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AVANT-PROPOS

Ce document s’inscrit conformément a 1’article 138.1 du réglement des études de
cycles supérieurs permettant de présenter les résultats obtenus dans le cadre d’une
maitrise de recherche en sciences de ’environnement sous forme d’article scientifique
plutot que sous forme de mémoire traditionnel. Il présente la synthése de mes travaux
portant sur les tactiques de thermorégulation comportementale retrouvées chez une

population d’omble de fontaine.

Ce mémoire est composé de trois chapitres. Le premier consiste en un résumé
substantiel du projet de recherche précédé d’une rétrospective de la littérature, réalisée
dans le cadre du cours Séminaire I (ECL-6005) et mise a jour. Le second présente les
résultats d’une expérience pilote sur la réponse des émetteurs internes aux changements
de température ambiante. Les résultats de cette expérience sont présentés dans un
chapitre a part puisqu’ils ne font pas partie des principaux résultats du projet traités dans
’article. Le dernier chapitre présente les résultats du projet sous la forme d’un article
scientifique. Il a pour titre : « Effect of thermal regimes on behavioural thermoregulatory
tactics in lacustrine brook charr, Salvelinus fontinalis » et est présenté selon les normes
de la revue PLoS ONE, le périodique dans lequel cet article sera soumis pour
publication. Ces normes peuvent étre retrouvées sur le site Internet suivant:
http://www.plosone.org/static/guidelines.action. Je suis premiere auteure de cet article
suivie de M. Marc Pépino, M. Andrea Bertolo et M. Pierre Magnan; la contribution
spécifique des auteurs est indiquée & méme 1’article. Dans 1’annexe sont compris les

résultats relatifs aux analyses morphométriques.
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RESUME

La sélection d’une température donnée par les poissons en vue d’optimiser
certaines fonctions physiologiques est un mécanisme qui, sous l’influence de certains
facteurs, peut afficher une variabilité intra-population. La présence de différentes
tactiques de thermorégulation est toutefois rarement considérée dans 1’étude des
populations en nature. Une étude récente (Bertolo et al. 2011) a mis en évidence
I’existence de quatre tactiques de thermorégulation comportementale au sein d’une
population d’omble de fontaine lacustre. Le polymorphisme trophique et une différence
dans le budget énergétique des males et des femelles ont été proposés comme
mécanismes sous-jacents a la présence de ces tactiques. Les auteurs de 1’étude n’ont
cependant pas été en mesure de vérifier ces hypothéses. Les objectifs du présent projet
étaient de confirmer la stabilité interannuelle des tactiques de thermorégulation et de
vérifier si le sexe et la forme des individus sont bien les mécanismes & la base de la
diversification des comportements thermiques dans cette population. Pour ce faire, une
expérience pilote testant la réponse des émetteurs thermosensibles internes aux
changements de température ambiante a préalablement été conduite en laboratoire pour
s’assurer que 1’utilisation d’émetteurs internes plutdt qu’externes n’aurait pas d’impact
important sur les données de température récoltées. A 1’été 2010, 30 ombles de fontaine
adultes ont ét¢ munis d’un émetteur thermosensible interne afin de faire un suivi de leur
température et de leurs déplacements journaliers. Les individus ont affiché
principalement deux tactiques au lieu des quatre identifiées par Bertolo et al. (2011); ce
résultat a été associé au profil thermique du lac, qui a été plus chaud en 2010 qu’en 2003
et 2005. Nos résultats suggerent également que des deux facteurs proposés par Bertolo et
al. (2011), seul le polymorphisme est un mécanisme responsable de la diversification des
comportements thermiques. Cette étude confirme la stabilité interannuelle des tactiques
de thermorégulation chez I’omble de fontaine, mais montre pour la premiére fois que
I’expression des tactiques dépend du régime thermique du lac.

Mots-clés : thermorégulation comportementale, variabilité intra-population, analyses de
séries temporelles, déplacements journaliers, polymorphisme trophique, Salvelinus
Jfontinalis.
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CHAPITRE I

RESUME SUBSTANTIEL

1.1 Rétrospective de la littérature

1.1.1 Thermorégulation comportementale

Chez les ectothermes, ou la température corporelle est en grande partie contrélée
par la température extérieure, les organismes doivent développer des mécanismes de
thermorégulation afin de survivre et d’optimiser certaines fonctions physiologiques
(Angilletta et al. 2002, Bicego et al. 2007). Le mécanisme le plus fréquemment utilisé
chez ces organismes est la thermorégulation comportementale. Celle-ci implique
I’exploitation par un individu de I’hétérogénéité thermique de son habitat et peut
généralement étre caractérisée par des préférences et des réponses d’évitement a
certaines températures le long d’un gradient thermique (Reynolds 1979). C’est pourquoi
la température est I’un des plus importants facteurs environnementaux contrélant la

distribution et le comportement de ces organismes en nature (Magnuson et al. 1979).

Chez les poissons, la thermorégulation comportementale se manifeste souvent par
des déplacements journaliers entre une zone d’alimentation et une zone ou les
températures sont plus favorables a la croissance (Moyle et Cech 2000). Les migrations
verticales journaliéres (angl. diel vertical migration, DVM), fréquemment observées
chez les organismes aquatiques (e.g., Lampert 1989, Scheuerell et Schindler 2003), en
sont un exemple. Elles impliquent de fagon générale une sélection des couches
profondes de la colonne d’eau durant la journée et une ascension des individus vers les
eaux de surface au crépuscule et durant la nuit (Brett 1971, Walker et al. 2000). Ces
mouvements cycliques procureraient aux poissons un avantage bioénergétique en
maximisant ’efficacité de différents processus physiologiques ayant lieu a différents

moments de la journée. Les jeunes de 1’année du chabot de lac (Cottus extensus), par



exemple, réussissent a augmenter significativement leurs taux de croissance et de
digestion en effectuant des DVM entre I’hypolimnion et 1’épilimnion (Neverman et
Waurtsbaugh 1994). Ces migrations leur permettent de s’alimenter le jour a de plus
grandes profondeurs, ou se trouve le zooplancton, et de completement digérer leur
nourriture la nuit dans les couches de surface. Des expériences en laboratoire ont montré
que leur taux de digestion pouvait passer de 3 %/h a des températures de zones
profondes a 22 %/h a des températures d’eau de surface; cela permettrait aux jeunes
poissons effectuant des migrations de grandir 300 % plus rapidement que ceux élevés a
une température constante de 5°C (Neverman et Wurtsbaugh 1994). A I’inverse, le
saumon kokani (Oncorhynchus nerka) se dirige vers les températures plus froides de
I’hypolimnion apres s’€tre alimenté en surface pour diminuer son taux métabolique et
ses dépenses énergétiques lorsque la disponibilité de la nourriture est limitée (Brett

1971).

Plusieurs concepts sont associés a la thermorégulation comportementale, comme
ceux du préférendum final et de la niche thermique. Le préférendum final se définit
comme étant la température autour de laquelle les individus d’une espece vont graviter,
peu importe leurs expériences thermiques précédentes, ou la température a laquelle la
température préférée égale la température d’acclimatation (Fry 1947). Ce trait est
caractéristique a chaque espéce et peut €tre utile pour déterminer les habitats qu’elles
utilisent (Reynolds et Casterlin 1979a). L’étendue des températures ou les conditions
sont optimales pour qu’un organisme puisse réaliser ses fonctions physiologiques, et qui
déterminera la sélection de son habitat, est appelée la niche thermique et varie en
fonction des espéces et des stades de vie (Magnuson et al. 1979, Coutant 1987). Celle-ci
est soit fondamentale (températures ou une espéce peut vivre) ou réalisée (températures
ou une espéce vit vraiment en milieu naturel), selon qu’elle est étudiée en laboratoire ou
en milieu naturel. La niche thermique réalisée est souvent plus étroite que la niche
fondamentale, car elle est soumise aux contraintes écologiques du milieu comme la
présence de compétiteurs ou de prédateurs (Magnuson et al. 1979). Selon Magnuson et
al. (1979), la température devrait étre considérée comme une ressource au méme titre

que la nourriture par exemple. Ainsi, une certaine compétition existe au sein des



individus ou des espéces pour s’approprier les habitats présentant les conditions
thermiques optimales; les individus moins dominants dans une population ou les espéces
ayant une capacité compétitive moindre pourraient se voir exclus des endroits les plus
avantageux et devoir se restreindre & une niche thermique sous optimale. Les poissons se
divisent en trois catégories selon leurs températures préférentielles : les poissons d’eau
chaude (e.g., centrarchidés, ictaluridés), les poissons d’eau fraiche (e.g., percidés,

esocidés) et les poissons d’eau froide (e.g., salmonidés) (Magnuson et al. 1979).

La thermorégulation comportementale a fréquemment été observée chez les
salmonidés (e.g., Reynolds et Casterlin 1979b, Richter et Kolmes 2005, Breau et al.
2007), des poissons d’eau froide dont le préférendum final est généralement situé entre 9
et 19°C et dont la température optimale de croissance oscille autour de 15°C (Wismer et
Christie 1987). Ceux-ci sont souvent confrontés a des températures sous-optimales et
méme extrémes (e.g., 30°C) durant I’été, lesquelles peuvent diminuer drastiquement leur
performance physiologique et leur survie (Selong et al. 2001, Xu et al. 2010). La
thermorégulation, souvent associée a la recherche de refuges thermiques, leur permet
donc de conserver une température convenable lorsque celle de leur environnement
devient trop chaude. Par exemple, on a observé la présence de thermorégulation
comportementale chez des touladis (Salvelinus namaycush) suivis avec des émetteurs
ultrasoniques thermosensibles dans deux lacs de 1’Ontario; ceux-ci se réfugiaient dans
les eaux froides de I’hypolimnion ou prés d’un site de résurgence lorsque la température
moyenne de l’eau dépassait leur étendue de températures préférentielles (6-13°C)
(Snucins et Gunn 1995). Ce comportement est aussi présent chez la truite arc-en-ciel
(Oncorhynchus mykiss) en riviére; lorsque la température de 1’eau atteint 20°C, les
truites réussissent a garder leur température corporelle en moyenne 2.3°C plus basse que
celle de ’eau en recherchant des zones de résurgence et de confluence de tributaires
(Baird et Krueger 2003). Plusieurs espéces semblent étre caractérisées par un seuil de
tolérance thermique bien défini (Richter et Kolmes 2005) au-deld duquel certaines
d’entre elles, comme la truite arc-en-ciel et le saumon atlantique (Salmo salar), cessent
de s’alimenter ou de défendre leur territoire pour se réfugier dans des zones d’eau

fraiche (Keefer et al. 2009, Breau et al. 2011).



