de Cyanobactéries avec lequel il est confronté? Quelle esr
l'imponance relative de Dapbnia par rapport aux variables chimiques et physiques dans la
croissance des Cvanobactéries?
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Le grand nombre de variable et la complexité dans les interractions Daphnia-

Cyanobactéries force le chercheur à avoir une compréhension plus globale des interractions

Daphnia- Cyanobactéries, et ce, à l'aide d'une approche empirique et multivariée. Cette

étude déterminera donc pour la première fois l'impact de Dapbnia et de rariables

chimiques et physiques sur la biomasse et la distribution de quatre genres des

Cyanobacîéries à l'aide d'un modèle empirique et mulîwarié.

D'un même coup, ces nouvelles connaissances feront ressortir les conséquences de la

biomanipulation des poissons pour l'aménagement des lacs.

Les objectifs et les hypothèses de cette étude seront discutés en détails dans la
section TV du chapitre l.

0
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II. Relation entre les Cyanobactéries et la physico-chimie des
eaux

l. Variables physico-chimiques reliées à la croissance des

Cyanobactéries

A. Les concentrations en phosphore

La biomasse absolue et relative des Cvanobactéries est fortement reliée à la

concentration en phosphore total des lacs (Smith 1986; Trimbee et Prepas 1987). D'ailleurs.

plusieurs études expérimentales ont démontré que les Cyanobactéries sont de faibles

compétitrices pour le phosphore et ont besoin de fortes concentrations de ce nutriment

pour sumvre (Grover 1989). Des concentrations inférieures à 25 ^g par litre en phosphore

total durant l'été correspondraient à des lacs où l'on ne retrouve presque pas de

Cyanobactéries (Smith 1985). Dans un même ordre d'idée. Vollenweider (1968) suggère

que la prolifération des cyanobactéries se produit seulement à des concentrations en

phosphore total épilimnétique supérieures à 30 ^g/L.

0

Le phosphore réactif soluble (PRS) est un meilleur indicateur que le phosphore total

du phosphore disponible pour le ph^oplancton. Cependant, rien n'indique que le phosphore

dissous explique mieux que le phosphore total la dominance des Cyanobactéries dans les

lacs; les algues bleues ont la capacité d'assimiler rapidement le phosphore et de svnrhétiser

des réserves de polyphosphates à l'intérieur de l'organisme. qui pourront leur sen'ir même si

le phosphore venait à manquer (Srewan et Alexander 1971).
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Le phosphore est certainement une variable très limitative du développement des

Cyanobactéries. D'ailleurs, afin de limiter la prolifération des algues bleues, la diminution

des apports en phosphore s'avère une méthode très efficace en aménagement (Dillon et al.

1978; Bjork 1979; Sze 1980). Les apports en phosphore (quantité de phosphore / unité de

temps) pourraient certainement jouer un rôle important dans la dynamique de croissance
des Cvanobactéries.

B. Les concentrations en azote

Anabaena etAphafiizomenon ont la capacité de fbcer l'azote atmosphérique et sont

donc de meilleures compétitrices pour l'azote inorganique dissous dans les lacs (Schindler

1977; Flett et al, 1980). D'ailleurs, quand l'azote inorganique dissous (ammonium + nitrate

+ nitrite) vient à manquer, on obsède une augmentation du nombre d'hétérocystes et du

taux de fixation d'azote chez ces algues (Leonardson 1984). Les genres non- fLxateurs d'azote

(Microc\'sîis et Oscillatoria} profiteraient donc davantage des conditions moins limitantes en
azote.

L'azote inorganique dissous ne semble pas être une variable fiable pour prédire la

biomasse des Cyanobactéries (Tensen et al. 1994). Trimbee et Prepas (198-') n'ont

également pas trouvé une très forte corrélation enire l'azote total et la biomasse relati\-e

d'algues bleues dans les lacs de l'Alberta.

C, Rapport entre l'azote total (NT) et le phosphore total (PT)

0
Les résultats de Smith (1983) ont démontré une tendance à retrouver des

effen'escences d'algues bleues avec un rapport massique NT:PT inférieur à 29:1. Ceci est

confirmé par quelques expérimentations (Schindler 1977; Flett et al. 1980), Cependant, on
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constate également qu' un rapport NT;PT inférieur à 29 serait insuffisant pour expliquer la

croissance des Cyanobactéries dans les lacs. La relation entre la dominance des

Cyanobactéries et le rapport NT:PT est très faible dans l'étude des lacs peu profonds de

Jensen et al. (1994). Dans cette dernière étude, des rapports NT:PT inférieurs à 8 ont

provoqué la dominance des Cyanobactéries sans hétérocystes (Microcystis et Oscillaîona).

alors qu'un rapport NT:PT entre 8 et 32 a favorisé les Cyanobactéries avec hétérocystes

(Anabaena etAphanizomenon'), Trimbee et Prepas (1987), en recompilant les données de
Smith (1983), ont conclu que le changement de dominance vers les Cyanobactéries. obsen-é

par Smith à des rapports NT:PT bas, semble être déterminé plutôt par l'augmentation du PT

que par la baisse du rapport NT:PT. Notons que le log de l'azote total est positivement

corrélé avec le log du phosphore total, en plus d'expliquer 80% de la variation en phosphore

total (Downing et McCauley 1992). Ainsi, le rapport NT:PT décroît avec l'augmenration du

phosphore total dans les lacs. Ce déclin du rapport NT:PT avec l'eutrophication serait surtout

attribué à des différences au niveau des sources d'approvisionnement en nutriments pour les

lacs. Il est donc important de tenir compte de la forte corrélation entre le phosphore tarai

et l'azote total avant de tirer des conclusions hâtives sur l'importance du rapport NT:PT sur
la dominance des Cvanobactéries,

Enfin, en tenant compte du rapport NT:PT idéal pour les Cyanobactéries établi par

des études en laboratoire, il est difficile de conclure si ce rapport joue un rôle important

dans la dominance des cyanobactéries (Pick et Lean 1987).

D, Stabilité de la colonne d'eau

0
La dominance des Cyanobactéries dépend beaucoup de la stabilité du système, selon

Jensen et al, (1994). Une forte turbidité, que l'on retrouve particulièrement dans les lacs

plats (peu profonds) entraîne un recyclage rapide des nutriments et favoriserait surtout les
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petites algues vertes à croissance rapide comme Scenedesmus. Les Cyanobacréries seront

plutôt favorisées par des conditions stables de la colonne d'eau, avec un recyclage plus lent
des éléments nutritifs, afin de prendre avantage sur les petites algues à croissance rapide.
Cependant, les algues bleues vont aussi exiger un apport riche et irrégulier en nutriments,
Par exemple, Anabaena etAphanizomenon domineraient sous des conditions de haute
stabilité et de disponibilité moyenne en nutriments, Microcystis se retrouverait plutôt dans
un environnement de stabilité intermédiaire et de haute disponibilité en nutriments.

Oscillatoria dominerait les lacs ayant de fortes conditions de brassage (Sommer 1989). La
stabilité de la colonne d'eau combinée à la disponibilité en nutriments détermineront
fonement les changements saisonniers dans les lacs (Reynolds 1984).

E. Luminosité

Les Cyanobactéries sont capables de produire beaucoup de chlorophylles sous des
conditions de luminosité réduite (Mur et al. 1978). De plus. elles peuvent compétitionner

fortement pour la lumière à cause de leur grande capacité de flottaison. Le travail de Smith
(1986) décrit une faible relation entre la biomasse relative d'algues bleues et la décroissance
de la lumière à un rapport NT;PT donné.

6. Température

0

Les algues bleues maintiennent une forte croissance en conditions de température
élevée (Reynolds 1984). McQueen et Lean (1987) ont suggéré que les hautes températures
seraient des paramètres importants pour la dominance des algues bleues du lac Sr-George.
Cependant, les données de température sont trop rarement mentionnées pour en tenir
compte dans l'analyse des résultats.



9

2. Mécanismes reliés à l'exploitation des ressources

Les Cyanobactéries sont de grande taille et par conséquent, vont dominer les lacs qui
reçoivent beaucoup de nutriments (Graver 1989). Cependant, la prolifération des algues
dans les milieux plus eutrophes limite la propagation de la lumière. Certaines espèces ont dû
développer des adaptations physiologiques ou morphologiques particulières pour leur
permettre de compétitionner dans ce genre d'environnement.

Par exemple, certaines ont développé des aptitudes à effectuer des migrations leur
donnant un accès à la lumière et aux nutriments (Harris 1978; Smith 1986; Sommer et al.

1986). La stabilité de la colonne d'eau permettrait à ces espèces migratrices de se
positionner dans la colonne d'eau et d'êrre de meilleurs compétiteurs pour les ressources et
peut-être même d'éviter le broutage.

Certaines Cyanobactéries ont des hétérocystes qui leur permettent de fLxer l'azote et

de compétitionner fortement pour ce nutriment lorsqu'il devient limitant (Schindler 19~-:
Flett et al. 1980: Smith 1983). Des études confirmeraient plutôt que la disponibilité des
éléments nutritifs, combinée à la diminution du rapport azote total :phosphore total
(NT:PT), favoriseraient les Cyanobactéries capables de fbîer l'azote comme Apbanj'zomenon
ç.tAnabaena (Pick et Lean 1987; Sommer 1989).

0
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0 III- Effet du broutage sur la croissance des Cyanobactéries

l. Impacts de Daphnia sur les Cyanobactéries

A. Impacts directs

l- Le broutage psa Daphma pourrait diminuer la biomasse des Cyanobactéries;
Dapbnia a un pouvoir de filtration accru sur le phytoplancton de grande taille comme les
Cyanobactéries (Shapiro and Wright 1984; Carpenter et al. 1987; Faafang et Braband 1990:
Vanni et Findlay 1990; Vanni et al. 1990), Selon Gliwicz (1990), le contrôle des
Cyanobactéries par Daphnia s'effectuerait lorsque la concentration en filaments est
suffisamment faible.

2- Dans certains cas, Daphnia pourrait au contraire favoriser les Cyanobactéries de
grande taille par un broutage élevé sur les algues de petites tailles (Hrbacek 1964: Poner
1977; Lynch 1980: De Bernardi et Giussani 1990; Van Donk et al, 1990), Les petites algues
(inférieures à 15 /^m) diminueraient avec l'augmentation du broutage par Dapbnia et
pourraient accélérer l'effen'escence des grandes algues non-broutées: ces dernières
pourraient ainsi mieux compétitionner pour les nutriments (Reinertsen et Olsen 1984),
Donc, la capacité qu'ont les Cyanobaaéries de former de grosses colonies expliquerait en
partie leur capacité d'échapper au broutage par Daphma. En effet, on obsen-e sou^-ent
Daphnia dans l'environnement de grosses colonies de Microcysîis et de gros flocons
d'Aphanizo?nenon.

0
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B. Impacts indirects

Daphnia modifie l'environnement chimique et physique des lacs (Kerfoot et Sih
1987). Par contre, rien ne prouve véritablement que les modifications physico-chimiques
autres que le broutage direct sur les algues et la compétition pour les nutriments, auraient
des effets signifîcativement importants.

a) Le phosphore total

Benndorf (1990) suggère un seuil (0.7 g P/m2/an) relié aux apports en phosphore qui
favoriserait indirectement les Cyanobactéries par un mécanisme complexe. Ce seuil serait
relié en partie à la faible migration âeDapbma dans les lacs eutrophes et hypereun-ophes.
Cette adaptation à ne pas migrer causerait: (l) une augmentation des algues non-
comestibles (comme les Cyanobaaéries) à cause de la prédation continue du zooplancron
sur les espèces non-cyanobactériennes (cette prédation serait assez forte pour supprimer les
effets antagonistes comme le broutage); (2) un accroissement du phosphore épilimnétique,
Cependant, Benndorf utilise des données de lacs biomanipulés. Les lacs qui n'ont pas été
biomanipulés ne répondent pas nécessairement de la même manière à la présence de
Daphnia. Ce seuil pourrait, en grande partie, expliquer l'impuissance de Dapbnia à
contrôler le développement des algues indésirables quand les apports en phosphore sont
supérieurs à 0.7 g P/m2/an.

0

b) La vitesse de recyclage des nutriments

La présence de gros zooplanctons comme Daphnia diminue la vitesse de recyclage
des nutriments comme le phosphore (Vanni 1987; Vanni et Findlav 1990), La diminution de

la vitesse de recyclage des nutriments va favoriser la compétition des grosses espèces à
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stratégie k (comme les Cyanobactéries), au détriment des petites espèces à stratégie r
(Sommer 1981),

e) La transparence des lacs

L'augmentation du broutage ^Daphnia augmente la profondeur de Secchi et de la
thermocline (Mazumder 1994), Smith (1986) supporte l'idée que l'augmentation de la
transparence de l'eau suite à la dominance de Dapbnia contribuerait à la diminution des
Cvanobactéries.

d) Le rapport pH/C02

La présence de Daphma va diminuer le pH et augmenter le carbone inorganique
dissous. Ces nouvelles conditions rendront les algues bleues moins compétitrices (Shapiro
1984), Les Cyanobactéries sont favorisées à de hauts pH et de faibles concentrations en C02.
La croissance des Cyanobactéries est avantagée par un environnement plus alcalin, car elles
utilisent plus facilement le C02 et les ions bicarbonates comme source d'ions inorganiques
pour la photosynthèse que les autres espèces ph\7toplanctoniques (Tailing 1976).

e) Le rapport NT:PT

0

Le zooplancton pourrait indirectement changer la réponse du phytoplancton en
modifiant le rapport des apports azote: phosphore. (Smith 1983). Daphnia. ayant des
besoins physiologiques élevés en phosphore, entraînerait une regeneration des nutriments à
un rapport (N;P) plus élevé que celui consommé (Sterner et Hessen 1994), Ce phénomène
pourrait désavantager les Cyanobactéries généralement capables de proliférer à de faibles
rapports NT:PT.
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2. Mécanismes de défense contre le broutage

A. Interférence alimentaire

Les longs filaments interférant mécaniquement avec le processus de filtration de
Daphma, ce dernier est donc obligé de nettoyer sa gouttière alimentaire. La nourriture
perdue par rejection post-abdominale entraîne de grandes pertes d'énergie (De Bernardi et
Giussani 1990; Gliwicz et Lampert 1990).

B. La toxicité

La toxicité de certaines Cyanobactéries affecte le taux de survie du gros zooplancron
comme Daphnia. Les degrés de toxicité varient entre les espèces et entre les individus
d'une même espèce. Par exemple, Microcystis aeruginosa est considérée comme une
espèce potentiellement toxique SUT Daphnia, L'effet létal de Microcystïs aeruginosa a été
démontré sw Daphnia pulex (2,5 mm) (Smith et Gilbert 1995). Pourtant, des expériences
en mésocosmes n'ont pas démontré la toxicité de Microcystis aerugmosa swDapbnia
carinata (3.19 mm) (Matveev et al 1994), Enfin, des études en laboratoire ont démontré
que généralement le gros zooplancton se montre plus v-ulnérable à la toxicité que le petit
zooplancton (De Bernardi et Giussani 1990; Gliwicz 1990), Cependant, il est difficile
d'évaluer les effets toxiques véritables des Cyanobactéries sur le taux de sun-ie du
zooplancton,

0
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C. La dimension des Cvanobaaéries

u

Les filaments et les petites colonies peuvent être ingérés par Daphnia (Porter et
Orcutt 1980). Ces algues ont cependant une faible valeur nutritive. Les grosses colonies de
Microcystis ainsi que les gros flocons d'Aphamzomenon (Hrbacek 1964; Lynch et Shapiro
1981; Thompson et al 1982) peuvent se retrouver en association avec Daphnia. Leur très
grande taille permet d'éviter le contact mécanique svecDapbma. Dans ces conditions, le
broutage s'exercerait surtout sur les algues de petite taille, et les espèces de grande taille
pourraient exploiter la disponibilité des nutriments qui en résulteraient (Reinenson and
Olsen 1984).
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IV. Objectifs et hypothèses de la recherche

Objectif général

Cette recherche vise l'approfondissement des connaissances sur l'impact des variables
biologiques (Daphnia'), chimiques et physiques régissant la biomasse et la distribution des
quatre principaux genres de Cyanobactéries: Anabaena spp, Aphamzomenon spp,
Microcystis spp, Oscillatoria spp. Cette étude fera ressortir les conséquences pour
l'amménagement des lacs de la biomanipulation des poissons afin d'améliorer nos strategies
de gestion visant à contrôler le développement excessif des Cyanobactéries dans les lacs en
\rue d'un meilleur contrôle de la qualité de l'eau,

Objectifs spécifiques

Objectif .1-

Mieux comprendre la relation qui existe entre Daphma et la biomasse de
Cyanobactéries en fonction de l'intensité de broutage, du niveau de phosphore et de la
profondeur des lacs.

Hypotheses

0

A. l'intensité de broutage, le phosphore et la profondeur sont trois variables
importantes influençant la relation entre Daphnia et la biomasse de Cvanobactéries dans les
lacs.
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l- L'intensité de broutage.

Plus l'intensité de broutage est élevée sur les algues, moins Daphnia serait capable d'éviter
de consommer les algues moins comestibles comme les Cyanobactéries.

2- Le phosphore.