Chez I’omble de fontaine (Salvelinus fontinalis), la température optimale de
croissance est d’environ 14.6°C et les températures préférentielles se situent entre 10 et
18°C (Wismer et Christie 1987). Des études ont observé 1’apparition d’un comportement
de thermorégulation chez cette espece lorsque la température de 1’eau atteint 20 a 23°C
(Gibson 1966, Biro 1998, Baird et Krueger 2003). Par exemple, des jeunes de I’année
d’un lac du centre de 1’Ontario régulent leur température en sélectionnant des zones de
résurgence lorsque celle de 1’eau devient trop élevée (2 23°C) (Biro 1998). Ces zones
peuvent d’ailleurs étre considérées comme une ressource limitée importante dans leur
environnement puisqu’ils semblent défendre ces microhabitats plus frais au détriment de
leur alimentation pendant la journée (Biro 1998). La distribution de I’omble de fontaine
a l’intérieur des lacs de I’Epervier et Ledoux (réserve Mastigouche, Québec, Canada)
pourrait étre expliquée par la thermorégulation comportementale (Bourke et al. 1996) ;
les résultats montrent que la plupart des individus se concentrent pendant la journée dans
une petite zone a |’intérieur de chaque lac, se distinguant par une pente abrupte de la
zone littorale. Les auteurs suggérent qu’en raison de la stratification thermique des lacs,
les individus se trouvant a ces endroits ont I’avantage de pouvoir ajuster facilement leur
température en minimisant leurs déplacements horizontaux entre leur aire d’alimentation
et un refuge thermique, situé plus en profondeur (Bourke et al. 1996, Mucha et
Mackereth 2008). En I’absence de refuge thermique, 1’exposition des poissons a des
températures sous-optimales peut avoir des conséquences considérables au niveau d’une
population. Dans un lac non stratifié des Adirondack, Robinson et al. (2010) ont fait
ressortir I’importante influence de la variabilité interannuelle des températures de 1’eau
durant la saison estivale sur les traits d’une population d’omble de fontaine; une
exposition chronique des poissons a des températures supérieures a 20°C a mené a des
effets négatifs importants sur leurs taux de croissance, de consommation, de

reproduction et de mortalité.

Des études expérimentales ont montré que la sélection d’une température donnée
par les poissons peut étre influencée par des facteurs comme 1’acclimatation (Cherry et
al. 1975), le sexe des individus (Podrabsky et al. 2008), les interactions intra- et
interspécifiques (Magnuson et al. 1979), I’alimentation (van Dijk et al. 2002) et le statut



reproducteur (Roscoe et al. 2010). Par exemple, lors de la migration des saumons
kokanis, les femelles dont la maturation des gonades est plus avancée et dont le niveau
d’énergie est plus bas que celui des femelles moins matures sélectionnent des
températures plus froides que ces demiéres, possiblement pour réduire leurs dépenses
énergétiques et retarder la maturation finale de leurs gonades (Roscoe et al. 2010).
Malgré ces évidences de variabilité intra-population dans le comportement thermique, la
présence de différentes tactiques de thermorégulation a rarement été considérée dans
I’étude des populations en nature. On définit les tactiques comme €tant un comportement
individuel adopté dans le cadre d’une stratégie en vue d’atteindre un objectif spécifique

et pouvant s’adapter aux conditions environnementales (Wootton 1984).

1.1.2  Activité journaliére

L’activité journaliére est une caractéristique pouvant étre spécifique a certaines
familles, espeéces ou stades de vie des poissons. Les poissons peuvent étre diurnes
(Reynolds et Casterlin 1976), nocturnes (Reynolds et Casterlin 1978) ou encore
crépusculaires, avec une activité bimodale (Reynolds et al. 1978, Reynolds et Casterlin
1979b). Chez les salmonidés, il est plut6t difficile de tracer un seul patron d’activité
journaliére, puisque certaines études les caractérisent comme étant actifs durant le jour
(Linner et al. 1990, Baldwin et al. 2002) et d’autres, durant la nuit (Matthews et al.
1994). 11 en est de méme pour I’omble de fontaine; dépendamment de I’environnement
dans lequel cette espece est étudiée ou de son stade de vie, I’activité journaliere n’est pas
toujours décrite de la méme fagon. Plusieurs études ont montré que les périodes
d’alimentation en riviere se situent plus durant la journée que durant la nuit (Allan 1981,
Walsh et al. 1988, Forrester et al. 1994). Comme les salmonidés utilisent leur vision
pour repérer leurs proies, le fait de s’alimenter le jour peut constituer un avantage, la
noirceur pouvant diminuer leur efficacité d’alimentation et la sélectivité des proies
(Forrester et al. 1994). Rader et al. (2007) ont cependant démontré que la sensibilité
rétinienne pour la vision nocturne de I’omble de fontaine et de la truite brune (Salmo
trutta) est plus développée que celle d’autres salmonidés et que ceci leur permettrait de

rechercher de fagon efficace leur nourriture sous des intensités lumineuses nocturnes. Au



lac Ledoux, ’omble de fontaine adulte (2+, 3+) entre en période d’activité durant le
crépuscule et la nuit, les individus démontrant plutot une fidélité a un méme site durant
la journée (Bourke et al. 1996). Ce patron différe cependant en fonction du stade de vie
des individus; les juvéniles (1+) sont actifs tout au long du cycle journalier et les jeunes

de I’année (0+) sont surtout actifs durant le jour (Bourke et al. 1996).

1.1.3 Polymorphisme trophique

Le polymorphisme trophique est un phénomeéne répandu chez les populations de
poissons des lacs oligotrophes de 1I’Hémisphére Nord (Robinson et Wilson 1994,
Skulason et Smith 1995). Il se définit comme étant I’existence de deux ou plusieurs
formes d’individus a I’intérieur d’une méme espéce se différenciant sur la base de traits
comme la morphologie, 1’alimentation et I’utilisation de 1’habitat (Smith et Skulason
1996). 1l représente un intérét particulier pour les chercheurs pour comprendre les
processus impliqués dans les premieres étapes de la spéciation, car il peut jouer un role
important dans la divergence des populations. Le polymorphisme aurait d’abord évolué
en réponse a la compétition pour la nourriture (Svanback et Bolnick 2007) et
nécessiterait pour se former deux conditions fondamentales : 1a présence d’une source de
nourriture alternative stable et 1’absence de compétition interspécifique (Schluter et
McPhail 1993, Skalason et Smith 1995, Smith et Skiilason 1996, Bourke et al. 1999).
Par exemple, le crapet-soleil (Lepomis gibbosus) et le crapet arlequin (Lepomis
macrochirus) sont deux especes qui occupent chacune leur niche respective lorsqu’elles
vivent en sympatrie. Cependant, lorsque le crapet-soleil se retrouve en absence de son
compétiteur, il se différencie en deux formes : I’une occupe la zone littorale et se nourrit
d’escargots et I’autre occupe la zone pélagique et se nourrit de zooplancton (Robinson et
al. 1993). La présence de compétition intraspécifique est aussi un facteur important dans
I’apparition et le maintien du polymorphisme trophique (Robinson et Wilson 1994,
McLaughlin et al. 1999); la diversification comportementale dans 1’utilisation de
I’habitat et des ressources diminue cette compétition et permet au systéme de soutenir un
plus grand nombre d’organismes (Swanson et al. 2003, Kobler et al. 2009). En présence

de ces conditions, la divergence des populations serait induite par une série de



phénomeénes dont les premiéres étapes seraient 1’exploitation d’une nouvelle niche et la
ségrégation des individus en réponse a la compétition intraspécifique, suivies d’une
spécialisation morphologique liée aux ressources (Skulason et Smith 1995). 1l a été
suggére que I’apparition de différentes stratégies d’alimentation est le tout premier stade
de diversification, car le comportement des individus est plus flexible que leur
morphologie ou leurs traits d’histoire de vie par exemple (McLaughlin et al. 1999,
McLaughlin 2001, Sacotte 2006). Ces processus ameneraient ensuite une certaine
isolation reproductive entre les formes, promue par [’utilisation de niches différentes, et
une différenciation génétique menant éventuellement a la spéciation (Skulason et Smith

1995).

De fagon générale, les espéces affichant un polymorphisme trophique ont tendance
a se partager les ressources de la méme fagon d’un systéme a un autre. Dans les lacs, le
polymorphisme trophique implique la ségrégation des individus en une forme limnétique
(pélagique) zooplanctivore et une forme benthique (littorale) se nourrissant d’invertébrés
dans la zone littorale (Schluter et McPhail 1993, Robinson et Wilson 1994). Cette
ségrégation peut étre expliquée par le fait que la plupart des lacs présentent deux types
d’habitats distincts qui différent a la fois dans leur structure physique et dans la
composition des proies disponibles (Robinson et Wilson 1994). Une certaine
spécialisation des individus serait donc nécessaire au niveau des techniques de recherche
et de manipulation des proies pour leur permettre de s’alimenter de fagon efficace
(Ehlinger 1990, Schluter 1993), ce qui favoriserait I’apparition d’adaptations
comportementales, morphologiques et physiologiques spécifiques a ces deux types

d’habitats (Robinson et Wilson 1994).

Parmi les adaptations morphologiques, notons entre autres des différences dans la
longueur et la forme des méachoires (Schluter 1993, Snorrason et al. 1994), des nageoires
(Ehlinger 1990, Bourke et al. 1997), de Ia téte et du corps (Schluter 1993) et dans le
nombre et la structure des branchiospines (Schluter et McPhail 1993). Les poissons de
forme littorale ont généralement un museau plus arrondi, un corps plus haut et des

nageoires pectorales et dorsales pius longues que les individus pélagiques, qui ont un



museau plus étroit, un corps plus fusiforme, des nageoires plus courtes et des
branchiospines plus longues et nombreuses (Schluter et McPhail 1993, Dynes et al.
1999, Bertrand et al. 2008). Ces différences morphologiques peuvent étre induites par la
combinaison de plusieurs facteurs, comme le type de nage (soutenue vs manceuvre;
Peres-Neto et Magnan 2004, Proulx et Magnan 2004) et la diéte (Adams et al. 2003).
Certaines études ont trouvé ’existence de relations fonctionnelles entre les traits
morphologiques et comportementaux des individus. Prenons pour exemple la relation
entre la forme du corps et le type de nage effectué : le corps plus fusiforme des individus
pélagiques leur permettrait d’augmenter leur hydrodynamisme dans la colonne d’eau et
d’améliorer leur efficacité énergétique (Webb 1984, Walker 1997, Rouleau et al. 2010).
La longueur des nageoires serait quant a elle reliée chez les individus littoraux a une
meilleure manceuvrabilité dans les habitats de plus grande complexité structurelle, pour
une capture efficace des proies benthiques (Webb 1984, Robinson et Parsons 2002).
D’autres spécialisations, comme la position de la bouche et le nombre et la longueur des
branchiospines, sont reliées au type de proies consommées et permettent dans chacun
des cas une meilleure capture des proies (Keast et Webb 1966, Schluter et McPhail
1993, Robinson et Parsons 2002). Certaines de ces caractéristiques morphologiques sont
héritables et principalement contrélées par des facteurs génétiques (Proulx et Magnan
2004, Sacotte et Magnan 2006). D’autres sont sous contrble environnemental et peuvent
étre complétement réversibles lorsque 1’individu passe d’un environnement a un autre;
ces caractéristiques affichent une grande plasticité phénotypique (Scheiner 1993,

Skulason et Smith 1995, Proulx et Magnan 2004, Sacotte et Magnan 2006).

Le degré de différence retrouvé entre les formes de poissons peut étre plus ou
moins important selon les espéces étudiées. 1l arrive que les différences soient trés
apparentes et que les formes soient identifiables par un simple examen visuel. C’est le
cas de ’omble chevalier (Salvelinus alpinus), ou quatre formes (benthique de taille
normale, benthique naine, planctivore et piscivore) peuvent tre retrouvées a I’intérieur
d’un méme lac (Malmquist et al. 1992, Snorrason et al. 1994). Dans d’autres cas, comme
celui du crapet-soleil (Robinson et al. 1993), les différences sont tellement subtiles

qu’elles ne peuvent étre détectées que par une analyse statistique de la morphologie.



Ceci a mené a la reconnaissance de deux types de polymorphismes trophiques, soit les
polymorphismes « contrastants » et les polymorphismes « subtils » (Skulason et Smith
1995).

Plusieurs études ont documenté la présence d’un polymorphisme trophique subtil
associé¢ a I’utilisation des habitats pélagiques et littoraux chez ’omble de fontaine des
lacs du bouclier canadien (Québec, Canada). Les formes pélagique et littorale se
différencient par des traits comportementaux, morphologiques, physiologiques et
d’histoire der vie. Venne et Magnan (1995) ont d’abord trouvé que les jeunes individus
(0+) du lac Bondi (réserve Mastigouche, Québec, Canada) se séparaient en deux groupes
distincts : ’'un se situant entre zéro et deux metres de profondeur (associé a la zone
littorale) et 1’autre, entre trois et six métres (associé a la zone pélagique). Dans une étude
utilisant la radiotélémétrie, Bourke et al. (1997) ont observé que 50 % des individus
étaient principalement retrouvés a ’intérieur de la zone littorale alors que 18 % étaient
principalement retrouvés dans la zone pélagique, le pourcentage restant étant associé a
des individus généralistes. Ces résultats ont €té appuyés par une étude des contenus
stomacaux de 3776 ombles de fontaine provenant de 69 lacs du bouclier canadien
(Bourke et al. 1999); dans les populations allopatriques, 41,3 % des individus avaient
une alimentation benthique et 18 %, une alimentation planctonique. Au niveau de la
morphologie, la forme littorale posséde des nageoires pectorales et dorsales plus longues
que la forme pélagique et sa robe est argentée comparativement a celle de la forme
pélagique qui est plutét saumonée (Bourke et al. 1997, Dynes et al. 1999, Proulx et
Magnan 2002). Les individus pélagiques ont également un corps plus fusiforme, un
pédoncule caudal plus court et plus haut, et des machoires plus courtes que les individus
littoraux (Venne et Magnan 1995, Dynes et al. 1999, Bertrand et al. 2008). Les résultats
d’une étude menée par Proulx et Magnan (2002) suggerent qu’une telle diversification
des traits morphologiques serait adaptative chez cette espéce. L’analyse de la
composition spécifique des tissus (protéines des muscles et lipides) a mis en évidence
une performance physiologique inférieure des individus littoraux par rapport a celle des
individus pélagiques lorsque ceux-ci sont confinés a se nourrir dans la zone pélagique,

dans des enclos. Enfin, on retrouve un isolement reproducteur au sein de certaines
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populations en raison d’une ségrégation temporelle des deux formes d’omble de fontaine
durant la période de reproduction; les individus littoraux arrivent sur les frayéres durant
les deux premicres semaines de la période de reproduction tandis que les individus
pélagiques y arrivent au cours des deux demiéres semaines (P. Magnan, travaux en

cours).

1.2 Problématique

Une étude récente a révélé 1’existence de quatre tactiques de thermorégulation
comportementale au sein d’une population d’omble de fontaine lacustre : deux tactiques
« chaudes », caractérisées par des périodicités crépusculaire et fines, avec ou sans
périodicité journaliére, et deux tactiques « froides », avec ou sans périodicité journaliére
(Bertolo et al. 2011). Les individus des tactiques chaudes avaient une température
corporelle moyenne d’environ 2°C supérieure a celle des individus des tactiques froides.
Sur la base des températures observées, Bertolo et al. (2011) ont suggéré que les
individus des tactiques chaudes effectuent des mouvements entre les zones littorale et
pélagique du lac alors que ceux des tactiques froides restent a I’intérieur de la zone
pélagique. La présence d’un polymorphisme trophique chez les individus de cette
population a donc été proposée comme étant le mécanisme sous-jacent a la présence de
tactiques chaudes et froides dans ce systéme. Les auteurs ont également suggéré que la
présence d’une périodicité journaliére chez seulement la moitié de la population pourrait
étre expliquée par une différence dans le budget énergétique des males et des femelles.
Cependant, puisque le sexe et 1a forme des individus n’ont pu étre évalués, il n’a pas été

possible de relier directement ces facteurs aux tactiques.

1.3 Hypothéses

Le premier objectif de cette étude était de confirmer que les tactiques de
thermorégulation comportementale observées par Bertolo et al. (2011) en 2003 et 2005
sont stables dans le temps (H,). Les tactiques observées en 2010 ont été 1égérement mais

significativement différentes de celles observées par Bertolo et al. (2011) (voir
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section 1.5.2 Tactiques de thermorégulation). Nous avons donc émis deux hypothéses a
posteriori sur I’influence de la température de ’eau sur le comportement des poissons :
(H,) les mouvements journaliers de ’omble de fontaine sont restreints lors d’un
réchauffement de 1’eau et (Hs) les températures sélectionnées varient en fonction de la
température de I’eau. L’omble de fontaine est I’un des salmonidés les plus sensibles au
réchauffement de son environnement et tend a éviter les températures supérieures a 20°C
(Scott et Crossman 1973, Power 1980). Un profil thermique du lac plus chaud devrait
donc limiter les mouvements des poissons vers ces zones et pourrait également mener
les poissons a sélectionner des sites d’eau fraiche pour éviter les températures sous-
optimales. Le deuxieéme objectif de I’é¢tude était de vérifier si le sexe (Hy) et la forme
(Hs) des individus sont bien les mécanismes sous-jacents a la diversification des

comportements thermiques dans cette population (Bertolo et al. 2011).

1.4 Matériel et méthodes
1.4.1 Site a ’étude

L’étude a été réalisée du 5 juillet au 29 aoit 2010 au lac Ledoux, situé dans la
réserve Mastigouche (Québec, Canada). Ce lac étant stratifié en été, il posséde un habitat
thermique hétérogene propice au développement de comportements de thermorégulation

chez ’omble de fontaine, la seule espéce de poisson présente dans ce lac.

1.4.2 Pose des émetteurs

Les poissons ont été capturés en juin 2010 a 1’aide d’une trappe Alaska posée dans
les zones littorale (< 2m de profondeur) et plus profonde (> 4m de profondeur) du lac.
Trente individus adultes ont ét¢ munis d’un émetteur thermosensible (modéle ATS-
F1540, Advanced Telemetry System [ATS], Minnesota, E.-U.), implanté dans leur
cavité péritonéale selon une méthode chirurgicale adaptée de Bélanger et Rodriguez

(2001).
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1.4.3 Données de température

Le profil thermique du lac a été mesuré toutes les heures du 5 juillet au
29 a0t 2010 a l’aide de thermographes (iBcod, Alpha Mach Inc., Mont St-Hilaire,
Canada) fixés a tous les 0.5 m de profondeur, de la surface jusqu’a une profondeur de
10 m.

Deux récepteurs d’ondes radio (modeéles R2100 et R4500, ATS) ont été installés
sur deux radeaux sur le lac. Chaque récepteur était connecté a deux antennes et a un
enregistreur de données (modeles D5041 et R4500, ATS) qui prenait la température de
chaque poisson toutes les 30 minutes. En raison d’un grand nombre de données
manquantes pour certains poissons, seulement 16 individus ont été retenus pour les

analyses.

1.4.4 Données de déplacements

Les poissons ont été localisés quatre fois par jour (aube, jour, crépuscule et nuit) et
quatre jours par semaine du 5 juillet au 13 aolt 2010. Pour chaque localisation, les
coordonnées géographiques (UTM, North American Datum 1983) ont été notées a ’aide
d’un systéme de positionnement global (GPSMAP 76, Garmin, Olathe, E.-U.).

1.4.5 Analyses statistiques
1.4.5.1 Tactiques de thermorégulation

Les séries temporelles de température ont été modélisées du 5 au 23 juillet 2010 a
I’aide de cartes de vecteurs propres asymétriques (angl. asymmetric eigenvector maps,
AEM; Blanchet et al. 2008). Les AEM ont été utilisées pour déterminer quelles échelles
temporelles sont importantes dans les patrons de températures sélectionnées par les
ombles de fontaine. Cette méthode génere d’abord une série de sinusoides (ci-apres
appelées AEM) dont la période, calculée en heures, décroit progressivement. Les AEM

sont ensuite utilisées comme variables indépendantes dans des régressions multiples
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pour modéliser la température de chaque individu séparément (Borcard et Legendre
2002, Blanchet et al. 2008). Les données de température de tous les individus ont été
modélisées avec le méme ensemble d’AEM afin de faciliter la comparaison des échelles

temporelles importantes entre les individus.