La présence de Daphnia freinerait la croissance des Cyanobactéries dans les lacs
oligotrophes ou mésotrophes, mais pourrait encourager les Cyanobactéries dans les lacs plus
eutrophes. Cette hypothèse est inspirée des travaux de Benndorf (1990), démontrant que

les apports en phosphore jouent un rôle important dans la capacité de Daphnia de contrôler
ces algues. Cette hypothèse rejoint également l'hypothèse de Gliwicz (1990). suggérant que
le contrôle des Cyanobactéries çïrDaphma s'effectuerait surtout lorsque la concentration
en filaments est suffisamment faible. donc dans les lacs moins productifs.

3- La profondeur.

On suppose un broutage plus sévère par Daphma sur les Cyanobactéries dans les lacs plats
(i.e. peu profonds). En effet Daphma n'effectuerait pas de grandes migrations dans les lacs
plats, ce qui favoriserait les contacts directs avec les Cyanobactéries. On s'attend donc à ce
qu' une faible profondeur affecte négativement la biomasse des Cyanobactéries en présence
de Daphnia.

Approche

0

L'approche consiste en une analyse empirique des données provenant de s^'stèmes

naturels ou biomanipulés contrastant en biomasse de Daphnia. Les systèmes sont séparés
selon la profondeur (> ou < 3 mètres),
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0 Objectif-2-
Evaluer l'imponance relative de Daphnia et de certaines variables physiques et

chimiques qui agissent sur la distribution de quatres importants genres: Anabaena spp.
Aphanizomenon spp.Microcystis spp, Oscillatona spp. Les lacs étudiés font partie de la
zone tempérée nord du globe.

Hypotheses

l- Autant les variables chimiques, physiques que biologiques (Daphma) sont responsables de
la distribution générique des Cyanobactéries.

2-Daphnia favorise le développement des grosses colonies comme Aphanïzomenon et
Microc\'stis.

Approche

L'analyse canonique par correspondance permet d'interpréter la distribution
générique des Cyanobactéries à l'aide de variables environnementales.

0



n
8

Méthodologie

[*Cette section est essentiellement un résumé français de la méthodologie employée au
chapitre 2 et au chapitre 3]

Des données de moyennes saisonnières (mai-septembre) provenant de 248 années

d'études furent récoltées dans la .littérature, Ces données proviennent de 66 systèmes
différents (lacs et enclos) de la région tempérée Nord du globe. Parmi ces systèmes. 44 sont
des lacs naturels, 14 sont des lacs biomanipulés et 8 sont des enclos. Les lacs devaient

répondre aux quatres critères suivants pour faire partie de l'étude: (l) appartenir à la zone
tempérée Nord du globe, (2) avoir une présence de Cyanobactéries supérieure à l 9ô de la

biomasse de phytoplancton. (3) avoir un nombre d'échantillonnages saisonniers supérieur ou
égal à 3 et (4) l'échantillonnage devait être réparti sur l'ensemble de la saison estivale.

Les variables modélisées sont la biomasse de Cyanobactéries (g poids frais/m3). la
biomasse de Daphnia (g poids frais/m3), la présence d'une forte (HD) ou faible (LD)
biomasse deDaphnia , la profondeur moyenne (Zm; mètre), la profondeur de Secchi (SD;

mètre), la profondeur de la thermocline (Zth; mètre), la stabilité (SD/Zth). le phosphore
total (TP; ^g/L), l'azore total (TN; fig/L). le rapport en nutriment (TN/TP). Pour plusieurs
lacs, l'information sur toutes les variables considérées était incomplète, Les données
graphiques ont été digitalisées et interpolées.

0

Dans les cas où la profondeur de la thermocline n'était pas mentionnée, une
estimation a été faite à partir du profil thermique des lacs stratifiés. On jugea la zone de
mélange équivalente à la profondeur moyenne dans les lacs très faiblement stratifiés. Les

données chimiques et phytoplanctoniques proviennent de la zone épilimnétique,
Finalement, la biomasse de Daphnia provient de données volumétriques de la colonne
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d'eau échantillonnée,

La biomasse de Daphnia a parfois été estimée à partir de la densité suivant la

relation allométrique entre la longueur et la biomasse de chaque espèce de Dapbnia
(Dumont et al 1975; Downing et Rigler 1984). Le poids sec de Daphnia a été changé en
poids frais suivant le rapport 1:12 (Tagachi et Fukuchi 1975). Les données volumétriques de

ph\toplancton et de zooplancton ont été transformées en données massiques selon la
relation 10^ mm3/m3 =1 g poids frais/m3,

0

Pour faciliter l'analyse des résultats, les lacs ont parfois été séparés en trois

catégories: (l) les lacs naturels avec une forte biomasse de Daphnia (HDN). (2) les

systèmes biomanipulés (lacs et enclos) ayant une forte biomasse dçDaphîiia (HDB) et (3)

les systèmes (lacs et enclos) ayant une faible biomasse de Dapbnia (LU). De plus. les

systèmes ont été regroupés selon leur profondeur: (l) les systèmes profonds (Pmax>3

metres) (2) et les systèmes plats (Pmax<3 mètres). On a estimé que la profondeur de 3

metres était une approximation valable de la démarquation qui existe entre un lac stratifié

et un lac qui ne l'est pas. On caractérise un lac ayant une forte biomasse de Daphnia (HD)

comme étant un système dominé par plus de 2096 en biomasse de grosses Dapbnia (> 1mm

de longueur moyenne) ou une biomasse de poissons planctivores inférieure à 20 kg,4ia. Les

grandes Daphnia croissent rarement dans les lacs où la biomasse de poissons plancti^'ores

excède 20 kg.ha-1 (McQueen et Post 1988; Jeppesen et al. 1990). Les lacs ayant une faible

biomasse de Daphnia (LD) sont des systèmes ayant moins de 20 96 en biomasse de grande

Daphma (< 1mm) ou plus de 20 k^4ia de biomasse de poissons plancrivores, On rencontre

surtout les petites espèces dans les lacs ayant une biomasse de poissons excédant 20 kg.ha-1

(Gulati 1990; Lyche et al, 1990). La classification par la taille se réfère en partie à l'anicle de
Mazumder(1994),
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La taille moyenne de grandes Daphnia (e.g. D. pulex, D. magna. D. longispma, D.

galeata mendotae, D. hyalina, D. pulicaria} varie entre 0,9 et 3.0 mm. La taille des petites

Daphîîia (e.g. Z). cuculaîta,D. ambigua.D. longiremis,D. cristaîa.D. retrocun'a) est
inférieure à 0,9. mm (Brooks 1957). Dans tous les lacs échantillonnés, D. cuculaîîa était la

seule petite espèce capable de dominer les systèmes où la biomasse des poissons
planctivores est faible (Sondergaard et al. 1990; Lyche et al, 1990; Kasprzak 1993;
Christoffersen et al. 1993). D. cuculaîîa semble moins sensible à la présence des

Cyanobactéries filamenteuses que les espèces de grande taille (Gliwicz 1990). Donc, les lacs
avec D. cuculatta ont été classifies selon la biomasse des poissons planctivores (< ou > 20
kg/ha),

Cette classification se veut un outil pour comprendre les effets de la biomanipulation

des poissons sur le développement des algues bleues.

0
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Analyse statistique

[*Cette section est essentiellement un résumé français des analyses statistiques utilisées au
chapitre 2 et au chapitre 3]

Toutes les variables ont subi une transformation log pour assurer l'homogénéité et la

linéarité dans les analyses statistiques. Chacune des années fut traitée indépendamment.
même si plusieurs années de données provenaient d'un même lac.

La courbe de type LO^ŒSS (locally weighted sequential smoothing) a été utilisée

pour estimer le patron entre le phosphore total et la biomasse de Cyanobactéries, Elle

permet de tracer une courbe non biaisée dans la distribution des points entre deux variables
(Mazumder 1994),

Le test de Banlett fut utilisé pour tester l'homogénéité de la variance, une des
conditions d'applicarion de 1'ANOVA (analyse de variance). Le test de Tuckey HSD (analyse

de variance) à un critère de classification (présence ou absence de Dapbnia} a permis de
comparer simultanément des moyennes pour un ensemble de variables entre les trois
groupes étudiés (HDN, HDB et LD),

0

L'analyse de covariance (ANCOVA) a servri à la comparaison de la biomasse de

Cyanobactéries observée dans les trois catégories (HD, HDB et LD), Le phosphore total a été
utilisé comme variable indépendante pour supprimer son effet dans la relation. L'ANCOVA
compare deux relations statistiques rectilignes à la fois en posant, à priori, comme hypothèse
l'égalité des pentes des droites d'esrimation. Si l'hypothèse est rejetée, on pose l'hypothèse
secondaire comme quoi les ordonnées à l'origine sont différentes,
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L'analyse canonique des correspondances a été utilisée pour connaître les variables
environnementales associées à la distribution en genre des Cyanobactéries. Ce genre
d'analyse multivariée permet de connaître la variance associée à une matrice de données
espèces attribuables aux données environnementales, (Borcard et Buttler 1994). L'analyse
canonique des correspondances est une bonne approximation d'une analyse multivariée,
D'abord, on fait une analyse de correspondance d'un tableau d'abondance d'espèce. Dans un
deuxième temps, on corrèle les coordonnées des objets sur les sxes avec les descripteurs
environnementaux, L'ordination des espèces sur l'axe orthogonal n'est donc pas influencée

par les variables explicatives. Pour trouver les variables les plus explicatives de la distribution
en genre des Cyanobactéries, une méthode de sélection des variables par étape (fonrard

selection of variables) est de mise, Cette méthode permet de trouver d'abord le paramètre
le plus corrélé avec la variabilité de la distribution en espèce, Le paramètre le plus corrélé a

été défini comme la première variable indépendante. Les résiduels ont alors été corrélés

avec les autres variables, Le paramètre le plus significativement corrélé avec les résidus de la

première variable indépendante, est désigné comme la deuxième variable indépendante, La

procédure est répétée jusqu'à ce que la variable choisie ne soit plus significativement
carrelée avec les résidus. Le test de Monte Carlo est un test par permutation (999
permutations) vérifiant si les axes canoniques sont significatifs. Les logiciels Systat (\\"ilkinson
1991) et Canoco (ter Braak 1990) ont été utilisés pour effectuer l'analyse statistique des
données,

0
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Chapitre 2:

Phosphoms-cyanobacteria relationships in temperate lake ecosystems
under contrasting depth mdDaphma.

0



24

0

Phosphorus-cyanobacteria relationships in temperate lake ecosystems
under contrasting depth mdDaphma.

Jean-Martin Fréchette' A. Mazumder and V. Smith1

Sciences biologiques, Université de Montréal, C.P. 6128, Succursale "Centre Ville",

Montreal, Quebec H3C 3J7, Canada

^Department of Systematics and Ecolog\', 6007 Haworth Hall, University of Kansas,
Lawrence. KS 66045, USA

0



n

25

Abstract

The impact of contrasting depth and grazer communities on the parrerns of empirical
relationships between total phosphorus and Cyanobacteria biomass was tested using data
from a large number of natural and experimental lake ecosystems in the north temperate
zone. For our objectives, all the ecosystems were classified into four categories: l) i\7atural

lakes with high Daphnia biomass, 2) Biomanipulated systems with highDapbma biomass;
3) Natural systems with low Daphnia biomass and 4) Biomanipulated ecosystems with lo\\-
Daphnia biomass. To test the impact ofwater-column depth under contrasting conditions of

large grazers, we further classified the lake ecosystems into four categories of shallow versus
deep under low versus high densin' of large Daphnia. Among natural ecosystems, a large
Daphnia biomass supported a significantly higher Cyanobacteria biomass in deep lakes(p<
0.0001) but not in shallow lakes (p=0.463). We speculated that Daphnia. because of
vertical migration or others exclusion factors, may be able to avoid the inedible

Cyanobacteria and may maintain high densinr by exploiting the small algae in deep lakes, a

process not possible in shallow lakes. Also, a high phosphorus load seemed ro favor the

presence of Cyanobacteria in the presence oîDaphnia. A high phosphorus quantities mav

also favor the growth of small species edible b\r Dapbnia. thus reducing direct grazing
impact on Cyanobacteria.

0

To understand the direct effect of Daphnia on Cyanobacteria. we did the same

analysis for biomanipulated systems, because those systems seemed to produce extreme
contrasts in Daphnia grazing pressure, If we favor the development o[ Dapbnia. we
significantly diminish the Cyanobacteria biomass in shallow systems (p< 0,05).
Biomanipulation seemed to be an effective method in diminishing Cyanobacteria biomass on
a short-term basis in shallow lakes. The diminution seemed to be caused bv direct grazing of
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Cyanobacteria by Daphma. Nevertheless, biomanipulation and associated high density of

Daphnia did not seem ven7 effective in Cyanobacteria dominated deep ecosystems.

0
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Résumé

Nous avons voulu tester l'impaa de la profondeur et du broutage sur la relation
empirique entre le phosphore total et la biomasse de Cyanobacréries en utilisant des

données provenant d'un grand nombre de lacs naturels et de systèmes biomanipulés de la
zone tempérée nordique. Afin de répondre à nos objectifs, les écosystèmes ont été séparés

en quatre catégories distinctes: l- les lacs naturels avec une forte biomasse àeDaphnia, 2-
les systèmes (lacs ou enclos) biomanipulés avec une forte biomasse de Dapbma 3- les

systèmes naturels avec une faible biomasse de Dapbnia et 4- les systèmes biomanipulés a\-ec

une faible biomasse de Daphnia. Afin de tester l'impact de la profondeur de la colonne
d'eau et de l'inrensité de broutage, les lacs ont été également classés en quatre catégories:

systèmes plats (peu profonds) ou profonds, pour des conditions de faibles ou de fortes

biomasses de Daphnia. Les systèmes naturels ayant développés une grande biomasse de

Daphnia ont supporté une biomasse de Cyanobactéries signifîcativement plus élevée dans

les lacs profonds (p<0.0001). Cependant, Daphnia n'a pas affecté signifîcativement la

biomasse des Cyanobactéries dans les lacs naturels plats (p=0.463). Nous émettons

l'hypothèse que Daphnïa, par sa capacité à effectuer des migrations verticales ou par

d'autres mécanismes d'exclusions, éviterait plus facilement les Cyanobactéries (moins

comestibles) au profit des petites algues (plus comestibles) dans les lacs profonds que dans
les lacs plats.

0

Aussi, les systèmes recevant des apports élevés en phosphore permettraient aux
Cyanobactéries de cohabiter plus facilement zvecDapbma. En effet, des apports élevés en
phosphore favoriseraient la croissance des petites espèces consommables par Dapbnia et
diminueraient le broutage direct sur les Cyanobactéries.



n
28

Afin de mieux comprendre l'impact de Daphnia sur les Cyanobactéries, le même
genre d'analyse a été effectué sur les systèmes biomanipulés où existent des conditions très
contrastantes d'intensité de broutage par Daphnia. Il semble qu'en favorisant
artificiellement le développement de Daphnia, on diminue significativement la biomasse
des Cyanobactéries dans les systèmes peu profonds (p<0.05), Donc, la biomanipulation
serait une méthode efficace à court terme pour diminuer la biomasse des Cyanobactéries
dans les lacs peu profonds. Cette diminution serait causée par un brourage direct par
Daphnïa sur les Cyanobactéries. Cependant, la biomanipulation associée à une forte
biomasse de Daphnia ne semble pas être efficace dans les systèmes profonds,

0
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Introduction

Colonial and filamentous blue-green algae (Cyanobacteria) may become very
dominant in some lakes during the summer. In such cases, they can cause significant
damages (nuisance algal blooms, taste, toxicity and odor), as well as the death of several
aquatic organisms (Reynolds and Walsby 197$).

In general, a high total phosphoms (Smith 1986), high water-column stability (Secchi
depth/thermocline) (Reynolds 1984; Jensen 1994), low available light level (Smith 1986).
high pH:C02 ratio (Shapiro 1984) and high temperature (McQueen and Lean 198~) have
been associated with the high biomass of Cyanobacteria. A low nitrogen/phosphorus ratio
(N/P) is often associated with the dominance of Cyanobacteria capable of fking nitrogen
(Schindler 1977; Smith 1983), According to Trimbee and Prepas (1987) and Jensen et al,
(1994), phosphorus, not the N/P ratio, is the most important variable in limiting
Cyanobacteria growth.

0

Lowering the phosphorus load is an effective way to limit blue-green algae growth
(Dillon et al, 1978; Bjork 1979; Sze 1980). As a complementan7 or alternative strategy to
control undesirable algae, the elimination ofzooplanktivorous fish has also been considered
(Reinertsen and Olsen 1984; Schoenberg and Carlson 1984; Faafeng and Braband 1990: Van
Donk et al. 1990a; De Bernardi and Giussani 1990). This type ofbiomanipulation favors the
growth of large herbivorous zooplankton, such as Daphnia. Although Daphnia largely feeds
upon small algae, it can also consume large phyroplankton which are inaccessible to the
small zooplankton species (Bums 1968; Reinensen and Olsen 1984; Schoenberg and
Carlson 1984; Van Donk et al, 1990a), The success of biomanipulation has often been
associated with this ability of direct grazing by Daphnia on large algae (Carpenter et al.
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1987; Faafeng and Braband 1990; Vanni and Findlay 1990). On the other hand, the failure of
biomanipulation has often been linked to selective nanoplanktonic algae grazing by
Dapbnia, allowing Cyanobacteria to escape grazing and compete more effectively for the
available nutrients (Hrbacek 1964; Porter 1977; Lynch 1980). Not only the size. but also the
toxicity and the indigestibility of Cyanobacteria would also deter the Dapbnia from feeding
on them (DeBernardi and Giussani 1990).