L’importance relative de chaque AEM pour chaque individu a été évaluée par sa
contribution au R? ajusté du modele de régression (ci-aprés appelée Radjz partiel), qui
consiste en 1’augmentation de la valeur du R? ajusté suite & I’ajout séquentiel des
variables au modele lors d’une sélection ascendante (Bertolo et al. 2011). Elle a été
représentée au niveau de la population dans un scalogramme. Selon la forme du
scalogramme et suivant les résultats obtenus par Bertolo et al. (2011), les AEM ont été
groupées en quatre grandes échelles temporelles: «large», «journaliere »,
« crépusculaire » et « fine ». Une analyse en composantes principales (ACP) a été
effectuée sur les valeurs de Radjz partiel de chaque individu, cumulées pour les quatre
échelles temporelles et transformées selon la méthode de Hellingher (Legendre et
Gallagher 2001). L’ACP avait pour but de mettre en évidence la présence de différentes
tactiques dans la population et d’identifier 'importance relative de chaque échelle

temporelle pour chaque individu.

1.4.5.2 Mouvements journaliers

Les mouvements journaliers ont été caractérisés selon la fréquence des excursions
effectuées par les poissons dans 1’épilimnion et leurs déplacements horizontaux. La
fréquence des excursions a été définie comme étant le nombre de fois dans une journée
ou un poisson €tait retrouvé dans 1’épilimnion par rapport au nombre total de
localisations enregistrées durant cette journée pour ce poisson (exprimée en pourcentage
de localisations). Elle a été calculée a partir des données récoltées entre le 14 juillet et le
29 ao(it des trois années d’échantillonnage (2003 et 2005 de Bertolo et al. 2011; 2010 de
la présente étude). La fréquence des excursions a été modélisée a 1’aide d’un arbre de
régression (Breiman et al. 1984) selon les températures moyennes quotidiennes de

I’épilimnion et du métalimnion, le jour de 1’année et I’année. La taille optimale de
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I’arbre a été déterminée par une validation croisée (De’ath et Fabricius 2000) et selon la
regle 1-SE (Breiman et al. 1984). Un test de permutations a été mené sur I’arbre retenu
pour déterminer si celui-ci expliquait significativement plus de variabilité qu’un arbre de

régression aléatoire d’une égale complexité (Rejwan et al. 1999).

L’influence de la température de ’eau sur les mouvements horizontaux des
poissons (du 5 juillet au 13 aolt 2010) a été évaluée en comparant la distance
horizontale moyenne parcourue par les individus sous et au-dessus d’un seuil de
température de 1’épilimnion (identifié par 1’arbre de régression; voir section 1.5.3
Mouvements journaliers). La distance parcourue a été définie comme étant la distance
linéaire séparant les coordonnées géographiques de deux localisations consécutives. Les
distances ont été comparées pour chaque tactique (identifiées dans les analyses de séries
temporelles; voir section 1.5.2 Tactiques de thermorégulation) en fonction de la période
de la journée et la température de 1’épilimnion par des ANOVA factorielles a deux

critéres de classification.

1.4.5.3 Températures sélectionnées

Les températures moyennes sélectionnées par les poissons (du 5 juillet au
13 aolit 2010) ont été comparées pour chaque tactique en fonction de la période de la
journée et la température de 1’épilimnion a 1’aide d’ANOVA factorielles a deux critéres

de classification.

1.4.5.4 Sexe et forme

Des 16 individus retenus pour les analyses, huit ont été recapturés et sexés a
I’automne 2010 dans le cadre d’une autre étude (A. Charaoui, C. Audet et P. Magnan,
travaux en cours). Nous avons déterminé si le sexe de ces individus était relié aux

tactiques de thermorégulation.
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I a été montré que la zone de capture des individus est un bon indicateur de leur
forme (Dynes et al. 1999). Les poissons capturés dans la zone littorale ont donc été
considérés comme littoraux et ceux capturés dans la zone plus profonde du lac ont été
considérés comme pélagiques. Nous avons déterminé si la zone de capture des individus

était reliée aux tactiques de thermorégulation.

1.5 Résultats
1.5.1 Température du lac

Le lac Ledoux a été stratifié durant toute la période d’échantillonnage. Les
températures du lac mesurées durant la période considérée pour les analyses de tactiques
de thermorégulation (5 au 23 juillet) étaient significativement plus €levées en 2010
qu’en 2003 et 2005 (Tableau 1, p.62). Durant la période considérée pour les analyses de
mouvements journaliers (fréquence des excursions dans 1’épilimnion; 14 juillet au
29 aofit), seul le métalimnion était significativement plus chaud en 2010 (Tableau 1,

p.62).

1.5.2 Tactiques de thermorégulation

Les périodicités ressorties comme importantes au niveau de la population par le
scalogramme sont d’une similarité frappante a celles relevées par Bertolo et al. (2011)
(Fig. S3, p.73). Les plus grandes valeurs de Radj2 partiel moyen se situent aux AEM 1 et
36, qui correspondent a des cycles de température dont la période s’étend sur plusieurs
semaines et sur 24h environ, respectivement. D’autres pics de moindre importance sont
¢galement présents aux périodes de 12, 8 et 6 h (AEM 72, 108 et 144). Ces pics ont été
utilisés pour diviser ’ensemble des AEM dans les quatre échelles temporelles définies

dans la méthodologie (large, journaliére, crépusculaire et fine).

L’ACP révele la présence d’au moins deux grands patrons thermiques au sein de la

population en 2010 (Fig. 1, p.63) : les individus ayant des scores négatifs sur le premier
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axe ont des patrons thermiques caractérisés par des cycles journaliers trés clairs tandis
que ceux ayant des scores positifs sont reliés a des patrons thermiques caractérisés par
de grandes échelles temporelles. Cette division des individus sur le premier axe de
I’ACP suggere la présence de deux tactiques, ci-aprés appelées tactiques « journaliére »
et « large » (Fig. 1, p.63). Le deuxiéme axe devrait correspondre aux tactiques chaudes
identifiées par Bertolo et al. (2011), caractérisées par des périodicités crépusculaire et

fines (Fig. 1, p.63; mais voir section 1.6.1 Tactiques de thermorégulation).

1.5.3 Mouvements journaliers

L’arbre de régression (r* = 0.15, P < 0.05; Fig. 2, p.64) indique que la fréquence
des excursions dans I’épilimnion est d’abord corrélée a la température moyenne de
I’épilimnion : les poissons ne faisaient presque aucune excursion dans cette couche
lorsqu’elle excédait 22.4°C. La température moyenne du métalimnion affectait aussi le
comportement des poissons: une température de 1’eau plus élevée (> 12.0°C) était

accompagnée cette fois d’une augmentation de la fréquence des excursions.

L’amplitude des mouvements horizontaux diminuait significativement lorsque la
température moyenne de 1’épilimnion dépassait le seuil de 22.4°C déterminé par 1’arbre
de régression (Fig. 3, p.65; tactique journaliére : F; 61 = 6.66, P < 0.05; tactique large :
Fi4 = 7.29, P <0.01). Les distances parcourues par les individus des deux tactiques
n’étaient pas significativement différentes (Fis¢ = 1.29, P > 0.05). Cependant, les
distances moyennes parcourues par les individus de la tactique journaliére aux
différentes périodes de la journée étaient relativement similaires (F3 61 = 0.51, P > 0.05)
alors que celles parcourues par les individus de la tactique large étaient plus grandes
durant la nuit que durant le jour (Fig. 3, p.65; Fz 4, = 10.34, P <0.001). L’amplitude de
leurs mouvements horizontaux affichait également une moins grande variabilité que

celle des individus de la tactique journaliére.
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1.5.4 Températures sélectionnées

La température corporelle moyenne des individus des deux tactiques diminuait
significativement avec une augmentation de la température de 1’épilimnion (Fig. 4, p.66;
tactique journaliere : F; ¢4 = 15.49, P < 0.001; tactique large : Fy 43 = 40.44, P < 0.001).
Celle-ci passait d’une moyenne (£ écart type) de 14.0 + 3.1°C a une moyenne de 10.8 +
2.3°C lorsque la température moyenne de 1’épilimnion excédait 22.4°C. Les
températures sélectionnées par les individus des deux tactiques ainsi que leurs patrons
journaliers de température sélectionnée n’étaient pas significativement différents (Fig. 4,
p.66; tactique journaliére : F3 ¢4 = 0.23, P > 0.05; tactique large : F5 43 = 0.42, P > 0.05).
Les températures sélectionnées par les individus de la tactique large affichaient
cependant une moins grande variabilité que celles des individus de la tactique

journaliere.

1.5.5 Sexe et forme

La distribution des huit individus sexés le long des premier et deuxiéme axes de
I’ACP ne révele pas de tendance qui relierait le sexe des individus aux tactiques de
thermorégulation (Fig. 1, p.63). En ce qui concerne la forme, les individus capturés dans
la zone pélagique sont restreints aux quadrants supérieurs du graphique alors que ceux

capturés dans la zone littorale sont distribués dans les quatre quadrants (Fig. 1, p.63).

1.6 Discussion

1.6.1 Tactiques de thermorégulation

Nos résultats confirment la stabilité dans le temps des différentes tactiques de
thermorégulation comportementale chez la population d’omble de fontaine du
lac Ledoux. Les individus suivis en 2010 ont affiché deux grandes tactiques au lieu des
quatre identifiées par Bertolo et al. (2011) : leurs patrons thermiques étaient caractérisés

par une périodicité journaliere ou plus large (ces derniers ont €té définis par Bertolo et



18

al. [2011] comme les tactiques sans périodicité journaliére). Les échelles temporelles
crépusculaire et fine étaient également présentes dans les patrons thermiques. Elles n’ont
cependant pas été considérées comme des tactiques définies puisqu’elles expliquaient
moins de variabilit¢é que les échelles temporelles journaliére et large. De plus,
contrairement aux résultats obtenus en 2003 et 2005 (Bertolo et al. 2011), ou I’on
retrouvait des tactiques chaudes et froides, il n’y avait pas de différence entre les
températures corporelles moyennes des individus. Ce résultat a été associé aux
conditions thermiques du lac, les températures moyennes de |’épilimnion et du
métalimnion ayant été significativement plus élevées en 2010 qu’en 2003 et 2005.
L’omble de fontaine étant une espéce sténotherme d’eau froide (Power 1980), une telle

augmentation de température pourrait expliquer ce changement de comportement.