The mechanisms leading to the successful control of harmful blue-green algae are not
venrwell understood. According to Gliwicz (1990), the control of Cyanobacteria byDapbma
should be ideally undertaken when the concentration of the former is low. Benndorf (1990)
obsen/ed ^[Daphnia needs a specific threshold concentration of phosphorous load (0.~
gP/m2/year) in order to effectively reduce the Cyanobacteria biomass, This is important
because in systems with high phosphorous load, Dapbnia would lack the advantage of being
able to migrate, which would increase the concentration of phosphorous in the epilimnion.
Furthermore, Daphnia's direct grazing on non-cyanobacteria species may promore the
growth of undesirable blue-green algae.

Dapbnia can modify the physical and chemical environment of lakes (Kerfoot and Sih
1987). Among others, they often increase Secchi and the thermocline depths (Mazumder er
al. 1990), and reduces the speed at which nutrients are recycled (Vanni and Findlay 1990).
Moreover, Daphnia would increase the total nitrogen/total phosphorus ratio (TN/TP)
(Sterner and Hessen 1994), However, there is no conclusive evidence that these indirect
physico-chemical modifications can have any significant impact on controlling the biomass of
blue-green algae.

l

0 Both direct and indirect effect oîDaphma on Cyanobacteria can be expected to be
stronger in shallow lakes as opposed to deep lakes. In shallow lakes, the inability of
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Daphnia to undergo migration would amplify grazing on the algae. In shallow lakes, the
biomanipulation results in significant environmental repercussions, causing a decrease in
bioturbation, turbulence, nutrient recycling and macrophyte development (Jeppesen er a],
1990; Hootsmans andVermaat 1991),

The objective of our study is to gain a better understanding of the relationship
bevNeen Daphma and Cyanobacteria as a function of grazing inrensin', phosphorus le^-el and
depth (> or < 3 meters). Our hypothesis is that the grazing intensity, phosphorus and depth
are three important variables influencing Cyanobacteria biomass. and that nutrient and
grazing impact on Cyanobacteria may not be similar in shallow versus deep lakes. This study
will improve our understanding of the potential impact of fish biomanipulation on reducing
cyanobacteria abundance and to develop proper strategies for managing nuisance algal
blooms in temperate lakes. We used a comparative analysis of data from natural and
biomanipulared systems for our objectives.

0
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Methods

Seasonal average data (May - September) taken from 248 lake years of studies were
collected from the literature. This data set represents 66 different systems (lakes and
enclosures) in the north temperate zone, Among these systems, 45 are natural lakes. 13 are
biomanipulated lakes and 8 are enclosures. Lakes are presented in table 1,

0

Lakes meeting the following four criteria were chosen for this study: (1) located in
the Northern temperate zone; (2) biomass of Cyanobacteria is more than 196 of the total
phytoplankron biomass; (3) at least three samplings between May - September: and (-t)
covering the entire summer period. For some lakes, information on all variables used was
not available. Cyanobacteria biomass (g,^w/m3; n = 257),Dapim!a biomass (g.v,-^-/m3: n =
167), average depth (Zm; meter; n = 245), Secchi depth (SD; meter; n=152), thermodine
depth (Zth; meter; n = 203), water-column stability (SD/Zth; n = 132), total phosphorus
(TP; ^g/L; n = 194). total nitrogen (TN; ^g/L; n = 149), and nutrient ratio (TN:TP: n =
149) for each lake type were used in the analyses to explain the variability of cyanobacteria
biomass among temperate lakes. In the instances where thermocline depth was not
mentioned, the temperature profiles were used to calculate thermocline or nuxing depth,
The mixed zone was judged to be equivalent to the mean lake depth in weakly stratified
lakes. Chemical and ph\rtoplankton data were derived from the epilimnetic samples. In cases
where only data on Daphnia density was available, we used an allometric relationship
between length and weight to estimate the biomass o{ Daphnia (Dumont et. al. 19~5:
Downing and Rigler 1984). The Daphnia dn7 weight was converted ro wet weight using a
1:12 ratio (Taguchi and Fukuchi 1975). Phytoplankton and zooplankton volumetric data
were transformed into biomass using the following equation: 10^ mm3/m3 = l g v^/m^.
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To facilitate the analysis, ecosystems (lakes or enclosures) were separated according
to their depth: (1) deep systems (maximum depth > 3 meters) and (2) shallow systems
(maximum depth < 3 meters). Systems under 3 meters depth did not seem to de\-elop clear
thermocline during the summer, Lakes were further separated into three categories: (1)
natural lakes with high Daphnia biomass (HD); (2) biomanipulated systems with high
Daphnia biomass (HDB); (3) natural and biomanipulated systems having \o^ Dapbnia
biomass (LD), As the biomass of cyanobacteria between the natural and biomanipulated
systems with \o^Daphnia biomass were not statistically different these two types of systems
were treated as a single group.

Large Daphnia are rarely found in lakes where the planktivorous fish biomass
exceeds 20 kg/ha (McQueen and Post 1988; Jeppesen et al. 1990; Mazumder 1994),
However, small species oîDaphma are found in lakes where the fish biomass exceeds 20
kg/ha (Gulati 1990; Lyche et al. 1990). Therefore, a high Dapbnia biomass appears to be
associated with a low planktivorous fish biomass and a low Daphma biomass appears to be
associated with a high planktivorous fish biomass. Ecosystems were classified as having high
Daphnia biomass if large Daphnia (see below) made up more than 20°e of total
zooplankton biomass or the biomass of planktivorous fish was < 20 kg/lia. We considered
ecosystems as the \o^Dapbnia ecosystems where large Daphnia made up less than 2096 of
total zooplankton biomass or the biomass of planktivorous fish was > 20 kg/l-ia, This
classification scheme served as a technique to differentiate the effects of planktivorous fish
on the relationship benv'een cyanobacteria biomass and total phosphorus. A more detailed
description of the lake classification used in this study has been given by Mazumder (1994).

0
Large Dapbnia (e.g. D. pulex, D. magna, D. longispina, D. galeata mendotae. D.

Hyalina, D. pulicaria) has an average length van'ing between 0.9 and 3.0 mm. Small
Daphnia (e.g., D. cuculatta, D. ambigua, D. longiremis, D. mstafa, D. retrocurra} are
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less than 0,9 mm (Brooks 1957), In all lakes studied. the smallest species D. cuculatîa

(adult size 0.4-0.7 mm) seemed to be the dominant Daphnia species among lakes with low
levels of planktivorous biomass (Sondergaard et al, 1990; Lyche et al. 1990; Kasprzak et al.
1993; Christoffersen et al, 1993). D. cuculatta seemed to be less sensitive to the presence

of filamentous Cyanobacteria than large-sized species (Gliwicz and Lampert 1990).
Therefore, lakes with D. cuculaîîa were classified based on the quantin- of plankti^-orous
fish biomass (> or < 20 kg/ha),

0
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n Table 1. Natural lakes, biomanipulated lakes and enclosures collected from the literature and
separated into categories. DE= Deep, SH= Shallow, HD = With \\\^\Daphma biomass, LD =
With \owDapbma biomass.

Lakes

Natural lakes:

DE/SH Dap References

0

Surprise

Packers

Bear

Frazer

Ma^iore
Snasavatn

Finnish

Middle

Labelle

Lilla Ullevifjarden
Mei^ozzo
Flosek
Mikola
Sniardun-

Talton'isko

V'ingra
Viialampa
Botjorn

Erken

Osensjoen

Paajan'i

Siorsjoen Odal

Popolamenio
Moon Ri\'er

Loosdrechi

Saidenbach Resen'oir
Mjosa

Sieinsfjorden
Inner broad

Outer broad

Tjeukemeer
Cn'stal
D\'namite

Michigan
Kinnerei

\\"ashingion
Levé n

Heart

Langvain
Tahoe

DE -D (Cameron and Larson 1993)
DE -D (Fers. comm.)
DE +D (Fers. comm.)
DE +D -D (Fers. comm.)
DE * (Goldman et al. 1968)
DE -D (Nost and Koksvik 1981: NI\'A 2132)
DE -D (lumppanen 19-6; Varis 1993)
DE -D C>'an and Lafrance 1984: Yan and Miller 1984 i
DE -D 0'an and Lafrance 198-1 :Yan and Miller 19?-!i
DE -D (Aasa 19~0)
DE -D (Ferrari and Rossi 19~6: Zutshi 19~6)
DE -D (Hillbricht- Ilkowska et al. 19"'0)
DE -D (Hillbricht- Ilkowska et ai. 19~0)
DE -D (Hillbrichi- Ilkowska et al. 19-0)
DE -D (Hillbricht- Ilkowska et al,19'0)
DE -D (Sevb and Rnndolph 19--)
DE -D (Ramberg 19-9j
DE -D (Ramberg 19~9.)
DE -D (Nauwerck 1963)
DE -D (.WA 128?)
DE -D (Granberg 19~0)
DE -D (NWA 1498}
DE +D -D (de Bernardi et al. ï9~-t: Rugsin and Sarnceni 19~4)
DE +D-D (Carter et ai. 1995)
SH -D C\^an Liere ei al. 1990: Lammens et al. 1992,
DE +D -D (Horn and Horn 1995)
DE +D -D (NI\'A 111-: Holtan 19~9: Rognerud and Kjellberg 1990]
DE +D -D (\I\'.\ 18~9; Skoghein and Rognenid 19-8i
SH +D -D (Leah et al. 1980)
SH -D (Leah er a). 1980)
SH +D (Lammens et al. 1992)
SH -D (Schoenberg and Carlson 1984)
SH -D O.'anni 198-)
DE -D (Smith 1983)
DE +D-D ('Smith 1983)
DE +D -D (Smith 1983)
DE +D-D (Smiih 1983)
DE +D (Smith 1986j
DE +D-D (Smith 1986)
DE -D (Sniith 1986;
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n Huron

Trummen

Slapy resen'oir
Gjersjoen
Paul

Biomanipulated lakes:

Flooded Quarn-
Peter

\\''est long
Round

Helgetjern
Christina
Mosvarn

Haussée

Haugaijern
Vaeng
\\olden\'ijd
Zwembusr

Bautzen resen'oir

Enclosures:

Gjersjoen
Cn-stal

Frederiksborg
Croche

Bysjon
Tru m in en

Haugaijern
Laacher

DE -D (Smitli 1986)
SH +D -D (Smith 1986)
DE +D (Smiih 1986)
DE +D -D (Faafeng and Nilssen 1981; Lyche et al. 199ii)
DE +D (Carpenter et al. 198~; Carpenter et al. 1995)

DE +D-D (Benndorfeial.198-1)
DE +D (Carpenter et al. 198~; Carpenter ei ai. 1995 )
DE +D (Carpenter et al. 198~: Carpenter et al, 1995)
DE +D -D (Shapiro and V>"right 1984)
DE. +D -D (Faafeng and Braband 1990)
SH +D -D (Hanson and Butler 1990)
SH +D (Sanni and ^aen'agen 1990)
DE +D-D (Kasprzakeial.1993)
DE +D (Reinensen and Olsen 198-1: Reinensen et ni. 199iii
SH +D -D (Teppesen et al. 1990; Sondergnnrd ei ai, 1990)
SH +D (Boers et al, 1991; Meijer et ai, 1994)
SH +D -D (van Donk et ai. 1990a. b)

DE +D -D (Benndorfet ai, 1984; Benndorfet ai. 1991)

DE + D-D (Faafeng et ai. 1990)
SH +D-D (Schoenberg and Carlson 1984)
SH +D -D (Chrisioffersen ei al. 1993)
SH +D -D (Proub; et al.1996)
SH +D-D (Andersson et al, 19~8)
SH +D-D (.•\ndersson et ai. 19~8i
DE +D-D (Langeland et al. 198~)
DE +D -D (Eckartv-Nolden and Nolden 1992)

*: 'unknown

0
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Data and Statistical Analyses

0

V/rhen several years of data were available for the same lake. each year was processed
independently and was designated as one lake year. Homogeneity of the data was verified
with Bartletts' test and whenever necessan7 appropriate data transformations were done.
The LOWESS (locally weighted sequential smoothing) cur\7e was used to establish patterns
between total phosphorus and biomass of blue-green algae. One way analysis of variance
(ANOVA) followed by Tuckey's HSD (honestly significant difference) multiple paiwise
comparisons were done to compare biological (Biom.Dap. BBG, 96 BG), physical (Zm. Zrh,
SD, SD/Zth) and chemical (TP, TN, TN/TP) variables for the three lake categories (HDN.
HDB and LD), Analysis ofcovariance (ANCOVA) permitted the comparison of Cyanobacteria
biomass among the three categories, Total phosphorus was used as principal independent
variable. Statistical tests were carried out using Systat soft^'are (^X'ilkinson 1991).
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Results

Physical, chemical and biological characteristics of the lake ecosystems:

To illustrate the differences in environmental characteristics under contrasting
conditions of depth and grazer communities, we presented means for the physical, chemical
and biological variables in the following three categories of lake ecosystems: (1) natural
lakes with hïghDaphnia biomass (HDN), (2) biomanipulated systems (lakes and enclosures)
with high Dapbnfa biomass (HDB) and (3) systems with low Daphnia biomass (LD =
LDB+LDN). The natural lakes with \vwDapbnia biomass (LDNT) and biomanipulated systems
with \o^\' Dapbnia biomass (LDB) were put in the same categon7 (LDN) for two reasons.
First, 50 % of the data from biomanipulated systems with low Daphnia biomass were pre-
biomanipulation periods. We considered these data to represent natural conditions and.
therefore, anal\%ed both the LDB and LDN ecosystems as a single group. Second, we did not
absence significant differences (1-way ANOVA: p < 0.03) for Cyanobacteria or other
environmental variables between natural lakes with low Daphnia biomass (LDN') versus the
biomanipulated systems with \o'w Daphnia biomass (LDB) (Table 2). To test the impact of
Daphnia on TP-BBG relationships under contrasting water-column depths, we also analyzed
these relationships in the tv-ro categories of deep versus shallow water-column depths.

HDN versus LD ecosystems:

Among the deep ecosystems, the HDN ecosystems were associated with a greater
percent contribution of cyanobacteria to the total algal biomass (Fig la: Table 2: ^NOV'A: p
= 0.060) compared to the LD systems, Cyanobacteria biomass was also higher in HDN
systems, bur the difference was not significant (p = 0.237). Daphnia biomass was an order
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of magnitude greater in the HDN ecosystems than in the LD ecosystems (p = 0.008). In
terms of the concentration and composition of nutrients (Fig. 1c). the average TP
concentrations were higher in LD ecosystems than in the HDN ecosystems by about 14 ^zg
TP/L, and the average TN concentrations were lower in the LD ecosystems by about 100
l^g/L. But these nutrients and the TN:TP ratios were not significantly different for these iwo
groups of ecosystems, In terms of the physical characteristics, these two groups of
ecosystems did not differ for the mean depth, thermocline depth, Secchi depth and the
Secchi depth to mbîed depth ratio (Fig. Ie),

Among the shallow ecosystems, HDN systems had significantly higher
cyanobacteria biomass than the LD ecosystems (Fig Ib; p = 0.002). but the percent
contribution of cyanobacteria to the total algal biomass was not significantly different (p =
0.247). The biomass of Daphnia was 5 to 6 times greater in the HDiN ecosystems than in
the LD systems (p = 0.019). The average concentration ofTP was around 320 /j.g TP/L for
both the HDN and LD ecosystems (Fig. Id), while the concentrations of total nitrogen (T.\)
was significantly greater in the HDN ecosystems (4000 /xgTN/L) than the LD ecosystems
(2000 ^gTN/L) (Fig 2e; p = 0,050). The TN:TP ratio was lower in the HDN ecosystems
(TN:TP of 10) than the LD ecosystems (TN:TP of 18) but not significant (p = 0,505). Mean
water column depth and thermocline depth were significantly higher in LD ecosystems (Fig
If; p = 0,035) than in the HDN ecosystems, while the Secchi depth and Secchi depth to
thermocline depth ratio were similar for the two groups of ecosystems.

HDB versus LD Ecosystems:

u
Among deep ecosystems, a high density oîhrge Dapbni'a in the HDB ecos^-stems

were associated with the greater biomass (Fig la; Table 2; p = 0.003) and percentage (Fig
2a; p = 0.015) of cyanobacteria compared to ecosystems with a low density o[ Dapbnia



n

40

(LD). The concentrations of total phosphorus were greater in the HDB ecosystems than in
the LD ecosystems (Fig 1c; p < 0.001). The TN:TP ratio was significantly larger in the LD

ecosystems than in the HDB ecosystems (Fig 1c; p < 0.001). The mean water-column depth
(Fig le; p = 0.002) and the thermocline depth (Fig Ie; p = 0.010) were significantly lower
in the HDB ecosystems than in the LD ecosystems. The stability of the water column is

greater in HDB ecosystem (p = 0.013).