1.6.2 Mouvements journaliers

L’analyse des mouvements journaliers supporte notre hypothese selon laquelle les
déplacements des poissons sont restreints lors d’un réchauffement de 1’eau. Nos résultats
révélent que la fréquence des excursions dans 1’épilimnion ainsi que les distances
horizontales parcourues par les individus diminuent lorsque la température moyenne de
I’épilimnion exceéde 22.4°C. 1l a été montré que ’omble de fontaine migre vers des sites
d’eau fraiche lorsque la température de son habitat atteint 20 a 23°C (Biro 1998, Hayes
et al. 1998, Baird and Krueger 2003). Ces valeurs correspondent bien a celle révélée par
I’arbre de régression (22.4°C) et peuvent étre considérées comme un seuil de tolérance
thermique au-dela duquel les températures sont évitées par cette espece. Une part
importante de 1’alimentation de I’omble de fontaine se fait dans l’épilimnioﬁ, soit dans la
zone littorale pour la consommation d’organismes benthiques ou dans la zone pélagique
pour la consommation de zooplancton (Bourke et al. 1999). Lorsque leur principale zone
d’alimentation n’est plus accessible en raison d’une augmentation des températures de
I’eau, une diminution de leur activité d’alimentation devrait donc entrainer a la fois une
réduction de leurs mouvements verticaux et horizontaux (Bourke et al. 1996, Bourke et
al. 1997, van Dijk et al. 2002).
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La fréquence des excursions effectuées par les poissons dans I’épilimnion était
aussi affectée par la température moyenne du métalimnion. Les individus augmentaient
la fréquence de leurs excursions lorsque celle-ci était égale ou supérieure a 12.0°C. La
température optimale de croissance de 1’omble de fontaine est d’environ 14.6°C
(Wismer et Christie 1987). Une augmentation de la température du métalimnion au-dela
de 12.0°C pourrait donc mener a 1’accélération de certains processus physiologiques
dont les taux de digestion et de croissance (Brett 1971). Un nombre accru d’excursions
dans I’épilimnion leur permettrait ainsi d’augmenter leur taux de consommation et de

maximiser leur croissance.

1.6.3 Températures sélectionnées

Les températures sélectionnées par I’omble de fontaine ont également été affectées
par les conditions thermiques du lac. Lorsque la température moyenne de 1’épilimnion
demeurait sous 22.4°C, la température corporelle moyenne de ’ensemble des individus
approchait la température optimale de croissance de cette espéce (Wismer et Christie
1987), mais une fois ce seuil atteint, les individus diminuaient leur température
d’approximativement 3°C. Javaid et Anderson (1967) ont montré que les températures
sélectionnées par I’omble de fontaine diminuaient d’environ 3°C en période de jeline. Le
méme phénomene pourrait s’étre produit au lac Ledoux durant notre étude. Lorsque la
température moyenne de 1’épilimnion dépassait 22.4°C, les poissons auraient pu ne pas
avoir acces a leur premiére source de nourriture et auraient sélectionné en conséquence

des températures plus froides pour réduire leurs dépenses énergétiques.

Les individus ayant une tactique journaliére affichaient une plus grande variabilité
dans leurs températures sélectionnées que ceux de la tactique large. Un examen attentif
de leurs séries temporelles de température (Fig. S1, p.68) a révélé la présence de deux
patrons journaliers différents chez ces individus : la moitié d’entre eux sélectionnait des
eaux plus chaudes durant la journée que durant la nuit, alors que ’autre moitié affichait
le patron inverse (Fig. 5, p.67). Ces patrons ne sont pas significativement différents.

Néanmoins, les individus sélectionnant des températures plus chaudes durant la journée
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affichent une tendance a faire une DVM inverse. Ce comportement avait également été
observé par Bertolo et al. (2011) et malgré qu’il ait été expliqué par une optimisation du
budget énergétique des individus (Bertolo et al. 2011), il est difficile d’expliquer
pourquoi il n’est pas adopté par I’ensemble des individus de la population. Des études
récentes ont montré que différents traits individuels tels le sexe (Hight et Lowe 2007), la
taille (Hansson et Hylander 2009, Mehner et Kasprzak 2011) ou la condition des
individus (Hays et al. 2001) pouvaient favoriser 1’apparition de différentes stratégies de
DVM au sein d’une population. Dans notre étude, une telle différence au niveau du sexe
(Fig. 1, p.63), de la taille ou de la condition n’a pas été retrouvée entre les individus des
deux tactiques, ni entre ceux affichant les deux types de patrons journaliers. Cependant,
il est possible que ces différents comportements soient reliés a d’autres traits, comme le
statut social (Alanird et al. 2001), ou a des ratios colts-bénéfices variables résultant
d’interactions complexes entre les gains d’alimentation et I’efficacité bioénergétique

(Mehner et Kasprzak 2011).

1.6.4 Forme

Le polymorphisme trophique a été suggéré par Bertolo et al. (2011) comme étant
le mécanisme sous-jacent a la présence de tactiques chaudes et froides dans ce systéme :
les tactiques chaudes, aussi caractérisées par des périodicités crépusculaire et fines, ont
été associées aux individus littoraux et les tactiques froides, aux individus pélagiques.
L’information que nous apporte la zone de capture sur la forme des individus supporte
cette interprétation : seuls les individus capturés dans la zone littorale affichent des
périodicités crépusculaires et fines. Nos résultats, combinés a ceux de Bertolo et al.
(2011), suggérent donc que le polymorphisme est un des mécanismes responsables la

diversification des comportements thermiques.

1.6.5 Limites et recommandations

L’identification de deux tactiques de thermorégulation en 2010 plutét que de

quatre tactiques distinctes (Bertolo et al. 2011) a principalement été associée aux
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conditions thermiques du lac, nos résultats ayant montré que le comportement des
poissons est fortement affecté par 1’augmentation des températures de I’eau. Cependant,
d’autres facteurs peuvent étre partiellement responsables de 1’obtention de ce résultat,
dont la taille réduite de I’effectif par rapport a celle de 1’étude précédente, qui diminue la
puissance des analyses statistiques. Il est possible que 1’utilisation d’émetteurs internes
au lieu d’émetteurs externes ait aussi contribué a ce résultat, car elle peut amener de
légeres différences entre les températures détectées par 1’émetteur et celles véritablement
sélectionnées par les poissons. L’importance des excursions en 2010 aurait donc pu étre
sous-estimée en raison du délai requis pour que les émetteurs internes captent le

changement de température de 1’eau (voir section 2.3 Résultats).

La détermination de la forme et du sexe des individus a 1’aide d’analyses
morphométriques est un autre aspect de ce projet qui a moins bien fonctionné. Le
nombre d’individus sélectionnés en juin 2010 pour le suivi télémétrique était trop faible
pour nous permettre d’effectuer adéquatement les analyses statistiques requises. Bien
que I’ajout d’individus capturés au lac Ledoux en aofit 2010 dans le cadre d’une autre
étude (A. Charaoui, C. Audet et P. Magnan, travaux en cours) a permis d’augmenter cet
effectif, les analyses effectuées sur I’ensemble des individus n’ont pas donné les
résultats escomptés (voir ’annexe A); il n’a donc pas été possible de les utiliser pour
valider la forme et prédire le sexe de nos poissons selon leur morphologie. C’est
pourquoi nous avons opté pour 1’utilisation de la zone de capture comme seul indicateur
de leur forme et que seuls les individus sexés a ’automne 2010 (A. Charaoui, C. Audet

et P. Magnan, travaux en cours) ont été considérés dans 1’analyse du sexe.

Pour les prochaines études utilisant la télémétrie comme méthode de suivi du
comportement des poissons, nous recommandons de recapturer le plus grand nombre
d’individus possible a la fin de 1’étude. L acquisition d’informations supplémentaires sur
les spécimens (e.g., sexe, diéte) peut s’avérer utile a la réalisation d’analyses
complémentaires. Dans le cas de notre étude par exemple, la recapture de certains
individus & I’automne par Charaoui et al. (travaux en cours) nous a permis de voir si le

sexe des poissons était relié aux tactiques. Nous recommandons également de poursuivre
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I’utilisation d’émetteurs internes plutdt que d’émetteurs externes fixés sous la nageoire
dorsale des poissons (Bourke et al. 1996, Bertolo et al. 2011); le taux de survie des
ombles de fontaine a I’été 2010 était de plus de 90 % par rapport a un taux d’environ
65 % (Adams 2005) pour les années précédentes. Les poissons semblent donc mieux
répondre aux émetteurs internes, probablement parce que ces derniers sont accompagnés
d’un moins grand risque de blessures et d’enchevétrement que les émetteurs externes

(Bridger et Booth 2003).

1.6.6 Conclusion

Notre étude confirme la stabilité interannuelle des tactiques de thermorégulation
comportementale chez ’omble de fontaine et donc le maintien de la ségrégation spatio-
temporelle des individus au fil des ans. Cependant, nos résultats montrent que
I’expression de ces tactiques peut étre affectée par le régime thermique du lac : une
augmentation de la température moyenne de I’épilimnion au-dessus d’un seuil
spécifique ameéne les poissons a diminuer significativement leurs mouvements
journaliers et leur température. Des modeles mathématiques prédisent que la température
en surface des lacs du bouclier canadien augmentera avec le réchauffement climatique
(Magnuson et al. 1997, Music et Sykes 2011). Nos résultats permettent de mieux
comprendre 1’effet de la température de 1’eau sur le comportement thermique de I’omble
de fontaine et donc I’impact que pourra avoir le réchauffement climatique sur les
espéces d’eau froide. Les mécanismes menant les individus a adopter I’une ou 1’autre
des tactiques identifiées dans cette étude ou un certain patron journalier de températures
sélectionnées n’ont quant a eux pas encore €té¢ définis et comptent parmi les prochaines
questions a résoudre dans 1’étude du comportement thermique de I’omble de fontaine.
Une étude plus approfondie de leurs patrons de déplacements & 1’aide des données de
localisations récoltées a 1’été 2010 serait également intéressante pour améliorer nos
connaissances sur leur utilisation de I’espace selon la tactique qu’ils affichent et les

conditions thermiques du lac.



CHAPITRE 11

REPONSE DES EMETTEURS INTERNES AUX CHANGEMENTS DE
TEMPERATURE AMBIANTE : EXPERIENCE PILOTE

2.1 Introduction

Les chercheurs utilisant la télémétrie pour étudier le comportement des poissons
dans leur environnement naturel ont recours a plusieurs méthodes d’attachement des
émetteurs. Le choix de la méthode a utiliser peut varier selon plusieurs facteurs dont
I’espece étudiée, la durée de 1’étude et ses objectifs (Bridger et Booth 2003). Lors des
anciennes campagnes d’échantillonnage réalisées au lac Ledoux (Bourke et al. 1996,
Bertolo et al. 2011), des émetteurs externes, attachés sur la paroi dorsale des ombles de
fontaine, avaient été choisis pour suivre leur comportement thermique. Ce type
d’émetteur comporte toutefois des risques de blessure, d’infection, d’enchevétrement et
de perte de I’émetteur plus €levés que les émetteurs internes (Bridger et Booth 2003), ce
qui a probablement entrainé la mort de plusieurs individus durant les périodes

d’échantillonnage (P. Magnan, comm. pers.).