Among shallow ecosystems, the cyanobacteria biomass and the percent

contribution of cyanobacteria to total algal biomass were not significantly greater in the LD

ecosystems than in the HDB ecosystems (Fig, Ib). ^\\cDapbma biomass was more than
order of magnitude greater in the HDB ecosystems than in the LD ecosystems (p = 0.009).
While TP was similar for the HDB and LD ecosystems. the ratio of TN7:TP was significantly

greater in the LD ecosystems than the HDB ecosystems (Fig Id; Table 2: p = 0.040), The

maximum water-column depth, the thermocline depth, the Secchi depth and the Secchi
depth to thermocline depth were not significantly different between the HDB and LD
ecosystems (Fig. If)

Natural versus biomanipulated ecosystems with large Daphnia:

Although both the HDN and HDB ecosystems were categorized as the large
Daphnia ecosystems, it was important to differentiate these two groups because the
biomanipulation have often been done in lakes with serious water quality problems and also
because biomanipulation sometimes produces extreme responses at the le\-els of algae and
zooplankton.

0 Among deep ecosystems, the HDB ecosystems had significantl\- greater biomass of
Dapbnia (Fig. la; Table 2; p < 0.001) but not a greater biomass of cvanobacteria as well as
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a higher percent contribution of cv'anobacteria lo total algal biomass . The concentration TP
was more than an order of magnitude greater (Fig. 1c; p < 0,001) and TN was 100 /LigT.\/L
greater in the HDB ecosystems than that in the HDN ecosystems. Consequently, the TN:TP
ration was significantly smaller in the HDB ecosystems than that in the HDN ecosystems (p
< 0.001). The mean water-column depth (p < 0.001) and thermocline depth (p = Q.OQ~)
were shallower in the HDB ecosystems than those in the HDN ecosystems (Fig. Ie), while

the Secchi depth to thermocline depth and the Secchi depth did not differ between these
two groups of ecosystems.

In contrast to the deep ecosystems, the biomanipulated shallow ecosystems with a

high density oîDaphnia seemed to produce significantly lower biomass (p = 0.001) and

percent contribution of cyanobacteria (p = 0,045) than the natural lake ecosystems with a

high density dDaphnia (Fig. Ib; Table 2; p < 0,1). However, it should be noted that the

average biomass oîDaphnia is slightly greater, but not significant, in the HDB ecosystems

than thar in the HD^T systems. Other important differences between the HDB and HDN

ecosystems were the significantly lower concentration ofTN in the HDB ecosystems (Fig. Id:

Table2; p = 0.011), In terms of the physical characteristics, the HDB ecosvstems did not

differ significantly from the HDN ecosystems (Fig. If; Table 2; p > 0,10),

0
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Figure 1. Physical, chemical and biological characteristics (mean ± SE) for the
three biological categories (HD, HDB and LD) under deep (A-C-E) versus shallow (B-D-F)
water-column depths. A-B. Biological variables: Daphnia biomass (Biom.Dap). cyanobacteria
biomass (BBG) and cyanobacteria percentage (96BG). C-D. Chemical variables: total
phosphorus (TP), total nitrogen (TN), TN:TP ratio. E-F. Physical variables: mean depth (Zm).

thermocline depth (Zth), Secchi depth (SD), water-column stabilir\r (SD/Zth), Description of
lake categories: HDN = Natural ecosystems with high Daphnia biomass. HDB =
Biomanipulated ecosystems with high Daphnia biomass, LD = Natural plus biomaniulared
ecosystems with \o^ Daphnia biomass. Justifications for combining the two LD groups are
presented in the text. Number of cases used for each analysis are indicated in Table 2,

0
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Relationship between total phosphorus and q^anobacteria:

There was a significant correlation between blue-green algae biomass (BBG) and
total phosphorus (TP). The least square regression equation (Fig 2a) was:

•7—LogioBBG = -2.85 + 1.35logioTP; ^ = 0.57; n = 155 (Eql)

The slope of the least square regression equation was greater than one (p < 0.0001 )
and the intercept was less than zero (p < 0.001), However, the relationship TP-BBG seemed

^
to be more quadratic (Fig 2a) than linear, as indicated by a significant improvement in r~.
The equation for the quadratic regression model was:

LogioBBG = -5.49 + 4,89 logioTP - 0.941ogioTP2: !2 = 0,64; n = 135 (Eq2)

0

The TP-BBG relationship seemed to indicate the tendency of a sigmoidal pattern as
shown by the LO^ŒSS cun^e (Fig 2b). Under this sigmoid pattern, the BBG seemed to be
particularly sensitive ben\'een 3 and 9 l^gTf/L, as indicated by a steep increase in BBG as a
function of TP. For TP ranging between 9 and 20 ^gTP/L. the BBG did not vary
systematically with total phosphorus. Again, the blue-green biomass seemed to increase
rapidly as a function of TP above 20 yiigTP/L. The BBG reached average value of 9 g/m3 at
the curve's paroxysm, when TP was about 175 l^gT?/L. For TP values above 175 j-LgîP/L. the
BBG seemed to decline. We compared the patterns of our cun^e with the LO\XTSS cun-e of
Watson et al. (1992, 1997), Watson observed a significant increase of BBG with TP in
oligotrophic systems (< 10 /^gTP/L). Also. at intermediate level (between 10 and 30
^-gTP/L), there is a small or no change in biomass as a function TP, Abo\'e 30 ^gTP/1. BBG
increased rapidly with increasing TP but at a much slower rate after 100 ^gTP/I, The
LOWESS pattern for TP-BBG observed in this study thus seemed to correspond to the
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pattern observed by Watson for a different set lakes.

Impact of Daphnia on TP-cyanobacteria relationships:

Given that Daphnia could represent an important variable in determining
Cyanobacteria dominance, the TP-BBG relationships were developed for each of the three
(HDN, HDB, LD) different ecosystem categories (Fig 3), We tested if the least square
regression models for TP-BBG relationships differed for HDN versus LD, HDB versus LD and
HDN versus HDB ecosystems, The purpose of these tests was to evaluate the impact of
Daphnia on the TP-BBG relationships in natural and biomanipulated ecosystems.

With the both deep and shallow lakes together, the HDN ecosystems seem to
produce a greater biomass of cyanobacteria as a function ofTP than the LD ecosystems,
The least square regression equation for the natural ecosystems with high density of
Daphnia (HDN) is

^9logioBBG = -1.52 + 1,27 logioTP; î2 = 0,30; n = 40 (Eq3)

The equation for the natural and biomanipulated ecosystems with low densin' ofDapbnia
(LD) is

logioBBG = -2.82 + 1.76 logioTP; r2 = 0.46; n = 95 (Eq4)

u

The equation for the biomanipulated ecosystems with hish density oîDapbnia (HDB) is

logioBBG = -2.08 + 1.18 logioTP; r2 = 0.52; n = 23 (Eq5)
Based on these three least square regression models, the HDN ecosystems (Eq3)
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produced an intercept 1.30 and 0.56 log units greater than the LD (Eq4) and HDB (Eq5)
ecosystems, respectively. The slope for the HDN ecosystems was similar to that for the HDB
ecosystems, but the slope for the LD ecosystems was 0.49 and 0.58 log units steeper than
the HDN and HDB ecosystems, respectively. The steeper slope for the LD ecosystems
suggests that the high TP or eutrophic ecosystems produce greater biomass of cyanobacteria
as a function ofTP than the low TP or oligo-mesotrophic ecosystems. The similar slopes for
HDN and HDB, but with a greater intercept for HDN than HDB ecosystems suggest that the
natural ecosystems with high Daphnia consistently produce a greater biomass of
cyanobacteria as a function of TP than the biomanipulated ecosystems with high densit\- of
Daphnia.

J
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Figure 2. Relationship between total phosphoms and Cyanobacteria biomass in temperate
and natural lakes. A. Linear and quadratic regressions, B. LO^;rESS fits based on data set used
in this study and for the data used by Watson et al. (1997).
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Figure 3. Total phosphorus-Cyanobacteria biomass relationship in three different lakes
categories, A. Linear regression analysis and B. a Sygmoid (Lowess) curve technique. \Xe put
in evidence some deep HDN lakes (Mjosa. Steinsfjorden, Washington. Bear and Kinnerer)
which receive high total phosphorus load and have a high renewal rime. Description of lake
categories: HDN = Natural ecosystems with \\\^s\ Daphnia biomass, HDB= Biomanipulared
ecosystems with \\\^s\ Daphnia biomass, LD= Natural plus biomanipulated ecosystems with
\o^'Daphnia biomass. Data are loglO transformed.

u
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Impact ofDaphnia on TP-cyanobacteria relationships under contrasting depth:

The TP-Cyanobacteria biomass relationships for the three categories deep lake
ecosystem under contrasting densities of large Dapbnia are presented in Fig 4. The deep
systems produced relationships ven? much like the patterns produced by the entire data set
(Fig. 3a) probably because a large percentage of the ecosystems analyzed in this study were
represented by the deep water-columns. Mjosa, Steinsfjorden, Washington. Bear and
Kinneret have managed to develop a large Cyanobacteria biomass with a high Dapbnia
biomass; these lakes seem to receive exceptionally high phosphorus load in the epilimnion.
even though they have a relatively low level of total phosphorus (+/-10 /^g/L). Bear lake is a
fertilized lake. Also, we denoted impact from human activities such as intensified agriculture.

industries, and concentration of population within the drainage area ofMjosa, Steinsfjorden
and Washington lakes. Even more, those lakes particularly receive a large source of nutrients

by stream or river discharge and have high renewal time; this is the case with Kinnerer lake

which gets major source ofphosphoms load (0.4 à l,3/m2/year) from the Jordan river. \X'e

isolated these lakes on a gap in figure 3a, We propose that the phosphoms load play a role in
the capacity oîDapbma to control Cyanobacteria growth.

l

Among the deep ecosystems, the natural ecosystems with a high density of large
Dapbnia (HDN) had more blue-green algae biomass per unit TP than the ecosvstems with

low densities oî hrge Daplmia (LD). The least square regression equations for these two

categories of ecosystems were significantly different (Table 3; ANCOVA: p < 0.001). Among
the shallow ecosystems, there was no difference in the slopes (p < 0,463) of the two linear
regressions. It seemed that TP barely explained Cyanobacteria biomass in shallow lake

ecosystems (Table 3). However, the biomass ofblue-green algae was higher in HDX than in
LD (Fig. 2; Table 2), This suggested that grazing was far more significant compared to total
phosphorus in shallow lakes than in deep lakes. In deep systems with low biomass of
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Dapbma (LD), biomanipulation had no significant impact on Cyanobateria biomass, The two

regression slopes, HDB and LD, were not significantly different (p=0,073). In shallow
systems with low biomass oîDaphnia, biomanipulation seemed to have a negati^-e impact
on Cyanobacteria (p < 0,05). Cyanobacteria biomass in relation to TP was much higher in
natural systems with Dapbnia (HDN) than in biomanipulared systems with Daphma (HDB)
[Table 3; ANCOVA; p < 0.01, (deep), p < 0.05 (shallow)]. It seemed thztDapbma exercises
a more negative control on Cyanobacteria in biomanipulated systems (HDB) than in natural
lakes (HDN).
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Figure 4. Total phosphorus-Cyanobacteria biomass relationships in three different lake
categories in A. Deep systems and B. Shallow systems. Description of lake categories: HDN
= Natural ecosystems with high Daphnia biomass, HDB= Biomanipulated ecosystems with
high Daphnfa biomass, LD= Natural plus biomanipulated ecosystems with low Dapbnia
biomass. Data are loglO transformed. The three regression equations for Deep systems are:
LogioBBG = -1.4622 + 1.4252 logioTP; r2 = 0.47; n= 33 (HDN). LogioBBG = -2.6^32 +
1.3427 logioTP; r2 = 0.62; n = 13 (HDB) and LogioBBG = -3.2342 + 1.9810 logioTP: l'2
=0,54; n= 74 (LN), The three regression equations for shallow systems are: LogioBBG =
0,21-^0 + 1.0119 logioTP; f2 = 0.36; n= 7 (HDN). LogioBBG = -1.3130 + 0,96491ogi,TP:
r2 = 0.38; n = 10 (HDB) and LogioBBG = 0.2604 + 0.6807 logioTP; 1-2 =0.15; n= 21 (L\),
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Table 3. ANCOVA indicating the effects ofbiomass o'iDaphnia on Cyanobacteria biomass
with total phosphorus (LoglO TP) as a covariate. R2 is the coefficient of determination of
multivariate model with TP and Daphnia,

A

B

e

D

E

F

Model
DEEP

HDNXLD
Daphnia
Log TP
Error
n= 122
HDBXLD
Dapbnia
Log TP
Error
n= 101
HDNXHDB
Daphnia
Log TP
Error
n=47
SHALLOW

HDNXLD
Daphnia
Log TP
Error

n=31
HDBXLD
Daphnïa
Log TP
Error

n=35
HDNXHDB
Daphnia
Log TP
Error

n=20

df

l
l
119

l
l
98

l
l
44

l
l
28

l
l
32

l
l
17

F(partial) P(partial)

3.294
107.53

9.448
38,328

0.073
<0.0001

<0.01
<0.0001

0,553
1.25

4,85
0.03

6,296
0.602

0,463
0.273

<0.05
0.863

<0,05
0.448

R2

14,437 <0.0001 0.73
129.782 <0.0001

0.75

0.69

0,25

0.3"

0.53

0
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Grazing intensity, phosphorus loads and depth

Biomanipulation can often control Cyanobacteria biomass in lake ecosystems. But in

some instances it has failed. We wanted to know in which situations biomanipulation ha\'e

been successful and in which situations they failed, and to evaluate reasons behind each of

the successful and failed experiments. We calculated the percentages of the cases where

blue-green algae increased versus blue-green algae decreased after a biomanipulation. It

seemed that the success (decrease in blue-green algae biomass) of biomanipulation

depended, in part, on grazing intensity, depth and on phosphoms load (Fig, 5). The intensity
of grazing (Daphnia biomass/phytoplankton biomass) was a factor that seemed to limit

Cyanobacteria biomass. Also, Daphnia were more successful in controlling Cyanobacteria in
shallow lakes (< 3 meters). Finally, in lakes receiving a phosphoms load less than 0.6 gP/m^/
Y, Dapbnia could limit more undesirable algae growth than in lakes recei^-ing a higher
phosphorus load (> 0.6 gP/m2/Y).

0
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Figure 5. Percentage of increase or decrease of Cyanobacteria biomass as a function of
grazing intensity [Dapbnia biomass/ phytoplankton biomass], mean depth and total
phosphorus load. We presented points in a linear regression for deep and shallow
biomanipulated systems. Systems are: Bautzen Resen7oir (1), Flooded quarn' (5). Haugatjern
(13), Frederiksborg E. (10), Croche E. (2, 4, 6, 15), Laacher E. (3). Helgetjern E. (9).
Mosvam E. (8), Woldenv-idj (11), Vaeng (12). Costal E. (7). Bysjon E. (14), Trummen E, (16).
Description of system categories: Deep (Zm > 3 meters) or shallow (Zm < 3 meters)
systems, with a high (TP >0,6 gP/m2A^ or low (TP < 0,6 gP/m2A^ TP load,
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Discussion

Similar to previous studies (V^atson et al. 1997), we obser\?ed that TP is a strong

determinant of cyanobacteria biomass among north temperate lakes. However, our unique

approach of anylyzing TP-cyanobacteria relationships under contrasting depth and Dapbnia
biomass revealed that the response patterns of cyanobacteria to TP are consistently different
in low versus high Daphnia as well as in deep versus shallow ecosystems, We also show that
the impact of Dapbnia on TP-cyanobacteria relationships is much stronger in
biomanipulated ecosystems than in natural ecosystems. It was also interesting to obsen-e
that the impact of Daphnia on cyanobacreria was significantly stronger in shallow
ecosystems than in deep ecosystems and that it was stronger in ecosvstems recei\'ing high
phosphoms loading.

It has been suggested that the sygmoid pattern in the relationship between TP and

chlorophyll a or biomass of phytoplankton is caused by a disproportionate increase in algal
growth in relation to mortality, changes in TN/TP loading rares. average lake depth, changes
in lake stratification patterns, morphological diversity of species and the differential
herbivoty (Mazumder 1994; Watson et al, 1997). However, the sygmoid relationship
between TP and ph^oplankton could also be partly due to a sudden development of
undesirable algae like Cyanobacteria (V(/atson et al, 1992). In this study, we ha\'e shown that
Cyanobacteria varies nonlinearly (sygmoid pattern) with total phosphorus as the TP-
phytoplankton relationship (Fig. Ib). Watson et al. (199'7) have shown the same kind of
sygmoid pattern with increasing phosphorus.

Phosphorus alone explains 5796 of the variance associated with Cvanobacreria
biomass. Our analysis clearly indicates that total phosphorus (TP) level is the besr x-ariable for



n

61

predicting the Cyanobacteria biomass in Northern temperate lakes. It could be that the
phosphorus loading level is a more reliable variable than the concentration of total
phosphoms in explaining the biomass of blue-green algae and the impact o[Daphnia on
blue-greens (Fig, 3a, 5). However, Mjosa, Steinsfjorden. Washington, Bear and Kinneret (five
lakes having high total phosphorus loads) have managed to develop a large Cyanobacteria
biomass even though these lakes had a low concentrations of total phosphorus. High

nutrient loading enhances algal development, but our results show that under high Dapbnia
density, green algae rather than blue-green algae dominate in ecosystems recei\-ing high

phosphoms loading. Even though the size and eventual toxicin7 ofblue-greens allow them to

escape grazing (DeBernardi and Giussani 1990), Daphnia nonetheless has the capacity to
feed on Cyanobacteria and seem to have a regulaton' affect on blue-green algae, especially
in the shallow ecosystems.