Dans le but d’assurer une meilleure survie des ombles de fontaine a 1’été 2010 par
rapport a celle des années précédentes (Adams 2005), I’utilisation d’émetteurs internes,
insérés dans la cavité péritonéale des poissons, a été préférée a celle d’émetteurs
externes. Cependant, en raison de la nature isolante de la paroi abdominale de 1’animal
(Kubb et al. 1980, Hazel 1993), il faut compter un certain délai avant que le changement
de température de I’eau ne soit capté par ce type d’émetteur. Afin de déterminer 1’impact
de ce type d’émetteur sur les données de température récoltées durant 1’été¢ 2010, nous
avons conduit une expérience pilote au laboratoire humide de I'UQTR au cours de
laquelle nous avons suivi la réponse des émetteurs internes a divers changements de

température de 1’eau.
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2.2 Matériel et méthodes

Des émetteurs thermosensibles (modele ATS-F1540, ATS) ont été implantés dans
la cavité abdominale de 15 ombles de fontaine adultes provenant de la Pisciculture des
Alléghanys (St-Alexis-des-Monts, Québec, Canada) en suivant une méthode chirurgicale
adaptée de Bélanger et Rodriguez (2001) (voir le Chapitre 3, section Materials and
Methods). Les poissons ont ensuite ét€ placés dans un bassin de récupération maintenu a
une température constante de 10°C pour une période de cinq a sept jours avant de

commencer les expériences.

Les ombles de fontaine ont €té soumis a six chocs thermiques ainsi qu’a une
augmentation et une diminution graduelles de température (ci-aprés appelées « cycle de
température ») mimant le comportement d’un poisson en milieu naturel. Pour les chocs
thermiques, chaque poisson a ét€¢ soumis a trois augmentations et trois diminutions
brusques de température (écarts de 4, 9 et 13°C) a raison d’une seule augmentation et
diminution par jour; les individus étaient d’abord transférés d’un bassin maintenu a 10°C
a un bassin maintenu a 14, 19 ou 23°C et étaient transférés de nouveau dans le bassin
maintenu & 10°C quelques heures plus tard. Le cycle de température consistait a
augmenter la température de 10°C a I’intérieur d’un bassin, sur une période d’environ
une heure, puis a la redescendre graduellement a la température de départ. Les écarts de
température ont été déterminés & partir de 1’analyse des séries temporelles de
température des poissons enregistrées en 2003 et 2005 pour représenter le mieux
possible les réels écarts de température qu’ils expérimentent en milieu naturel sur de
courtes périodes (< 1 h), lorsqu’ils se déplacent d’un milieu & un autre. Un récepteur
d’ondes radio (modele R4500, ATS) connecté a une antenne a été installé a proximité
des bassins pour enregistrer la température de chaque poisson toutes les deux a cinq
minutes. Un thermographe a également été installé a I’intérieur du bassin utilisé pour le

cycle de température pour faire un suivi continu de la température de I’eau.

La réponse des émetteurs internes aux changements de température ambiante a été

décrite selon trois aspects : le temps de latence séparant le changement de température
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de I’eau et celui de la cavité interne des poissons, le temps requis pour que 1’émetteur
atteigne la nouvelle température d’équilibre lors d’un choc thermique et la différence de
température entre celle de 1’eau et celle de la cavité interne des poissons. Pour trouver le
temps de latence séparant le changement de température de 1’eau de celui de la cavité
abdominale des poissons, un modele décrivant 1’évolution de leur température interne en
fonction du temps a été calculé pour chacun des six chocs thermiques. Le taux de

transfert de chaleur (k) a d’abord été calculé a 1’aide de 1’équation suivante :

In |Te — To(t)] = In |Te-To(0)| - kt

ou T, est la température d’équilibre, Ty(t), la température corporelle du poisson au temps
t et Tp(0), la température corporelle du poisson au temps zéro (Fechhelm et Neill 1982).
I1 a ensuite été possible de recalculer une série de valeurs de t a I’aide des valeurs de k
estimées précédemment et des valeurs connues de Ty(t), ce qui nous donnait un temps
théorique d’occurrence pour chaque valeur de Ty(t) en condition de décroissance
exponentielle. La différence entre le véritable temps d’occurrence de Ty(t) et son temps
théorique d’occurrence a été considérée comme le temps de latence recherché (Fechhelm
et Neill 1982). La production de chaleur due au métabolisme des poissons étant
négligeable, celle-ci n’a pas été considérée dans les modéles (Spigarelli et al. 1977,

Fechhelm et Neill 1982, Hazel 1993).

2.3 Résultats

Les résultats relatifs aux chocs thermiques indiquent que le temps moyen qui
s’écoule entre le changement de température de 1’eau et celui détecté a 1’intérieur des
poissons est de 1.2 min lors d’une hausse de température (Fig. 2.1a) et de 0.6 min lors
d’une baisse de température (Fig. 2.1b). Peu importe 1’écart de température auquel ont
été soumis les individus (4, 9 ou 13°C), la nouvelle température d’équilibre était presque
atteinte en 15 min. Le temps requis pour que les émetteurs se stabilisent a la température
finale était 1égeérement plus long lors d’un réchauffement (environ 19 min; Fig. 2.1a) que

lors d’un refroidissement de 1’eau (environ 17 min; Fig. 2.1b).
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Figure 2.1 : Changements de température captés par les émetteurs internes en réponse
a une brusque (a) augmentation ou (b) diminution de température
ambiante. Températures observées pour un écart de (o) 4°C, (W) 9°Ceet
(A) 13°C. Les courbes représentent les températures prédites par les
modgeles.

Le temps requis pour que le changement de température de 1’eau soit détecté par
les émetteurs durant le cycle de température est semblable au temps observé pour les
chocs thermiques, soit environ une minute lors d’un réchauffement de I’eau et moins
d’une minute lors de son refroidissement (Fig. 2.2). La température interne des poissons
suivait relativement bien la température de 1’eau lorsque le changement était graduel; la
plus grande différence de température observée entre celle de I’eau et celle de la cavité
interne des poissons est de ’ordre de 0.7 a 1°C (Fig. 2.2). Lorsque la température
ambiante restait relativement constante, la température interne des individus dépassait

rarement celle de 1’eau de plus de 0.05°C.
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Figure 2.2 : Exemple du changement de température d’un émetteur interne en réponse
a une augmentation et une diminution graduelles de température ambiante
mimant le comportement d’un poisson en nature. La ligne pleine
représente la température transmise par 1’émetteur et la ligne pointillée, la
température de I’eau.

~ 2.4 Discussion

De fagon générale, I’utilisation d’émetteurs internes plutdt qu’externes pour
décrire le comportement de thermorégulation de I’omble de fontaine en nature ne semble
pas avoir d’impact majeur sur les données récoltées. Le délai requis pour que les
émetteurs internes captent le changefnent de température de 1’eau est relativement court,
que ce soit lors d’un réchauffement ou d’un refroidissement de I’eau. Aussi, le temps
que prennent les émetteurs a atteindre la nouvelle température d’équilibre est considéré
comme acceptable, peu importe 1’écart de température. Dans le lac, nous ne savons pas
exactement de quelle durée sont les excursions effectuées par les poissons dans
I’épilimnion. Cependant, il faudrait qu’une excursion en eau particuliérement chaude ou
froide soit d’une durée inférieure a 15 minutes et que le changement de milieu se fasse
treés rapidement pour que cette excursion ne soit pas détectée. De plus, selon les résultats
du cycle de température, la différence entre la température de 1’eau et celle du poisson ne
dépasse pas 1°C lorsque le changement des conditions ambiantes est graduel.
Considérant que ce cycle est plus représentatif du comportement d’un poisson en nature

que les chocs thermiques, la plupart des excursions devraient €tre détectées.
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Chez les poissons, le taux de transfert de chaleur entre le milieu ambiant et
’intérieur de leur cavité péritonéale peut étre influencé par certains facteurs dont I’un
des plus importants est la masse du poisson. Plus I’individu est gros, plus le temps requis
pour que sa température interne atteigne la température d’équilibre est long (Stevens et
Sutterlin 1976, Spigarelli et al. 1977, Fechhelm et Neill 1982). La masse des individus
soumis aux manipulations durant cette expérience était comprise entre 203.5 et 624.7 g,
ce qui correspond tout & fait a la gamme de masses des individus suivis a I’été 2010 dans
le lac Ledoux (206.6 a 485.5 g). Pour cette raison et parce que les manipulations ont €té
choisies pour représenter le mieux possible ce que les poissons expérimentent en nature,
les effets de 'utilisation d’émetteurs internes présentés dans cette expérience peuvent
étre transposés en milieu naturel. Ces effets n’ayant pas été considérés comme
importants, nous avons décidé de ne pas en tenir compte dans ’analyse des séries

temporelles de température des ombles de fontaine récoltées pour cette étude.
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Abstract

Despite some evidence of within-population phenotypic variation in fish thermal
behaviour, the occurrence of alternative tactics of this behaviour is rarely explicitly
considered when studying natural populations. A recent study [1] revealed the existence
of four behavioural thermoregulatory tactics within a lacustrine brook charr population.
Resource polymorphism and a sex-related difference in energetic budgets were
hypothesized to be the mechanisms underlying the occurrence of these tactics, but these
hypotheses were not tested. The first objective of the present study was to test that the
four behavioural thermoregulatory tactics observed by Bertolo et al. [1] in 2003 and
2005 were stable through time by investigating the same population in 2010. The second
objective was to test whether the sex and the ecotype of individuals were the
mechanisms behind the diversification of thermal behaviours in this population. During
the summer of 2010, 30 adult brook charr were equipped with thermo-sensitive radio
transmutters to monitor their selected temperatures and daily movements. A slight but
significantly different pattern was observed in thermal tactics, with individuals
monitored in 2010 exhibiting two main tactics rather than the four identified in the
previous study. This result was associated with the warmer thermal profile of the lake
during our sampling period than in the previous years: when the mean daily epilimnion
temperature was over 22.4°C, the fish significantly decreased their daily movements and
selected temperatures. Our results also suggest that resource polymorphism — but not
sex — is a mechanism responsible for the diversification of thermal behaviours in the

population. This study shows for the first time that the expression of behavioural
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thermoregulatory tactics is related to the lake’s thermal regime and that the tactics are

plastic through time.

Keywords: thermal behaviour, daily movements, Salvelinus fontinalis, within-population
variability, asymmetric eigenvector maps (AEM), temporal scales, time-series analysis,

resource polymorphism.

Introduction

In ectotherms, body temperature is largely controlled by environmental
temperature, and organisms must develop thermoregulatory mechanisms to survive and
optimize temperature-dependent physiological processes [2, 3]. In fish, behavioural
thermoregulation involves the selection of thermally optimal habitat by means of
preference and avoidance responses along thermal gradients [4]. The active selection of
a given temperature by fish often leads to daily movements between a feeding area and a
zone where temperatures enhance growth efficiency [5]. Since processes such as
digestion or growth can differ in their thermal optima [6], these cyclic movements could
provide a bioenergetic advantage by maximizing the rate of different processes
occurring at different times [7].

Behavioural thermoregulation has been observed in several salmonid species [e.g.,
8, 9]. Being cold-water fish, they frequently encounter suboptimal temperatures during
the summer and need to seek thermal refuges to maintain a viable temperature. Some,
like rainbow trout (Oncorhynchus mykiss) and Atlantic salmon (Salmo salar), stop
feeding and defending their territory to seek cool-water sites when the temperature is

over a specific threshold [10, 11]. This behaviour is also observed in brook charr



69

70

71

72

73

74

75

76

77

78

79

80

81

82

83

84

85

86

g7

88

89

90

91

92

33

(Salvelinus fontinalis) when water temperatures reach 20 to 23°C [12, 13]. In the
absence of thermal refuges, Robinson et al. [14] observed that variable interannual
summer water temperatures strongly influenced brook charr: exposure to chronically
stressful summer temperatures (> 20°C) resulted in decreased growth, consumption and
reproduction rates as well as increased mortality.

It has long been accepted that species have only one “final thermal preferendum”
(i.e., the temperature actively selected independently of the previous thermal experience;
sensu [15]), suggesting that thermal behaviour should be similar among conspecifics.
However, a large number of experimental studies have shown that temperature selection
can be influenced by factors such as acclimation [16], sex [17], intra- and inter-specific
interactions [18], and feeding [19], therefore challenging the general validity of this
paradigm. Despite these examples of within-population phenotypic variation in thermal
behaviour, the occurrence of alternative thermoregulatory tactics is still rarely explicitly
considered when studying natural populations [e.g., 20].

A recent study revealed the existence of four behavioural thermoregulatory tactics
within a lacustrine brook charr population: two “warm” tactics with both crepuscular
and finer periodicities, with or without a diel periodicity, and two “cool” tactics, with or
without a diel periodicity [1]. Individuals displaying the “warm” tactics had mean body
temperatures of approximately 2°C higher than those displaying the “cool” tactics.
Based on the observed temperatures, Bertolo et al. [1] suggested that individuals
displaying the warm tactics travel between the littoral and the pelagic zones while those
displaying the cool tactics stay within the pelagic zone. Some studies have documented
the existence of a resource polymorphism among brook charr of this population, with a

pelagic ecotype feeding on zooplankton and a littoral ecotype feeding on benthic
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organisms [21-23]. Such within-population variability in both prey and habitat use could
have led to the development of alternative thermal behaviours. Polymorphism was
therefore hypothesized to be the mechanism behind the presence of warm and cool
tactics. The authors also suggested that the presence of a diel periodicity in only half of
the population could be explained by a sex-related difference in energetic budgets.
However, because the sex and the ecotype were not assessed, it was not possible to
relate these factors to the observed tactics.

The first objective of the present study was to test that the four behavioural
thermoregulatory tactics observed by Bertolo et al. [1] in 2003 and 2005 were stable
through time (H;) by investigating the same population in 2010. We observed a slight
but significantly different pattern in the thermal tactics of brook charr compared to those
observed by Bertolo et al. [1] (see Results section). We thus tested two a posteriori
hypotheses to investigate the influence of water temperature on fish behaviour: (H,)
brook charr daily movements are restricted by warmer waters and (H3) the mean selected
temperatures vary according to water temperature. Brook charr is one of the most
sensitive salmonids to warm water and tends to avoid temperatures higher than 20°C
[13, 24, 25]. Warmer thermal profiles should therefore limit fish movements towards
these zones and could also lead fish to seek cool-water sites to avoid suboptimal
temperatures and their related negative effects. The second objective of the study was to
test whether the sex (Hs) and the ecotype (Hs) of individuals were the mechanisms

behind the diversification of thermal behaviours in this population.

Materials and Methods

Study lake
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The study was carried out from 5 July to 29 August 2010 in Lake Ledoux (46° 38’
N, 73° 15" W), Mastigouche Reserve, Québec, Canada. Lake Ledoux is a typical small
oligotrophic temperate zone lake with respect to surface area (11.9 ha), mean depth (5.5
m), maximum depth (17.0 m), and general physicochemical characteristics [26]. The
summer stratification of the lake provides a heterogeneous thermal habitat (ranging from
5.5 to 27.3°C), and thus, favourable conditions for thermoregulatory behaviour by fish.
Brook charr is the only fish species in the lake and sport fishing is rigorously controlled

by the Québec Government [26]. The lake was closed to fishing during the study.

Thermo-sensitive radio transmitter implantation

Fish were captured in June 2010 with Alaska traps covering the littoral (<2 m
depth) and deeper (> 4 m depth) zones of the lake. Thirty adult individuals (> 180 g)
were equipped with 3.6 g radio transmitters (ATS-F1540 model, Advanced Telemetry
System [ATS], Minnesota, USA) using surgical procedures adapted from Bélanger and
Rodriguez [27]. The fish were anaesthetized with eugenol (clove oil; 50 mg/L) and
placed dorsal side down on a V-shaped surgical board covered with synthetic foam
soaked in Aquarium Pharmaceuticals Stress coat® to reduce mucus loss. Constant gill
irrigation containing a dilute anaesthetic solution (clove oil; 20 mg/L) kept the fish
sedated while maintaining a regular rate of opercular beating [28]. Transmitters were
implanted in the peritoneal cavity through a small incision made on the ventral side in
front of the pelvic fins. The transmitter antenna was guided through a hole pierced
between the anal and the pelvic fins. To reduce the risk of infection, oxytetracycline (50
mg/kg of fish mass) was injected into the peritoneal cavity before closing the incision

with non-absorbable synthetic monofilament. The transmitter implantation lasted
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approximately four minutes. Fish were then kept in an enclosure 3 m x4 m x 5.5 m
depth) for a period of two to four days. Only fish in apparently good shape and behaving

normally were released into the lake.

Temperature data

The lake’s temperature profile was measured by 21 thermographs (iBcod, Alpha
Mach Incorporation, Mont St-Hilaire, Québec, Canada) fixed every 0.5 m from the
surface to 10 m in depth. Temperature data were recorded each hour from 5 July to 29
August 2010. Thermographs in the upper 4 m were protected by white bored plastic
tubes to prevent warming from solar radiance.

Two radio receivers (models R2100 and R4500, ATS) were installed on two rafts
anchored in the lake at approximately 400 m apart in order to cover the largest area of
the lake. Each receiver was connected to two loop antennas oriented perpendicularly and
to a data logger (ATS-Data Collection computer model D5041 and R4500) that recorded
the temperature of each transmitter every 30 minutes. Given the high percentage of

missing data for some fish, only 16 individuals were retained for the analyses.

Radio-tracking

Individual fish were located four times a day (dawn, day, dusk, and night) and four
days a week from 5 July to 13 August 2010. Dawn and dusk included locations recorded
2 h before to 2 h after sunrise and sunset, respectively, while day and night included
those recorded 2 h before to 2 h after noon and midnight. Each fish was located in a
random order from a boat powered by an electric motor and using a radio receiver

(model R2000, ATS) equipped with a loop antenna. For each location, we recorded the
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geographic coordinates (UTM, North American Datum 1983) using a global positioning
system (hand-held Garmin GPSMAP 76, Olathe, Kansas, USA) equipped with a wide

area augmentation system (WAAS).

Statistical analyses

Thermal tactics

Temperature time series were analyzed for each fish from their mean hourly
temperatures from 5 to 23 July 2010. A malfunction of one of the two receivers after this
date did not allow us to extend the analyses until the end of the sampling period.
Temperature time series were modelled with asymmetric eigenvector maps (AEM; [29]).
AEM are a form of spectral decomposition that explicitly models spatial or temporal
correlation in the data at multiple scales. This method is part of the eigenfunction-based
spatial analysis family [30] and considers space or time in an asymmetric way, i.e., as a
directional process. In this study, AEM were used to determine which temporal scales
are relevant in the patterns of brook charr temperature selection. We preferred this
approach to Fourier analysis or harmonic regression because of its flexibility in
responding to missing values. In a one dimensional case, as in the present study, AEM
give essentially the same results as principal coordinates of neighbour matrices (PCNM;
[31]) with the advantage to avoid linear detrending before the analysis (P. Legendre,
pers. comm.). AEM analysis first creates a series of sinusoidals (hereafter called AEM)
whose periods, measured in hours, decrease progressively, with the largest
corresponding to the study period (450 h) and the smallest to approximately 4 h. The
period of each sinusoidal was determined using a periodogram [32]. AEM were then

used as independent variables in multiple regressions to model temperature data for each



189

190

191

192

193

194

195

196

197

198

199

200

201

202

203

204

205

206

207

208

209

210

211

212

38

individual separately [29, 31]. To facilitate comparisons among individuals, temperature
data from all individuals were modelled with the same set of AEM that was created from
a unique sampling grid (one datum per hour). Only AEM having a positive and
significant (a = 0.05) index of autocorrelation (Moran’s I; [33]) were kept for analyses.
AEM are orthogonal variables when a regular sampling grid is used [29]. However,
artificial collinearity among AEM can occur when temperature data are missing [34]. To
control this problem, we measured the collinearity between independent variables using
the variance inflation factor (VIF) and we progressively removed AEM having a VIF
greater than 10 [35]. AEM were built using the “AEM” package [29] in the R statistical
language [36].