Cyanobacteria biomass increases rapidly as a function of TP above the phosphorus
levels of 20 jig/L. The flat pattern for TP less than 20 (Ug/L could reflect a transition between
stratified and mbced lakes; mbcing regime can play an important role in biomass and
distribution of phytoplankton OX'atson et al, 1997), Also, the biomass of Cyanobacteria
reaches a parox\7sm, when total phosphorus is about 173 y^g/L, This parox\'sm could be
associated with a shift from cyanobacteria to green algal dominance in shallow and
hypereutrophic systems (Jensen et al. 1994). The depth (stratification pattern) in lakes
increases the strength of this sigmoid relationship but doesn't seem to be related to the
differential herbivon'-, contran7 to the suggestion of Watson et al. (1997) (Fig. 3B).

u

Classification lake ecosystems by the contrasts in grazers and depth has permitted an
increased ability to predict the blue-green algae biomass in north temperate lake
ecosystems (Table 3). The ANCOVA with categories for HDN versus LD in deep lakes has
demonstrated that Daphnia and the total phosphorus account for 73% of the \'ariances in
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cyanobacteria biomass. However, cyanobacteria biomass does not seem to be significantly
lower in the shallow HDN than in shallow LD ecosystems, an observation inconsistent with

previous observation for total algal biomass (Mazumder 1994).

Among the shallow ecosystems, variables other than phosphoms and Dapbnia could
explain the blue-green algae biomass in shallow lakes. However, the data set we analyzed
from the shallow ecosystems is rather small to generate solid patterns. Depth of water-
column, presence ofmacrophytes, bioturbation and turbulence could also be important in
determining cyanobacteria biomass in the shallow ecosystems. The cyanobacteria biomass is
nevertheless significantly greater in the presence of a high Daphnia biomass (Table 2: p =
0.002). Intense grazing in shallow ecosystems tends to increase the formation of colonial
blue-green algae,

Fish biomanipulation effect

Fish biomanipulation tend to produce a decline of blue-green algae. especially in
shallow ecosystems (Fig. 4 and 5). However, a high phosphorus loading seem to be parrlv
responsible for cyanobacteria dominance following biomanipulation. The failure of a few
biomanipulation experiments to reduce Cyanobacteria biomass seem ro occur when

phosphorus loading rates are high. especially in deep lakes, Direct grazing on blue-green
algae in shallow lakes is responsible for this diminution. Indeed, it is difficult îoïDapbnia to
avoid the contact with Cyanobacteria in such conditions, In the biomanipulated ecosvstems.
in contrast to the natural lake ecosystems, grazing intensity seems to be greater, and
moreover, the algal communities do get the opportunity to adapt to sustained high grazing.
Daphnia encourages blue green algae more in natural lakes than in biomanipulared
systems, probably because natural and stable conditions allow the algal communities to
develop strategies against sustained grazing by increasing their size and roxicitv.
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The significant greater impact of Daphnia in natural versus biomanipulated
ecosystems is more evident in shallow ecosystems (Fig. 4), Four mechanisms could explain
the difference; l) Biomanipulation encourages a greater Daphnia biomass than under
natural conditions (Crowder et al. 1988), which may intense enough to exploit cyanobacreria
as a potential food source. 2) The average depth is lower in biomanipulated ecosystems than
natural ecosystems we analyzed in this study (Fig. 2), Thus, Daphnia cannot easily a^Toid
contact with cyanobacteria. 3) Increased phosphoms loads encourage selective grazing on

non-Cyanobacteria algae. Large Cyanobacteria can then more readily exploit nutritional

resources (Benndorf 1990). Note that many enclosures do not receive a continual

phosphorus load to maintain the growth of non-Cyanobacteria algae. 4) Adaptation to
grazing (increase in size, formation of colonies, increase in toxins) could take some years

(Frost et al, 1988). This hypothesis can explain why biomanipulation are successful on the
short-term.

0

In conclusion, the development of cyanobacteria in north temperate lake ecosystems
is much more complecated than previously suggested. Although TN and TN:TP ratio ha\-e
been suggested as the important determinant of cyanobacteria by several previous studies,
our results seem to suggest TP as the most important variable. It is consistent with the
suggestion of Watson et al, (1997). However, the most important contribution of this study is
that 1) the responses of cyanobacteria to nutrients are significantly dependent on the
intensity of grazing by Daphnia and on the mean depth of the ecosystems. Most
interestingly, in biomanipulated ecosystems, which have been conducted mostl\- in shallow
ecosystems with high nutrient loading. Daphnia seem to be most effecting in regulating
cvanobacteria biomass, In the natural lake ecosvstems, cvanobacteria seem to coexist with

the high density of large Daphnia, probably because the natural and stable environment
allow blue greens to develop strategies to avaid exploitation b}'Dapbnia.
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Abstract

We examined the impact of physical, chemical and biological factors on the

distribution patterns of four important blue-green algae among north temperate lake
ecosystems. Specifically, we analysed the distribution oî Aphamzomenon.Anabaena,
Microc\'stis and Oscillatoria because these four taxa are considered to be the most common

bloom forming nuisance blue-green algae, The canonical analysis by correspondence was

used to describe the association of each of the four blue-green taxa with environmenial

variables, Our results showed that the physical variables are mostly the ones which better
explained the distribution of Cyanobacteria. The four most explanaton- variables were: (1)
the average depth (17%), (2) lake stability (16%). (3) total phosphorus (1496), and (4) the
presence dDaphnia (c>°/o).Aphanizomenon seemed to be associated with the high densirv
oî hTge Daphnia.Microcysîfs seemed to be found mostly in lakes which have high
concentrations of total phosphorus. Microcysîis biomass was also significantly higher with
presence oî Daphnia in deep ecosystems but not in shallow ecosystems, Anabaena
respondes very little to the density of large Dapbnia; Anabaena seemed to be associated
mostly with the stable and transparent lake ecosystems, Osillaîoria biomass was significanrl^-
lower in the presence oiDaphnia in both deep and shallow ecosystems, Thev were also
dominant in deep lake ecosystems having deep thermocline. The ease with which

Aphanizomenon •ànà Microcysîis were able to develop big colonies along with Dapbnia.
suggests that fish biomanipulation may not be the most efficient technique ro eliminate or
to reduce the densin7 of these two taxa.

0
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Résumé

u

Nous avons examiné l'impact de Daphnia et de certaines variables chimiques et
physiques sur la distribution générique des Cyanobaaéries. L'analyse s'est penchée sur la
distribution de quatres genres de Cyanobactéries considérés comme étant grandement
respondables de l'effervescence de fleurs d'eau dans les lacs: Apbamzomenon.Anabaena.
Microcystis et Oscillaîoria. L'analyse canonique par correspondance a été utilisée pour
décrire l'associarion entre les quatres genres et les variables environnementaux. Nous a\-ons
trouvé que ce sont surtout les variables physiques qui expliqueraient davantage la
distribution des Cyanobactéries, Les quatre variables les plus explicatives de la distribution
générique des Cyanobactéries sont respectivement: la profondeur moyenne (1-'°6). la
stabilité du lac (16%), le phosphore total (14%) et la présence de Dapbnia (906).
Apbanizomenon tirerait un avantage certain de croître en présence de Dapbma.
Aîîcrocysfis semble se retrouver surtout dans les lacs qui ont des concentrations é\e\ées en
phosphore total. Aussi, la biomasse de Microcysîis a été trouvée signifîcati^-ement plus
élevée en présence âeDaphnïa dans les systèmes profonds mais pas dans les s^'stèmes plais.
La distribution d' Anabaena dépendrait peu de la présence de Daphnia; ce genre serait
plutôt associé aux lacs stables et transparents à la lumière. Enfin, on a tendance à retrou^'er
Oscillatoria en absence deDaphnia dans les sternes profonds et plats. Aussi, la biomasse d'
Oscillatoria est significativement plus élevée dans les lacs profonds et stratifiés en
profondeur. La capacité qu'ont Aphanizomejwn etMicrocysîîs de former facilement de
grosses colonies en presence de Daphnia pourrait bien expliquer leur capacité de se
retrouver avec Daphnia. fwonseî Daphma dans des exercises de biomanipularion des
poissons n'est certainement pas la meilleur technique pour réduire le développement de ces
deux genres.
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Introduction

Blue green algae cause significant esthetic damage to lake ecosystems. Some species
are potentially toxic to fish and humans and cause taste and odor problems in drinking supply
(Reynolds and Walsby 1975; Carmichael 1981; Thomann and Maeller 198'7). Also, when blue-
green algae decompose, water deowgenation can lead to the death offish (Barica 1975).
The impact of blue-green algae on water quality and toxicity arc frequently dependent upon
the specific taxa. Moreover, the blue green algal blooms are often caused by the excessi^-e
growth of an individual taxa, and specific bloom forming taxa van' from lake to lake, Some of
the important bloom forming blue green algal taxa are Anabaena mdAphanizomenon.
Mi'crocystis and Osdllaîoria, The types of temperate lakes that support these blue green
taxa are not well defined and the factors that regulate their distribution among temperate
lakes are not entirely predictable (^'atson et al. 1992,1997). The capacin' to understand the
mechanisms and to predict the distribution of these important bluegreen taxa among
temperate lakes will allow us to develop better management practices towards controlling
of the development of these harmful and nuisance algae.

Blue-green algae develop different adaptation mechanisms to exploit limited
resources and to form blooms. They are generally large in size and dominate lakes that
^ecei^re high loading of nutrients, However, the proliferation of algae in more enriched
settings limits the penetration of light. Some species have particular morphological or
physiological adaptations in order to be competitive in nutrient limited or light limited
systems. For example, some blue-green taxa have developed the ability to migrate in order
to obtain direct access to light and nutrients (Harris 1978; Smith 1986: Sommer et al.
1986). Water column stability allows these migraton' species to position themsel\-es in the
water column. According to Reynolds (1984), the water-column stability and the a^-ailabilitv
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of nutrients are important factors in explaining the succession and distribution of algal
species in lakes. It seems that under specific conditions of water-column stability (mLxing
depth/ mean depth < 1) and the availability of nutrients, Anabaena and Aphanizomenon
dominances are encouraged. Microcystis seems to be dominant in lakes having intermediate
to high nutrient availability, while a mixed water column seems to encourage Oscillatoria.

There are also evidence that the low nitrogen/phosphoms ratio (TN/TP) encourage
Aphanizomenon and Anabaena mainly because of their ability to fbi nitrogen (Pick and
Lean 1987; Sommer 1989). They also seem to take advantage of situations of low inorganic
nitrogen concentrations (Schindler 1977; Flett et al, 1980; Smith 1983). However, it is not
clearly demonstrated if low concentration of nitrogen and low TN/TP ratio would encourage
these blue-green taxa in a similar manner under contrasting conditions dDaphnia grazing.

Daphnia also developed defense mechanisms against grazing, Although Daphnia
can graze on certain blue-green taxa, most frequently jD^Àn/â tend to avoid blue-greens as
a food resource. Three mechanisms may explain why Daphnia do not coexist well with
certain blue-greens: (1) Blue-green filaments mechanically interfere with the filtration
process oïDaphnîa. Food lost by post-abdominal rejection entails large energ\- losses (De
Bernard! and Giussani 1990; Gliwicz and Lampert 1990), (2) Several species of blue-greens
seem to have lethal effects on Daphnia (Gliwicz and Lampert 1990; Marveev et al. 1994;
Smith and Gilbert 1995). The degree of toxicity seems to van7 among species and among
individuals of the same species. (3) 'While some filaments and small colonies can be ingested
by Daphnia directly or through sloppy feeding, these algae are nutritionally poor (Porter
and Orcutt 1980),

(J However, large colonies of Microcystis and Aphanizomenon flakes can exist in
association with Daphnia. probably because the ven- large size of these taxa do not allow
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mechanical contact with the filtering apparatus oî Daphnia (Hrbacek 1964; Lynch and
Shapiro 1981). Under this condition, grazing may especially be exerted on small-sized algae,
while large-sized taxa of blue-greens may be able to exploit the available nutrients
(Reinenson and Olsen 1984), Nevertheless, Daphnia has the ability to feed on large species
directly or through sloppy feeding (Carpenter et al. 1987; Faafeng and Braband 1990; Vanni
and Findlay 1990). We hypothesize that the direct grazing oîDaphma on blue-greens may
be stronger in shallow lakes as opposed to deep lakes. In shallow lakes, the inability of
Daphnia to undergo migration may amplify grazing on the algae, and because the
alternative space and food may not be readily available,

Although there is an extensive literature documenting the high biomass of blue-
green algae taxa in individual lakes, these observations from individual lakes have not been
synthesized towards developing the taxonomic distribution patterns of blue-greens among
temperate lakes. In addition, previous studies have only succeeded in predicting blue-green
algae as a general group but not in terms of their taxonomic distribution (Smith 1985;
Watson et al. 1997). In this paper, we evaluate the relative importance of the physical,
chemical and biological factors (Daphnm) associated with the distribution of the four major
blue-green taxa (Aîîabaena,Aphamzomenon, Oscillatoria,Microcysîis) among a large
number of temperate lakes. Specifically, we show which physical, chemical and biological
characteristics best explain the distribution of each of the four blue-green taxa, \\"e use the
canonical correspondence analysis to link the taxonomic distribution of blue-greens to
complex interactions among physical, chemical and biological characteristics. To our
knowledge, this is the first attempt to characterize the types of temperate lakes that support
the blooms of each of these four blue-green taxa.
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Methods

Average seasonal means (May -September) from studies over 152 lake-years of data
from 43 different systems were collected from the literature, Among them, 23 were natural
lakes, 12 were biomanipulated lakes, 8 were enclosures, Although there are many studies
documenting the biomass of algal groups, there is a huge lack oftaxonomic or environmental
details from ecosystem-level studies of temperate lakes, Consequently, the number of lakes
that could be used for the synthesis of the taxonomic distribution ofblue-green algae is much
smaller than the larger data set we used in the previous paper (Frechette et al. submitted).
Lakes used in this study are listed in table 1.

Lakes meeting the following four criteria were chosen for this study: (1) located in
the Northern temperate zone, (2) biomass of Cyanobaaeria more than 196 of the total
phytoplankton biomass, (3) at least three samplings between May - September and (4)
covering the entire summer period, We attempted to predict the distribution of the four
most important taxa of Cyanobacteria (Anabaena,Aphamzomenon. Osci'llaton'a.Microcystis
) = (gv,w/m"). The predictive variables ^'ereDaphma biomass = (gv>rv.'/m"). presence or
absence oUageDaphma, average depth (Z, meter), Secchi depth (SD, meter). thermocline
depth (Zth, meter), stability of water (SD/Zth), total phosphorus (TP, ^g/L), total nitrogen
(TN, /^-g/L) and total nitrogen/total phosphorus (TN:TP) ratio.

0

When the actual thermocline depth of an ecosystem was not reported in the paper,
the average depth of the thermocline (Zth) was calculated from the temperature profile. The
mixed zone was equivalent to the average depth in lakes having no stratification. Chemical
and phytoplanktonic variables were derived from the epilimnetic zone. The Dapbnia
biomass was derived from volumetric data on the water column sampled.
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Collected data were transformed as required before being used for statistical analysis.
A great deal of graphical data from the published literature were transformed into numerical
data. For each Daphnia species, the density data were transformed into biomass using
allometric relationships from Dumont et al, (1975). Dty weight ïoïDaphma was converted
to fresh weight using the ratio of 1:12 (Taguchi and Fukuchi 1975). Volumetric data for
phyroplankton and zooplankton were transformed into biomass using the equation 103
mm3/m3 = l gwv>r/m3 or l mgnw/L.

Lakes and enclosures were divided into four categories. (1) deep ecosystems
(maximum depth > 3 meters) with high Dapbnia biomass; (2) shallow ecosystems
(maximum depth < 3 meters) with high Daphnia biomass, (3) deep ecosystems (maximum
depth > 3 meters) with \owDaphma biomass, and (4) shallow ecosystems (maximum depth
< 3 meters) with \o-w Daphnia biomass.

Ecosystems were classified as having high Daphnia biomass if large Daphnia made up
more than 20% of total zooplankton biomass, or if the biomass of planktivorous fish was < 20
kg/ha (McQueen and Post 1988; Jeppesen et al. 1990). We considered the ecosystems with
low Dapbnia biomass when large Daphnia contributed less than 2096 of total zooplankion
biomass or when the biomass of planktivorous fish was > 20 kg/ha (Gulati 1990: Lyche et al.
1990), Further information on the size classification used for this study is given in Frechette
eral. (submitted),

0
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0 Table 1. Natural lakes, biomanipulated lakes and enclosures collected from the literature and
separated into categories, DE= Deep, SH= Shallow, HD = With high Daphnia biomass, LD =
With \o^Daphnia biomass.

Lakes

Natural lakes:

DE/SH Dap References

0

Bear

Snasavain

Finnish

Middle
Labelle

Lilla Ulleviflarden
Mergozzo

Popolamenio
Moon Ri^'er

Saidenbach Resen-oir

Mjosa

Steinsfjorden
Inner broad

Ouier broad

Cn-sial

Kinneret

Washington
Levé n

Heart

Tahoe

Tru m me n

Slapy resen'oir
Gjersjoen

Biomanipulared lakes;

Peter

^ est long
Round

Helgetjern
Christina

Mosvatn

Haussée

Haugaijern

Vaeng
Voldera-ijd
Zwembusi

Bautzen resen'oir

DE +D (Fers. comm.)
DE -D (Nosi and Koksvik 1981: N^'A 2132)
DE -D (fumppanen 19"6; Varis 1993)
DE -D C>'an and Lafrance 1984: Yan and Miller 1984)
DE -D (Yan and Lafrance 1984; Yan and Miller 1984)
DE -D (Aasa 1970)
DE -D (Ferrari and Rossi 19~6: Zuishi 19~6)
DE +D-D (de Bernardi et al. 19~4: Ruggin and Saraceni 19~4i
DE +D -D (Caner et al.1995)
DE +D -D (Horn and Horn 1995)
DE +D -D (NI\'A 1117; Holtan 1979: Rognerud and Kjellberg 1990)
DE +D -D (N^'A 18~9: Skoghein and Rognenid 19~8)
SH +D -D (Leah et al. 1980)
SH -D (Leah ei al. 1980)

SH -D (Schoenberg and Carlson 1984)
DE +D -D (Smith 1983)
DE +D-D (Smith 1983)

DE +D -D (Smith 1983)
DE +D (Smith 1986)
DE -D (Smith 1986)
SH +D -D (Smith 1986)
DE +D (Smith 1986)

DE +D -D (Faafeng and Nilssen 1981: L'che el ni. 1990i

DE +D (Carpenter et al. 198-; Carpenter er nl. 1995)
DE +D (Carpenter et al. 198~; Carpenter et al. 1995)
DE +D -D (Shapiro and Wright 1984)
DE +D-D (Faafeng and Braband 1990)
SH +D -D (Hanson and Butler 1990)
SH +D (Sanni and \\aen'agen 1990)
DE +D -D (Kasprzak et al.1993)
DE +D (Reinensen and Olsen 1984; Reinensen et al. 1990)
SH +D -D (Teppesen et al. 1990: Sondergaard ei al. 1990)
SH +D (Boers ei al. 1991: Meijer ei ai. 1994)
SH +D -D (van Donk et al. 1990a. b)
DE +D -D (Benndorfei al. 1984: Benndorfei al. 1991 i
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n Enclosures:

Gjersjoen

Cn'sial

Frederiksborg

Croche

Bysjon
Trummen

Haugatjern
Laacher

DE +D -D CFaafeng et al.1990)
SH +D-D (Schoenberg and Carlson 1984)
SH +D -D (Christoffersen et al.1993)
SH +D-D (ProuLxeia!. 1996)
SH +D -D (.\ndersson el ai.19~8)
SH +D -D (.^ndersson et al. 19~8)
DE +D -D (Langeland et al. 198~)
DE +D -D (Eckam'-Nolden and Nolden 1992)

0
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Statistical analysis

Systat (W'rilkinson 1991) and Canoco (ter Braak 1990) software were used for the
statistical analyses. VC/hen several years of data were available from a single ecosystem, each
year's data was processed as a single data point or one lake-year. The ANOVA for the
classification criterion was used to compare variables between two groups distinguished bv:
the high versus low abundance oHzTge Daphnia biomass. The comparison for contrasting
ecosystem depth used deep versus shallow ecosystems, Banlett test was used to tesr for
variance homogeneity, one of the requirement for applying Ai\TOVA. Transformed log
variables that had not passed the test for variance homogenein- were submitted to the Mann-
\X1iitney test, a non-parametric equivalent to ANOVA.

Canonical correspondence analysis is a good approximation of a multivariate analysis
(ter Braak 1990). First, a correspondence analysis was performed on the species abundance
table. Second, the objects were correlated against the environmental descriptor axes,
Therefore, the species ordination on the orthogonal axis were not influenced by rhe
independent variables, Canonical correspondence analysis thus allowed us to be aware of the
variance associated with the species data matrbî attributable to the environmental data. The
species data variation explained by environmental variables was applied to the first "x"
canonical axis (Borcard and Buttler 1994).

0

In order to find the variables which explained the taxonomic distribution of eacli of
the four blue-green taxa, a foward selection of variable procedures was called in. This
method first allowed the discover}7 of the parameter best correlated with the distribution
variable for each of the four taxa. The parameter best correlated was defined as the firsr
independent variable and the residuals were then correlated with the other variables. The
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parameter that correlates most significantly with the first independent residua] ^·ariable was
designated as the second independent variable. This procedure is repeated until the chosen
variable no longer significantly correlated with the residuals. The Monte Carlo test (999
permutations) was used for veriMng whether canonical axes were significant.

u
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Results

Impact ofDaphnia on the taxonomic distribution of blue-greens

We illustrated the chemical and physical characteristics of the ecosystems under high
Daphnia biomass (HD) versus low Daphnia biomass (LD) in the deep versus shallow lakes
(Figure 1), Table l showed the significant differences of physico-chemical and biological
variables among these four categories of ecosystems. Deep lakes showed smaller mL\ing
depths with high biomass oï Daphnia (Table 2; ANOVA: p < 0.01). The water column
stabilinr was significantly greater (SD/Zth; p < 0,01) in ecosystems with a high biomass of
Daphnia (HD). The other chemical and physical parameters did not displa\- significant
differences. In the shallow ecosystems, only the TN:TP seemed to be significantly lower (p <
0.03) with a high biomass oî Dapbnia (p < 0.001), compared to ecosystems with a lo\\-
biomass oîDaphnia. It should be noted that there were fewer shallow ecosystems used in
the analysis. Also. it is important to mention that we obsen-ed no significant differences in
total phosphorus le\'els for the shallow versus deep ecosystems.

0

Anabaena and Oscillatoria biomass were almost evenly distributed in deep and
shallow ecosystems, ^A\\\e Aphanizomenon ^\a Microcystis dominated shallow ecosvsrems
(Figure 2). Daphnia appeared to be associated with the dominance of Apbanizomenon in
the shallow ecosystems, but ANOVA did not show a significant difference. \\"e supposed that
the small number of ecosystems used in the analysis could be the cause, Osdllatoria seemed

to avoid Daphnia in both deep (Table 2; p < 0.02) and shallow ecosystems (p < 0.03),
Anabaena and Microcystis dominance were seldom associated with Dapbnm in shallow-
ecosystems, but their tolerance for Daphnfa appeared to increase with depth, Microcysfis
was positively influenced byDaphnia in deep lakes (p < 0,01).
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0
Distribution patterns of blue-green taxa

The CCA showed the relative importance oîDaphnia in regulating the taxonomic
distribution of blue-greens in relation with others physical and chemical variables, Among the
eight variables used in the study, the following sbc revealed significant correlation with the
distribution of the four blue-green taxa (Anabaena.Aphanizomenon.Oscj'llatona.
Mïcrocystfs): average depth, Secchi depth/thermocline depth ratio, total phosphorus,
Daphnia biomass. Secchi depth and thermocline deprh (Table 3). This group ofsLx variables
explained 61% of the variance associated within the distribution of the four blue-green taxa.
Aniong all the variables, the mean depth expressed the highest percent variance (l~'9o). The
TN:TP ratio did not seem to have significant predictive value for the model,

Of the four taxonomic matrLx variables, the three first axes were canonical. Three

canonical axes seemed to be significant and the percentages of total variation explained bv
each of these axes were: Axis 1 (2796; p < 0,001), Axis 2 (18%; p < 0.001} and Axis 3 (l6°o: p
< 0.01) (Table 4). The first three axes were the canonical ones and accounted for an o\-erall
6196 of the species matrbc variation. Figure 3(a et b) showed 1X2 and 1X3 enlargement for
the canonical analysis of correspondence. The resemblance between the different \-ariables
was indicated by the proximinr of points in the three-dimensional space.

.//

Oscillatoria developed well in ecosystems with high mean depth. .AJso, Osdllatorifl
seemed to be associated with ecosystems where light penetration (Secchi depth) were high
and where the mixed zone were ve^' deep. However, these three variables exhibited strong
correlation among themselves: mean depth and thermocline depth (r2=0.~6), thermocline
depth and Secchi depth (r2=0.62). and mean depth and Secchi depth (r2=0.52) (Table 5).
These factors are certainly directly influenced by the morphometn' of the ecosvsrems. E\-en if
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the mixed zone and Secchi depth seemed linked to the presence of Oscillatona. the warer-

column stability index (SD/Zth) did not favor Oscillatoria.Microcystis and Oscillaîoria

seemed to have strong dependence on the concentration of total phosphorus. In addition,

Oscillatoria seemed to be less tolerant oîDaphma's presence, as indicated by low densities

or biomass in the \\\ghDaphnia ecosystems. Note that the directional arrow for Oscillatoria

was completely opposite to that oîDaphnia in the three dimensional space. The dominance

oLMicrocystîs appeared to be limited greatly by the concentration of total phosphorus,

Neither the presence of Daphnia. nor the depth nor the water-column stability were
associated with the dominance oîMicroc}'sîis. Anabaena dominance seemed to be associated

with greater water-column stabilin' (SD/Zth). They were also favored in ecosystems with high

water transparency, but did not show significant dependence on the concentration of total

phosphorus or on the Daphnia biomass. Apbanizomenon development was greatly

encouraged by the presence oîDaphnia. Aphanizomeno'n did not dominate in deep lakes

and appeared to prefer low light conditions.

0



89

n

Figure 1. Physical, chemical and biological characteristics (mean ± SE) among the four

different categories of lake ecosystems (HD-D, LD-D, HD-S, and SD-S): A. Biological variable:

Daphnia biomass B. Chemical variables: total phosphorus (TP), total nitrogen (TN), TN/TP
ratio. C. Physical variables: mean depth (Zm), thermocline depth (Zrh). Secchi depth (SD).
stability (SD/Zth). Description of lake categories: HD-D= Ecosystems with high Dapbnia
biomass, LD-D = Deep ecosystems with \o\vDaphnia biomass. HD-S = Shallow ecosystems

with high Daphnia biomass, LD-S = Shallow ecosystems with low Dapbnia biomass.
.Number of data for each histogram is presented in Table 2.

0
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Figure 2. Contrast (mean ± SE) of summer biomass for the four important taxa ofblue-
green algae (Anabaena, Oscillatoria.Microcystis.Apbamzomenon} among four categories
of lake ecosystems. Description of lake categories and the number of cases used are same as
in Figure l,

0
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Table 2. Comparison of physical, chemical and biological
variables among ecosystems with high Dapbnia biomass (HD)
versus low Dapbnia biomass (LD) for deep versus shallow warer-
column depth.

Variables in deep lakes
(DE)

in shallow lakes
(SH)

Daphnia biom, <0.001
Total phosphoms ns.
Total Nitrogen ns.
Ratio TN/TP ns.
Zm ns.
Zth <0,01
SD ns,
SD/Zth <0,01

(n=75) <0.001 (n=2^)
(n =88) ns. (n =34)
(n=67) ns. (n=19)
(n=67) <0.03 (n=19.)
(n=ll4) ns, (n=35.)
(n=99) ns. (n=35.)
(n=83) ns. (n=30)
(n=76) ns. (n=30)

Aphamzomenon ns.
Microc\'sîis <0.01
Anabaena ns,
Osdllatoria <0.02

(n=12) ns.
(n=25) ns.
(n=30) ns.
(n=51) <0.03

(n=8)
(n=15)
(n=5)
(n=4)

ns = not significant (>0,01)

0
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Table 3. Variance explained by the environmental variables retained
by the fonv'ard selection procedure. Abbreviations are: Zm = mean
depth), SD/Zrh = water-column stability, TP = total phosphorus. Dap =
Dapbnia biomass, SD = Secchi depth and Zth = thermocline depth.

Fon\'ard selection
of variables:

l
2
3
4
^
6
7

8

Zm
SD/Zth
TP
Dap
SD
Zth
T N
TN/TP ratio
Sum

% of variance
explained by
the selected
variables

P-Value

17%
16%
14%
9%
4%
2%

61%

<0.001
<0.001
<0,001
<0,01
<0.02
<0,03
ns.

ns.

ns = non significant

0
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Table 4. The eigenvalues for the three cannonical axes,

95

Axis 1 Axis 2 Axis 3 Total inertia

Eiganvalues

Species-environment correlation

Cumulative percentage variance
-of species data
-species-environment relation

Total variance explained

P-value

Sum of total variance explained by axes

Sum of all unconstrained eiganvalues

Sum of all canonical eiganvalues

0.808 0.551 0.475

0.899 0.742 0,689

26.9 45.3 61.1
44.1 74.1 100

26.9% 18.4% 15,896

<0.001 <0.001 <0,01

61.196

3

1.833

0



96

0

Table 5. Weighted correlation matrices for the variables retained by canonical fon\'ard
selection procedure, Abbreviations are same as in Table 4,

2th
Zni

SD/Zth
SD
TP
Dap

l
0,76
-0,03
0.62
-0.15
-0,14

l
-0.05
0.52
-0.21
-0.24

l
0,59
-0.25
-0,1

l
-0,23
-0.04

l
0,18 l

2th Zm SD/Zth SD TP R\P

0
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Figure 3. Canonical correspondence analysis (CCA) ordination biplots of environmental

factors and Cyanobaaeria genus. A. Axis 1-2. B. Axis 2-3. The environmental thar past the
foward selection procedure are used in this analyse. Abbreviations: thermocline depth (Zth).
mean depth (Zm), Secchi depth/thermocline depth ratio (SD/Zth). Secchi depth (SD). total
phosphonis ^.Daphnia biomass (Dap).

u
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Discussion

Influence of physical factors

Our results show that physical variables were very' important in affecting the

distribution ofblue-green taxa among temperate lake ecosystems, Oscillatoria is strongly
favored in lakes having a deeper mean depth, Lakes with stratified water columns
(transparent to light), but with low SD/Zth ratio (strong turbulence) and with a high

phosphoms load tend to promote Oscillatoria (Figure 3). Indeed, Osdllatoria tends to be

found in the metalimnion of turbulent and transparent lakes (Reynolds and NX'alsbv 19~5). It
seems that Osdllaîoria could adjust its density of the metalimnion of nutrient rich lakes

(^"alsby and Reynolds 1980). To grow, Oscillatoria adapts relatively berter in a setting witli

little light intensity and low temperatures than the three other types of Cyanobacreria used
in our analysis (Reynolds 1990),

0

As îoï Anabaena. Microcysîis and Apbamzomenon. it has often been mentioned tliar

they are linked with lake stability (Sd/Zth). The stability of the water column is cenainiv the

more important factor to explain the presence of Anabaena. They tend to noat to the

surface of lakes having little wind and strong vertical stabilin-, Their growth at the base of

the photic layer in deep lakes allows them an access to nutrients while not drawn to the

hypolimnion (Reynolds 1990 ). Daphnia can increase the water column srabilit\- (SD/'Ztl'i)

and thus encourage these three species (Figure 3). Aphamzomenon is particularly well
adapted to lakes having shallow average depths with shallow euphotic and mixing depths. In
conclusion, mean depth and the Secchi depth /thermocline depth ratio (SD/Zth) seem ro be
associated with the dominance of all four taxa of blue-greens among temperate lakes (Table
3).
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Influence of chemical factors

The concentration ofTP seems to be a strong déterminent of the biomass ofblue-
green taxa in temperate lakes, It is interesting to note that neither the total nitrogen/total
phosphorus ratio (TN/TP) nor the concentration of total nitrogen (TN) seem to strong
variables determining the taxonomic distribution of blue-greens among the lake ecosystems
used in this analysis. Perhaps the oven\'helming influence of total phosphorus on blue-greens
cancels the effect of TN:TP ratio because the TP and TN:TP are strongly correlated
(Downing and McCauley 1992). Some authors suggest that the distribution of blue-greens is
encouraged by a low TN:TP ratio, especially the nitrogen fixing taxa like Aphanizomenon
màAnabaeîia (Pick and Lean 1987; Sommer 1989). In our study. the increase in TP seems

to be a more important variable than the decreasing TN:TP ratio in explaining the rariation
blue-green taxa among temperate lakes, It also appears that nitrogen fixation is a
phenomenon associated with high TP or hypereutrophic lakes (Stewart and Mexander
1971). In the following sections, we discuss if the dominances of nitrogen fixing blue-green
taxa the in hypereutrophic lakes are simply a function of high TP or it is also a function of
complex interactions among physical, chemical and biological factors.

Results from canonical analysis suggest that Microcystis dominate among lakes \\-irh
stable water column only if they receive regular and high phosphorus loading (Fig. 3). The
growth oî Mïcrocystis appears to depend on large quantities of total phosphorus in the
epilimnetic zone; Oscillatoria seem equally dependent on large quantities of total
phosphorus in the metalimnetic zone. Due to their colonial and round form. a small

surface/volume ratio mskes Aîicrocystis a poor competitor for nutrients (Revnolds 1984).

0
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Influence of biological factors

Biological variables had less impact on the taxonomic distribution ofblue-greens than
physical and chemical variables. We found that blue-green algae tend to de\'elop a larger
biomass in the presence oi Daphnia than in the absence oîDaphma (Frécherte et al,
submitted). Indeed, the grazing intensity on nanoplankton will allow the large and not easily
grazed algae to compete more effectively for dissolved nutrients (Mazumder et al; 1988).
Because colonial blue-greens have a low surface/volume ratio, their capacity to compete for
nutrients is rather weak. However, under a high grazing intensity by Daphnia on small
algae, colonial and filamentous blue-greens can take advantage of dissolved nutrienrs.
especially in nutrient rich ecosystems. Except for Oscillatoria.Dapbi-iia has a positive
influence on the other three blue-green taxa in deep lakes, particularly on the large colonial
forms like Microcysîis md Aphanizomenoîi. Among the shallow lake ecosystems.
Apbanizomenon appear to be the only taxa encouraged byDapbnia. Microcystis. ho\\'e^-er,
tolerates well the presence of Daphnm.Anabaena, and especially. Oscillaîoria rend to
ha\'e significant difficulties in forming blooms in shallow lakes with the high density of large
Dapbma. probably due to a ven- high intensity of direct grazing pressure on the blue-greens
(Fig. 2).

0

Algal dimensions seem to be largely responsible forDaphnia's ability to coexist with
blue-green algae in shallow lakes. Indeed, Dapbma grazing seems to depend on the algal
size and form (Burns 1968 a, b; Ferguson et al. 1982), Apamzomenon ma Microcystis can
easily develop huge colonies whereas the mono-filamentous algae as Anabaena and
Osdllatoria have more difficulties to develop colonies. Apbamzomenon and .Microcvsfis
may often have dimensions larger than the labial openings oï Dapbnia (Ferguson et al.
1982). The long rectilinear filaments could be more easily grazed \)\ Dapbnia. which ma\-
make it more difficult îoïDaphnia to use blue-greens as food under the blooms of colonial
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forms than under the blooms of filamentous forms. Also. it may be possible that the shape of

algae, such as the hélicoïdal form Anabaena blooms, senses as a good defense against
Daphnia grazing.

Non colonial algae (mono-fîlamentous algae) present major inconvenience in taking

advantage of Daphnia because: (1) In the presence of filamentous blue-greens, the

congestion of filtration system causes an energ\r loss linked to the filtration by Dapbnia.

Thus, Daphnia does not easily develop in the presence of filamentous algae. (2) The

toxicity of certain blue-green taxa has often been suggested to impare the defense

mechanism and eventual increase in mortality oîDaphma (Lampert 1987). Toxin productioi-i

\'aries greatly among the different blue-green taxa. however.

Based on our obsen'ation reatmgDapbnia impact in shallow versus deep lakes, ir is

logical to favor the presence of large grazers such as Daphnia in order to control blue-

greens in shallow lakes on a short-term basis. Unfortunately, a good number of such

experiments have failed in their attempts to reduce blue-green biomass. The failures can be

partially explained by the capacity of certain blue-green taxa, such îsÂphanfzomenon and

Mîcrocystis. to favorably respond to the presence of large Daphnia. \\ve anticipate rhar 011 a

long-term basis, fish biomanipulation will not be an effective method in lake management.

We have also demonstrated that the dominance of each of the four major blue-green nxa are

determined by a complex interaction of physical, chemical and biological factors, and that

each of the four taxa does not respond similarly to the same factor under contrasting

ecosystem depth or under contrasting grazer communities. Regardless of the complexity. we
have been at least partly successful in describing the association of each of the four blue-

green taxa with certain combination of physical, chemical and biological factors.

0
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Discussion

-1-

Cette étude a permis de mieux comprendre l'influence de l'intensité de broutage. du
phosphore et de la profondeur sur la relation entre Dapbnia et la biomasse de
Cyanobacréries (algues bleues) dans les lacs. Ces trois variables joueraient un rôle important

dans le contrôle par Daphnia sur le développement de ces algues indésirables er le succès
éventuel d'une biomanipulation.

l- L'intensité de broutage

Les lacs naturels qui ont supporté une forte biomasse de Dapbnia. ont favorisé la

croissance des Cyanobactéries comparativement aux lacs ou enclos qui n'ont pas supponé
une forte biomasse de Daphma (Figure 3: Tableau 3). Dans les lacs naturels, la variable
"presence ou absence de brouteurs" a permis d'améliorer le pouvoir de prédiction sur la
biomasse d'algues bleues. Dapbnia et le phosphore total ont expliqué 7396 de la variance

inhérente associée à la biomasse de Cyanobactéries dans les lacs profonds (Figure 4: Tabieau
3). Il est intéressant de mentionner que. dans les lacs plats, le phosphore et la présence ou
non deDaphnia n'ont expliqué que 25% de la biomasse des Cyanobactéries,

u

Ce patron suggère que les petites algues diminueraient avec l'augmentation du
broutage par Daphnia, ce qui pourrait accélérer l'effen7escence des grandes algues non-
broutées comme les Cyanobactéries, ces dernières pouvant alors mieux competitioner pour
les nutriments (Hrbacek 1964; Porter 1977: Lynch 1980: Reinertsen er Olsen 1984: De

Bernardi et Giussani 1990: Van Donk et al, 1990), II serait préférable powDaphin'a d'évirer
les Cyanobactéries qui ne constituent pas une source intéressante de nourrirure. La capacité
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qu'ont les Cyanobactéries de former de grosses colonies ou de longs filaments les rendrait
très réfractaires au broutage. En plus de résister mécaniquement au broutage pm' Dapbma.
les Cyanobactéries ont une faible valeur nutritive et peuvent développer des toxines
(Gliwicz 1990; Gliwicz et Lampert 1990).

Les systèmes biomanipulés (dans lesquels on a provoqué le développement d'une
forte biomasse de Dapbnia) auraient une biomasse de Cyanobactéries plus faible que les
systèmes qui ne supportent pas une forre biomasse de Daphnia (Figure 5: Tableau 3).
Comme dans les lacs naturels, la variable "présence ou absence de brouteurs" a permis

d'améliorer le pouvoir de prédiction sur la biomasse d'algues bleues (Figure 4 et 5; Tableau

3). Dapbnia et le phosphore total expliqueraient 75% de la variance inhérente reliée à la
biomasse de Cyanobactéries dans les systèmes profonds. Dans les systèmes plats, le
phosphore et la présence ou l'absence âeDaphnïa n'expliqueraient que y% de la biomasse
des Cvanobactéries.

\

Ce patron suggère que Dapbnia, dans certaines conditions, peut réduire la

croissance des Cyanobactéries par son pouvoir de filtration accru sur le phuoplancton de
grande taille comme les Cyanobactéries (Shapiro and Wright 1984: Carpenter et al.l98~;
Faafeng et Braband 1990; Vanni et Findlay 1990; Vanni et al. 1990). Les svstèmes (lacs ou
enclos) qui ont subi des biomanipulations présenteraient des conditions favorables au
broutage direct çîaDaphnia sur les Cyanobactéries, conditions que l'on ne reti'ou\-e jamais
en situation naturelle. La biomanipulation favorise une biomasse de Dapbnia plus grande
que ce que l'on retrouve en conditions naturelles, surtout dans les systèmes profonds
(Tableau 2: ANOVA: p< 0.000). Si la biomasse de Daphma est supérieure à la capacité de
support du milieu, les Cyanobactéries pourraient alors devenir une source potentielle
inevitable de nourriture (Crowder et al 1988). Un rapport élevé enu-e la biomasse de
Daphnia et la biomasse de phytoplanaon améliorerait ainsi le succès d'une biomanipularion
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(Fig. 6). Cependant, les interactions complexes entre le zooplancton et le phytoplancton
peuvent prendre plusieurs années avant de s'établir (Frost et al. 1988). En effet, différents
mécanismes adaptatifs pourraient intenrenir pour contrecarrer les effets antagonistes du
broutage (augmentation de la taille, formation de colonies, augmentation de toxines). En
lac. le temps pourrait permettre à Dapbnia et aux Cyanobactéries de développer des
mécanismes d'évitement pour que chacun puisse tirer un maximum de profit des ressources
disponibles, Nous croyons qu'à long terme, la formation de grosses colonies par

Aphanizomenoii etMicrocystis pourrait être un moyen efficace pour les algues bleues de
proliférer dans les lacs où VïtDapbma, (Fréchette et al. discussion 2).

2- Le phosphore total

Les Cyanobactéries seraient surtout fortement reliées à la quantité de phosphore

dans les lacs tempérés nordiques (Figure l: R2=0,574, n=194). Le phosphore a expliqué à
lui seul 57% de la variance inhérente à la biomasse de Cyanobactéries. L'équation de la
regression linéaire est:

-2.852+/- 0.02 + (1.35 +/- 0.01) log TP

u

Les grosses algues, comme les Cyanobactéries, ont des exigences élevées en
phosphore, afin d'assurer les besoins énergétiques liés au maintien de leur taille. Elles ont

également un faible rapport surface/volume, ce qui les rendrait de moins bons compétiteurs
que les petites algues quand le phosphore est limitant dans les lacs (Graver 1989). Mais le
phosphore ne semble pas une variable explicative de la biomasse en algues bleues dans les
lacs plats (Tableau 3). La profondeur, la présence de macrophytes. la bioturbation. la
turbulence, sont tous des facteurs qui pourraient agir sur les Cyanobactéries et sur la
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linéarité de la relation Qeppesen et al, 1990),

Aussi, il se pourrait que le taux d'apport en phosphore soit une variable plus
importante que le phosphore total pour expliquer la relation entre Daphnia et la biomasse
de Cyanobactéries, Les apports en phosphore joueraient un rôle important dans la capacité
qu'à Daphnia de cohabiter avec les Cyanobactéries. D'ailleurs, certains lacs aux apports
relativement élevés en phosphore, et ayant un taux de renouvellement des eaux
particulièrement rapide, ont réussi à développer une biomasse élevée de Cyanobactéries en
presence d'une forte biomasse de Daphnia, Ces lacs ont été mis en évidence par un encadré

à la figure 3, Des apports élevés en phosphore favoriseraient la biomasse des petites algues
qui sont de bonnes compétitrices pour le phosphore dans les lacs (Graver 1989). Ce milieu

riche en algues supporterait la croissance de grosses Daphma au taux de broutage élex'é. A

leur tour. les espèces de grande taille comme les Cyanobactéries profiteraient plus

facilement des ressources nutritives disponibles, non assimilées par le petit phytoplancton.
La présence d'une forte biomasse de Dapbnia permettrait donc aux Cyanobactéries de

mieux compétirionner pour le phosphore (Hrbacek 1964; Porter 19~-: Lvnch 1980;
Reinensen et Olsen 1984; Van Donk et al. 1990; De Bernardi et Giussani 1990). .-Yinsi, la

cohabitation entre Daphnia et les Cyanobactéries serait difficile dans les lacs qui reçoi^-ent
des apports faibles en phosphore.

Les faibles apports en phosphore que reçoivent généralement les enclos dans les
experiences de biomanipulation, pourraient expliquer les différences d'inrensité dans les
relations entre les lacs naturels et les sytèmes biomanipulés. Advenant que Dapbnia ne
puisse choisir les petites algues pour son alimentation, ce cladocère n'aurait d'autres choLx
que de s'alimenter des grosses Cyanobactéries pour subvenir à ses besoins,

Il se pourrait que la relation phosphore total- biomasse de Cvanobactéries soit de
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type quadratique (Figure la). Mais la courbe Lowess indiquerait plutôt une relation
sygmoïde comme celle trouvée par Watson et al. (1997) (Figure Ib), Les Cyanobactéries

seraient particulièrement sensibles à des valeurs de phosphore se situant entre 20 et 40

^-g/1 (pente maximale), La biomasse en algues bleues pourrait atteindre des valeurs

moyennes de 9 g/m3 au paroxysme de la courbe, quand le TP est d'environ 175 /^&1/L. Pour

des valeurs supérieures à 175 ^-g/L, une augmentation de TP entraînerait une diminution de
la biomasse des Cyanobactéries.

Or, plusieurs auteurs ont tenté d'expliquer la relation sygmoide trouvée entre le

phosphore total et la biomasse de Phytoplancton (McCauley et al 1989; Prairie et al. 1989;

Watson et al. 1992), Le caractère sygmoïde de cette courbe pourrait, entre autres.

correspondre au développement massif des Cyanobactéries associé à l'enrichissemenr. La

forme plate de la courbe TP-Cyanobactéries dans la zone mésotrophique (20 à 30 ^g//L)

pourrait refléter une transition entre les lacs stratifiés et les lacs mélangés, Le régime de

brassage jouerait un rôle important dans le développement des algues bleues et sa

composition taxonomique (îensen et al. 1994; Oliver 1994), Cette hypothèse rejoint les

idées de Watson et al. (1992, 1997). Le zooplancton ne semble pas affecter la cun-ilinéarité
de la relation (Figure 3B).

3- La profondeur

(J

Les systèmes naturels ayant développé une grande biomasse de Daphnia ont
supporté une biomasse de cyanobactéries significativement plus élevée dans les lacs
profonds (Tableau 3: p<0,0001), Cependant, Dapbnia n'affecte pas signifîcativemenr la
biomasse des cyanobactéries dans les lacs naturels peu profonds (Tableau 3: p=0.463). Grâce
aux capacités qu'ont Daphnia et les Cyanobactéries de se mouvoir dans la colonne d'eau ou
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par d'autres mécanismes d'exdusion.Daphîîia éviterait peut-être plus facilement le contact
direct avec les Cyanobaaéries (moins comestibles) dans les lacs profonds, au profit des
petites algues (plus comestibles),

Les systèmes biomanipulés où l'on a favorisé Daphnia n'ont pas supporté une
biomasse de Cyanobactéries signifîcativement plus élevée dans les lacs profonds. En effet, la
comparaison des droites de régression des deux catégories (forte biomasse de Dapbnia \s
faible biomasse âeDapbnia') n'a pas démontré de différences signifîcati\'es pour les systèmes
profonds (Tableau 3: Ancova: p< 0.073). Cependant, ce genre de biomanipulation serait une
méthode efficace à court terme pour diminuer la biomasse des Cyanobactéries dans les lacs
peu profonds (Tableau 3: p< 0.031), Le succès d'une biomanipulation serait donc fortement
relié à la profondeur du système (figures 4,3), Les mécanismes de migration verticale
permettraient à Dapbma d'éviter le contact avec les Cyanobactéries. ce qui freineraient les
effeis du broutage direct çïrDaphnia sur les Cyanobactéries. Donc, dans des conditions où
le contact direct entre ces deux taxons est obligé, le taux de broutage sur les Cyanobactéries
pourrait être facilité (Shapiro and Wright 1984; Carpenter et ai. 198"'; Faafeng et Braband
1990: Vanni et Findlay 1990; Vanni et al, 1990),

La faible profondeur des enclos et des lacs dans lesquels les exercices de
biomanipulation ont habituellement lieu expliquerait également les différences d'intensité
dans les relations entre les lacs naturels et les sytèmes biomanipulés. La profondeur
moyenne est "moyennement" moins élevée dans les systèmes biomanipulés profonds
(Tableau 2; ANOVA: p< 0.000). Ainsi, Dapbnia pourrait plus difficilement éviter le contact
avec les Cyanobactéries par différents mécanismes d'exclusion en systèmes biomanipulés.

0
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Nous avons voulu schématiser (Figure 1.1) l'inHuence relative de l'intensité de
broutage. des apports en phosphore et de la profondeur sur la relation entre Daphnia et la
biomasse de Cyanobactéries (algues bleues) dans les lacs. Les flèches marquent l'intensité
des relations entre Daphnia, le petit et le gros phytoplancton ainsi que le phosphore
dissous. La capacité de Dapbnia de dominer certains lacs devrait être régulée en fonction
de la quantité d'algues comestibles disponibles (en occurrence les petites algues) et de sa
capacité à éviter les algues moins comestibles (les Cyanobactéries). Si Daphnia ne peut
choisir les petites algues pour son alimentation, elle n'aurait alors aucun autre choLx que de
s'alimenter de Cyanobactéries. Comme le démontre le schéma, le développement des
Cyanobactéries serait de plus en plus favorisé en présence de Daphnia à mesure que la
profondeur des lacs et les apports en phosphore augmentent. Ces conditions limiteraient les
interactions possibles entre Daphnia et les Cyanobactéries, et diminueraient au maximum
les effets antagonistes du broumge. Les algues bleues tireraient alors avantage du phosphore
disponible dans le milieu.

u
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Figure 1,1, Intensité des relations trophiques entre Daphiiia, les petites algues (+
comestibles), les grosses Cyanobactéries (- comestibles) et le phosphore dissout (p),
Le modèle présente une schématisation du rôle joué par la profondeur et les apports
en phosphore au niveau de la relation Daphî'iia-Cvïnobaaénes,
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Discussion

-2-

Cette étude a permis de mieux comprendre comment Daphnia et certaines

variables physiques et chimiques agissent sur la distribution de ses quatres principaux genres:
Anabama spç.Aphamzomenoî^ sçp,Microc)'stis spc. Oscillatona spp.

Une analyse canonique par correspondance a été effectuée sur un ensemble de

variables afin de mieux évaluer les facteurs responsables de la distribution des

Cyanobactéries et de mieux comprendre leurs rôles. Nous avons placé sur trois axes

canoniques significatifs, les points représentant les variables espèces et environnementales.

Les trois premiers axes ont permis d'expliquer en tout 6l % de la variation de la matrice

espèce (Tableau 3). Six variables environnementales ont été retenues par la procédure de

selection par étape pour expliquer la variance de la distribution des quatre genres de

Cyanobactéries: la profondeur moyenne (Zm), le rapport profondeur de Secchi/profondeur

de mélange (DS/Zth), le phosphore total (PT). la forte biomasse de Dapbnia (Dap), la
profondeur de Secchi (DS) et la profondeur de mélange (Zth) (Tableau 2).

Les variables physiques, telles que la profondeur moyenne, la stabilité de la colonne

d'eau (DS/Zth) et la profondeur de la thermocline, ont expliqué plus du tiers (35°o) de la
variance de la distribution de la matrice espèce (Tableau 2). Pour ce qui est des variables
chimiques, seul le phosphore total s'est manifesté dans l'analyse canonique en expliquant
1496 de la variance. Il est intéressant de mentionner que ni l'azote total, ni le rapport entre l'
azote total et le phosphore total, ne se sont exprimés comme variable explicative de la
distribution des Cyanobactéries dans les lacs. Le phosphore total (PT) camoufle peut-être les
effets du rapport entre l'azote total et le phosphore total (NT:PT) à cause de la forte
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correlation entre ces deux variables (Downing and McCauley 1992), Certains auteurs croient
que la dominance des Cyanobactéries fixatrices d'azote est favorisée à des rapports NT//PT
faibles (Smith 1983; Smth 1986). Dans notre étude, l'augmentation en phosphore a été une
variable beaucoup plus importante que la diminution du rapport NT/PT. D'ailleurs. il serait
probable que la fbcation d'azote soit conditionnelle à de fortes concentrations en phosphore
dans les lacs (Stewart et Alexander 1971).

Impact physico-chimique

Oscîllatoria croîtrait favorablement dans les lacs de forte transparence (DS) où la
profondeur moyenne du lac (Zm) et de la thermocline (Zth) est grande (Figure l). II esr à
noter que ces trois variables sont fortement carrelées entre elles: entre Zm et Zth
(r2 =0,76), Zth et DS (r2 =0,62) et entre Zm et DS (r2= 0.52) (Tableau 4), Aussi.
Osdllatoria affectionnerait les lacs où la colonne d'eau est suffisamment instable et qui
reçoivent une quantité suffisamment élevée en phosphore total. En effet. certaines études
ont démontré une tendance à trouver Osdllatoria dans le métalimnion des lacs transparents
er turbulents (Reynolds et Walsby 1975). De plus, Oscillaîoria pourrait ajuster sa densité à la
couche métalimnétique, là où les nutriments sont nombreux (^7alsby et Reynolds 1980).
Enfin, selon Reynolds (1990), Oscillatoria serait mieux adaptée à croître dans une zone à
faible intensité lumineuse et à basse température que les trois autres genres.

(J

Les résultats de l'analyse canonique ont suggéré que Microcystis va dominer les lacs
surtout s'ils reçoivent des apports réguliers en phosphore (figure l). Un rapport
surface/volume élevé, dû à leur forme ronde et coloniale, ferait de Mscrocystss de faibles

compétitrices pour les nutriments (Reynolds 19S4).Aî7abaeîia aurait spécialement besoin
de croître dans un environnement stable (DS/ Zth), Anabaena est aussi associé à la
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transparence des lacs (DS) mais, comparativement à Oscillaîoria, dépendrait moins de fortes
quantités de phosphore et de la profondeur du système pour sa croissance. Aphanizomenon
est particulièrement bien adapté aux lacs qui ont une faible profondeur moyenne, une faible
profondeur de la zone euphorique et de la zone de mélange.

Anabaena.Aîicrocystis ^Aphanizomenon auraient plutôt tendance à flotter à la
surface des lacs dans des conditions de forte stabilité verticale. En effet, leur croissance à la

base de la couche photique dans les lacs profonds leur permettrait d'avoir accès aux
ressources et de ne pas être entraînés vers le fond (Reynolds 1990; Pourriot et Meybeck
1993),

Impact de Dapbnia

Dans les lacs profonds, une forte biomasse deDapbnia diminuerait la profondeur de
mélange (Tableau 5; p<0,01) et augmenterait la stabilité de la colonne d'eau (p<0,01).
Daphnia pourrait ainsi affecter indirectement la dominance à'Anabaena qui privilégierait
ce genre d'environnement (Figure l). Les autres paramètres physiques et chimiques n'ont
pas présenté de différences significatives entre les lacs avec et sans Dapbnia. Dans les lacs
peu profonds, une forte biomasse de Daphnia diminuerait significarivement le rapport entre
l'azote total et le phosphore total (NT/PT) (p<0.03), Cependant, le rapport NT/PT
n'expliquerait pas la distribution des Cyanobactéries dans les lacs (Tableau 2). Aucune
différence significative n'a été obsédée inter-catégories au niveau du phosphore total.

(J
La présence de Daphnia affecterait sans doute positivement la dominance

d'Aphaîiizomenon et ce, surtout dans les lacs plats (Figure 3). Cependant, l'analvse de
variance (anova) n'a pas démontré une preference "significative" ^ Aphamzomenon pour
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les lacs ayant une forte biomasse de Daphnia (Tableau 5). Le faible nombre de lacs
échantillonnés en serait certainement la cause. Par ailleurs, Oscillatoria tendrait à éviter

Daphnîa à la fois dans les lacs profonds (Tableau y. p<0.02) et peu profonds (p<0.03). La
flèche de direction d'Oscillatoria est complètement opposée à la flèche de direction de
Daphnia dans l'espace à trois dimensions (Figure l). Anabaena eiMicrocystis croîtraient
plus difficilement avec Daphnia dans les lacs peu profonds mais leur tolérance pour ce
cladocère augmente avec la profondeur. D'ailleurs Microc}'stis aurait des avantages certains à
croître en présence deDapbnia dans les lacs profonds (p< 0,01).

La dimension des algues (colonie, forme et longueur des filaments) agirait sur les
interactions entre Dapbnia et les Cyanobactéries. Il se pourrait que Daphnia coexiste plus
facilement avec Aphamzomenon et Microcystîs, étant donné leur capacité à former des
colonies. Aussi, il est possible que la forme hélicoïdale de certaines algues comme
Anabaena flos-aquae. puisse agir comme moyen de défense plus ou moins efficace contre
le broutage (Burns 1968; Ferguson et al, 1982).

u

Les petites Cyanobactéries de forme filamenteuse présenteront des inconvénients
certains à croître en présence àeDaphîifa par rapport aux grosses Cyanobactéries de forme
coloniales; (l) en présence de Cyanobactéries filamenteuses, il y aurait encombrement du

système de filtration deDaphma et perte d'énergie (De Bernardi et Giussani 1990; Gliwicz
et Lampen 1990), (2) Aussi, on a souvent invoqué la toxicité des Cyanobactéries comme

mécanisme de défense contre le broutage. L'ingestion de certaines Cvanobacréries
entraînerait une augmentation de la mortalité âeDaphnia après ingestion (Lampert 198~).
La production de toxines est cependant très variable à l'inrérieur des groupes er difficile à
détecter. (3) Les algues inférieures à 50-60^,m dans deux ou trois plans, pourraient entrer
dans l'ouverture buccale et être déchiquetées par les mandibules des gros cladocères
(Ferguson et al 1982), Aphanizomenon etMicrocystis pourraient facilement avoir des
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dimensions plus grandes que les dimensions de l'ouvenure buccale de Dapbnia er
de\'iendraient alors une ressource non disponible.

Le fait d'etre de grande taille et de croître en colonies éviteraient au maximum les
interactions directes avec Daphnia telles que mentionnées au paragraphe précédent.
Cependant, les grosses algues ont le désavantage d'etre de faibles compétiteurs pour les
nutriments dû à leur faible rapport surface/volume. Ainsi Apbaîiizomenon çi.Mîcrocystis
tireraient profit de la présence de Daphnia; en se nourrissant de petites algues, Dapbnia
permettrait aux grosses Cyanobactéries d'avoir une meilleure emprise sur les nutriments tels
que le phosphore.

0
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Les lacs de la région tempérée nordique qui ont une communauté zooplancronique
dominée par Daphnia auraient tendance à favoriser la prolifération des Cyanobactéries.
Cette tendance semble se renforcer dans les lacs profonds (> 3 metres). En effet, étant
donné la capacité de Daphnia à effectuer des migrations verticales ou par d'autres facteurs
d'exclusion, les Cyanobactéries (moins comestibles) pourraient plus facilement être évitées
par le broutage âeDaphnia dans les systèmes stratifiés; cette dernière pourrait alors plus
facilement s'alimenter des algues de petite taille (plus comestibles). Aussi, les apports élevés
en phosphore pourraient augmenter les probabilités que les fleurs d'eau se développent en
presence deDaphnia. En effet, des apports élevés en phosphore feraient croître les petites
espèces alguales très consommées par Daphnia et il y aurait alors un plus grand
relâchement du broutage sur les Cyanobactéries.

Pour mieux comprendre la relation entre Daphnia et les Cyanobactéries. le même
genre d'analyse a été effectué sur les systèmes biomanipulés (lacs ou enclos). Contrairement
à ce que l'on a obsen'é dans les lacs naturels, la biomanipulation a entraîné une diminution
de la biomasse des Cyanobactéries surtout dans les systèmes plats. Les conditions de
biomanipulation feraient en sorte d'augmenter l'intensité de broutage sur le phnoplancron,
au-delà de ce que l'on a l'habitude de retrouver en situation naturelle. De plus. la faible
profondeur et les faibles apports en phosphore qui caractérisent les expériences de
biomanipulation favoriseraient encore davantage un broutage sévère parDapbnia.

u

Dans un second temps, l'analyse canonique par correspondance a démontré que ce
sont surtout les variables physiques qui expliqueraient davantage la distribution des
Cyanobactéries. Les quatre variables trouvées les plus explicatives sont: la profondeur
moyenne (1796), la stabilité du lac (1696). le phosphore total (1496) et la présence de
Daphnia (9°/o).Daphnia favoriserait les présences d' Apbanizoménon et deMi'crocvsffs
dans les lacs profonds. Cependant, Osdllatoria aurait beaucoup de difficulté à se dé^-eloppel·
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en présence de Daphnia dans les lacs profonds et peu profonds. La capacité qu'ont
Aphamzomenon etAîicrocystis à former de grosses colonies par rapport à Oscillatoria et
Anabaena pourrait bien expliquer leur faculté à se développer en présence de Dapbnia.

Cette étude remet en question l'efficacité d'une biomanipulation des poissons pour
réduire la prolifération des Cyanobactéries. Au contraire, à moyen ou long terme, la

biomanipulation pourrait engendrer des changements dans la communauté algale vers des
espèces de Cyanobactéries plus tolérantes à la présence àeDapljma.
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Avenues de recherche

Afin de mieux comprendre les interractions entre le zooplancron er les
Cyanobactéries, je propose quelques voies de recherche intéressantes à explorer. Ces

nouvelles connaissances nous permettrons d' évaluer avec plus de justesse les conséquences
d'une biomanipulation de poissons sur le développement des Cyanobactéries.

l- Les résultats de cette étude démontrent que trois variables (les apports en

phosphore, l'intensité de broutage et la profondeur) jouent des rôles importants au niveau
des interractions emreDaphma et les Cyanobactéries. En faisant varier l'une ou plusieurs
de ces variables, nous créons un impact sur le développement des Cyanobactéries. Il serait
intéressant d'effectuer des expériences en enclos où l'on pourrait manipuler ces trois
variables afin d'évaluer leur pouvoir prédictif sur le développement des Cyanobactéries,

2- Les résultats de cette étude démontrent que Daphnia interagit différemment
selon le genre de Cyanobactéries avec lequel il est confronté. Cependant, on comprend très
peu l'importance et le rôle des différentes stratégies adaptatives associées aux mécanismes
de défense de ces algues contre le broutage (dimension, toxicité, migration). Davantage
d'études sur les interractions Daphnia- Cyanobactéries devraient être envisagées en milieu
naturel, qui tiendraient compte à la fois de la dimension. de la toxicité et des patrons de
migration des Cvanobactéries.

3- Afin de caractériser l'impact de Dapbma sur les Cyanobactéries. il serait
intéressant d'étudier à l'aide d'une approche empirique la succession saisonnière des
différentes espèces de Cyanobactéries en fonction de Dapbnia et de certains paramètres
physiques et chimiques.
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4- Les résultats de cette étude démontrent que la biomanipulation est efficace à
court terme pour diminuer la biomasse des Cyanobactéries. A long terme, nous croyons que
les Cyanobactéries peuvent développer des mécanismes adaptatifs pour contrecarrer les
effets antagonistes du broutage, On se doit de créer des biomanipulations sur plusieurs
années pour provoquer ces mécanismes adaptatifs, afin de questionner l'efficacité de ce type
d'aménagement.

0
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Annexe 1 - Tableau des valeurs de: surface du lac, profondeur maxiale (Zma) et moyenne
(Zm), profondeur de la thermocline (Zth) et de secchi (DS). le rapport entre la profondeur
de secchi et la profondeur de la thermocline (DS/Zth), pH, azote rotai (NT), phosphore total
(PT), rapport entre l'azote total et le phosphore total (NT/PT). biomasse de phytoplancton
(BioPhy) et de Cyanobactéries (BioCya), 96 de Cyanobactéries (% Cya), biomasse de
zooplancton (BioZoo) et de Daphnia, (BioDap) % de Daphnia (96 Dap) er espèces
dominantes des Cyanobactéries et àeDaphnia pour les 248 années d'études. Ces données
proviennent de moyennes saisonnières (mai- septembre) provenant de 66 systèmes
différents.
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147

n

Annexe 2 - Tableau de distribution générique des Cyanobactéries (Anabaena,
Aphanizomenon,Microcystis, Oscillaîoria) associée à des variables environnementaux:
surface du lac, profondeur de la thermocline (Zth), profondeur maxiale (Zma) et moyenne
(2m), profondeur de secchi (DS), rapport entre la profondeur de secchi et le profondeur de
la thermocline (DS/Zth), azote total (NT), phosphore total (PT), rapport entre l'azote et le
phosphore (NT/PT) et la biomasse de Cyanobactéries (BioCya) et de Daphnia (BioDap)
pour les 152 années d'études,
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Annexe 3 - Tableau pour les systèmes biomanipulés (lacs et enclos) des valeurs de: surface
du lac, profondeur maximale (Zma) et moyenne (Zmo), profondeur de secchi (DS), le

rapport entre la profondeur de secchi et la profondeur de la thermocline (DS/Zth), pH,

azote total (NT), phosphore total (PT), rapport entre l'azote total et le phosphore total

(NT/PT), biomasse de phytoplancton (BioPhy) et de Cyanobactéries (BioCya), % de

Cyanobactéries (96 Cya), biomasse de zooplancton (BioZoo) et âeDaphnia, (BioDap), % de

Daphnia (% Dap) et espèces dominantes des Cyanobactéries et de Daphnia. Les valeurs
montrent une moyenne des données précédants et suivants la biomanipulation.
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Annexe 4 - Tableau représentant l'efficacité d'une biomanipulation en relation avec

certaines valeurs: Profondeur moyenne (2m), rapport entre la biomasse de Daphnia et la

biomasse de Phytoplancton [Dap/Phy] et les apports en phosphore.
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Lacs Catég Prof Zm % d'augmentation
ou de dimmution

[Dap/Phy] Apport en
phosphore

1 Bautzen Res. LB 0 7.4
2 Croche E 0 3.0
3 Laacher E 0 15.0
4 Croche E 0 3.0
5 Flooded quany LB 0 3.0
6 Croche E 0 12.0
7 Crystal E N 2.5
SMosvatn LB N • 2.1
9HeIgetjem LB N 1.5
10 Frederic E 0 3.0
llWolderwidj LB N 1.5
12Vaeng LB N 1.2
13 Haugatjem LB 0 7.6
UBysjon E N 2.2
15 Croche E 0 12.0
16 Trummen E N 2.8
17 Christina LB N 1.3
ISZwembust LB N 1.5
19 Haugatjem E 0 6.0
20 Gjersjoen E 0 4.0
21 Gjersjoea E 0 4.0
22 Round lake LB N 2.9

• E= Enclos
LB= Lacs biomanipulés
FA= Faible
F0= Fan

62.0
30.1
13.9
0.0

-17.5
-40.0
-59,8
-64.2
-76.6
-82.9
-92.3
-93.2
-95.9
-96.1
-96.8
-99.1
40.0
-99.0
-88.1
26.2
642.0
10.0

0.29
0.00
1.16
0.03
0.50
10.37
0.08
0.69
0.13
6.21
0.18
0,64
0.56
2.55
3.20
5.25

FO
FO
FA
FA
FA
FA
FA
FO
FO
FA
FO
FO
FA
FA
FO
FA
FO
FA
FO
FO
FO
FO

J
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Annexe 5 - Illustrations montrant les quatres principaux genres de Cyanobactéries: A.
Anabaena spp. B. Aphamzomenon spp. C. Microcystis spp. D. Osdllatoria spp.
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