The relative importance of each AEM for each individual was assessed by its
contribution to the adjusted R? of the model (partial Radjz). This importance can be
represented at the population level in a scalogram, where the partial Radjz values,
averaged among all individuals (+ SD), are plotted against each AEM variable which are
ranked by decreasing period. According to the scalogram shape and to the results
obtained by Bertolo et al. [1], AEM were grouped into four temporal scales: “broad”
(pertodicity > 35h; AEM 1-25), “diel” (periodicity 35-14h; AEM 26-62), “crepuscular”
(periodicity 14—10h; AEM 63-87), and “fine” (periodicity < 10h; AEM 88-205). A
principal component analysis (PCA) was performed on Hellingher-transformed [37]
cumulative partial Radj2 relative to the four temporal scales computed for each individual.
With the PCA, we aimed to highlight the presence of different thermal tactics within the
population and to identify the relative importance of each temporal scale for each

individual.
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Daily movements

Fish daily movements were decomposed into two parts: the frequency of their
daily excursions into the epilimnion and their horizontal movements. The frequency of
daily excursions into the epilimnion was defined as the number of times a fish was found
in the epilimnion relative to the total number of positions recorded for that fish during
the day (expressed in percent of locations in the epilimnion per day). Depths used by
fish were determined by comparing individual body temperatures to the lake’s thermal
profile of the corresponding day. The frequency of daily excursions into the epilimnion
was computed from data recorded between 14 July and 29 August over three years in
Lake Ledoux (2003 and 2005 from Bertolo et al. [1]; 2010 from the present study). This
period corresponds to the dates for which data were available for the three years. We
used a regression tree analysis [38] to model the frequency of daily excursions into the
epilimnion with the mean daily epilimnion and metalimnion temperatures, the day of the
year, and the year as explanatory variables. The tree was built using the “rpart” package
[39] in the R statistical language [36]. Regression trees are a robust tool for ecological
modelling dealing with nonlinear relationships, high-order interactions, and missing
values [40]. The tree uses binary recursive partitioning [38] to split the data into
progressively smaller and mutually exclusive subgroups (of high and low frequencies of
daily excursions), each of which is as homogeneous as possible. Beginning with the
entire dataset, a splitting criterion is chosen from all possible values of all explanatory
variables to minimize the variability within the two resulting subgroups with respect to
the response variable. The splitting procedure is then applied to each subgroup
separately until there is no variation in the response variable within the subgroups [41].

Graphically, trees are represented by a dendritic network in which the proportion of the
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total sum of squares explained by each split (expreésed as the r° value) is displayed by
the relative lengths of the vertical lines associated with the split [40, 41]. Recursive
partitioning sometimes leads to excessive splitting, producing trees that are too large and
overfit the data [40]. The regression tree was therefore pruned to an optimal size using
10-fold cross-validation [40] and the 1-SE rule, which favours the smallest tree for
which the cross-validated error falls within one standard error of the minimum relative
error determined by cross-validation [38, 39]. According to De’ath and Fabricius [40],
V-fold cross-validation based on repeated observations of the sampling units (here
individual fish) can lead to over-optimistic predictions of error rates and overestimation
of the best tree size, since subsamples within units (here frequencies of daily excursions
for a same fish) are likely to be correlated. To overcome this problem, De’ath and
Fabricius [40] suggested that only whole sampling units (here all frequencies of daily
excursions for a same fish) be selected in the subsets so that units are predicted only
from other units. We therefore applied this modification to the 10-fold cross-validation
by creating 10 subsets, each one of them containing only complete sampling units. We
tested the pruned tree with a permutation method to determine whether it explained
significantly more variance than a random regression tree of equal complexity [41].

We investigated the influence of water temperature on the horizontal movements
of fish (recorded from 5 July to 13 August 2010) by comparing the mean distance
travelled by each individual at each period of the day above and below a mean daily
epilimnion temperature threshold (identified in the regression tree analysis; see Results
section). The travelled distance was defined as the linear distance between two

consecutive locations. For each thermal tactic identified in the time series analyses (see
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Results section), the distances were compared between periods of the day and thermal

conditions by two-way ANOVA.

Selected temperatures

For each thermal tactic, the mean individual selected temperatures (recorded from
5 July to 13 August 2010) were compared between periods of the day and thermal

conditions by two-way ANOVA.

Sex and ecotype

Of the 16 individuals retained for analyses, eight were recaptured and sexed during
fall 2010 during another study (A. Charaoui, C. Audet and P. Magnan, unpubl. data). We
determined if the sex of these individuals was related to a specific thermal tactic.

It was shown that the zone of capture is a good indicator of an individual’s ecotype
[23]. Fish captured in June in the littoral zone were then considered as littoral
individuals and those captured in the deeper zone of the lake were considered as pelagic
individuals. Among the fish recaptured in fall 2010, some were not found in the same
zone as in June. In these cases, since only littoral individuals are expected to be captured
in the littoral zone, all fish captured at least once in this zone were considered as littoral
individuals. We considered brook charr as pelagic individuals only if they were captured
on both occasions in the deeper zone of the lake. We determined if the zone of capture
was related to a specific thermal tactic.

All analyses were performed in the R statistical language [36].

Ethics Statement
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This study was approved by the Animal Care Committee of the University of
Québec at Trois-Rivieres (Comité de Bons Soins aux Animaux de 'UQTR — CBSA;

certificate #2010-P.M.26).

Results
Lake temperature

Lake Ledoux was stratified during the whole study period (5 July to 29 August
2010). The epilimnion and metalimnion were estimated daily based on the lake’s
thermal profiles [sensu 42]; their mean temperatures (+ SD) were 22.6 + 1.9°C and 13.1
+ 0.8°C, respectively. Over this period, the metalimnion started at depths ranging from
1.5 to 4 m while its lower limit was stable at 8.5 m depth. Temperatures for the period
considered in the thermal tactics analyses (next section; 5-23 July) were significantly
warmer in 2010 than in 2003 and 2005 (Table 1). During the period considered in the
daily movements analyses (the frequency of daily excursions into the epilimnion; 14
July to 29 August), epilimnion temperatures were similar among the three years whereas

metalimnion temperatures were significantly warmer in 2010 (Table 1).

Thermal tactics

Temperature data modelled by multiple regressions using AEM contained between
9% and 35% of missing values per fish. Nevertheless, individual thermal patterns were
well fitted by AEM, with a mean adjusted coefficient of determination (Radjz) of 0.75 +
0.08 (Fig. S1-S2). At the population level, relevant periodicities in thermal behaviour
identified by the scalogram were strikingly similar to those revealed by Bertolo et al. [1]

(Fig. S3). The highest mean partial Radj2 value was observed for the first AEM, which
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indicates the presence of a broadscale thermal pattern. A signal of a similar magnitude
was found around AEM 36, which corresponds to a diel periodicity. Weaker signals
were also observed at finer temporal scales (AEM 72, 108, and 144), corresponding to
periodicities of 12, 8, and 6 hours, respectively (Fig. S3). These periodicities were used
to define the four temporal scales defined in the Materials and Methods section, and
which are essentially the same as those used in Bertolo et al. (2011).

PCA conducted on cumulative partial Radj2 relative to the four temporal scales
revealed at least two clear patterns (Fig. 1). The first axis explained a large portion of the
variation (81.7%); individuals with negative scores on the first axis showed thermal
patterns characterized by clear diel cycles while those with positive scores were related
to thermal patterns characterized by broad temporal scales. This division of individuals
along the first axis suggested the occurrence of two thermal tactics (hereafter referred to
as “diel” and “broad” tactics, respectively; see discussion). The second axis explained
12.1% of the variation and should correspond to the warm/cold tactics axis identified in
Bertolo et al. [1], characterized by both crepuscular and fine periodicities (Fig. 1, but see

discussion).

Daily movements

The regression tree was pruned to a size of three leaves and explained a low but
significant part of the variation of the frequency of daily excursions into the epilimnion
(r2 =0.15, P <0.05; Fig. 2). The results indicate that the frequency of these excursions is
correlated with both the mean daily epilimnion and metalimnion temperatures. The fish
first responded to epilimnion thermal conditions (r* = 0.08), making almost no

excursions into this layer when the mean daily temperature exceeded 22.4°C. The mean
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daily metalimnion temperature also affected fish behaviour (r* = 0.07), although in this
case, warmer temperatures (> 12.0°C) promoted excursions into the epilimnion.

Horizontal distances travelled by the fish varied from 53 to 1580 m (mean + SD,
466 + 264 m) per day and from 2 to 663 m (mean = SD; 122 + 112 m) between two
consecutive location periods. For both thermal tactics, the amplitude of horizontal
movements significantly decreased when the mean daily epilimnion temperature
exceeded the thermal threshold of 22.4°C determined in the regression tree analysis (Fig.
3; diel tactic: F) ) = 6.66, P < 0.05; broad tactic: F 4, = 7.29, P <0.01). Horizontal
distances travelled by individuals of both tactics were not significantly different (F, 56 =
1.29, P > 0.05). However, individuals displaying the diel tactic showed no significant
differences in the horizontal distances they travelled at different periods of the day (Fs ¢
=0.51, P > 0.05) both below and above 22.4°C, although they tended to be less active
during daytime (Fig. 3). In contrast, the horizontal distances travelled by individuals
from the broad tactic were significantly higher during the night than during the day (F; 42
=10.34, P <0.001), and this pattern was not affected by the epilimnion temperature
(Fig. 3). They also exhibited a lower variability in the amplitude of their horizontal

movements than individuals from the diel tactic.

Selected temperatures

Mean individual body temperatures significantly decreased with an increase of
epilimnion temperature for both tactics (Fig. 4; diel tactic: F) ¢4 = 15.49, P <0.001;
broad tactic: Fj 43 = 40.44, P < 0.001). Temperatures selected by diel and broad tactics
were not significantly different (F; s¢ =0.61, P > 0.05), varying between 9.1 to 18.1°C

(mean £ SD; 14.0 + 3.1°C) when the mean daily epilimnion temperature was below
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22.4°C and dropping to 7.5 to 16.0°C (mean + SD; 10.8 = 2.3°C) when it was higher
than 22.4°C. Individuals from both tactics did not differ in their diel pattern of selected
temperatures (Fig. 4; diel tactic: F3 64 = 0.23, P > 0.05; broad tactic: F3 43 =0.42, P >
0.05). As for the mean travelled distances (Fig. 3), fish displaying the broad tactic

exhibited a lower variability in their selected temperatures than those from the diel tactic

(Fig. 4).

Sex and ecotype

The eight individuals that were sexed during another project were dispersed
along the first and the second PCA axis and thus showed no particular pattern with
respect to the thermal tactics (Fig. 1). In contrast, individuals captured in the pelagic
zone were restricted to the upper quarters of the PCA plot while those captured in the

littoral zone were distributed in the four quarters (Fig. 1).

Discussion
Thermal tactics

Our results confirm that different behavioural thermoregulatory tactics can co-
occur within a fish population and that these tactics are stable through time. Both the
scalogram and PCA analyses support the interannual stability of the tactics identified by
Bertolo et al. [1]. In fact, Bertolo et al. [1] observed four tactics: two “warm” tactics
with both crepuscular and finer periodicities, with or without a diel periodicity, and two
“cool” tactics, with or without a diel periodicity. Fish without a diel periodicity were
said to have a “broad” periodicity (see [1]). However, individuals monitored in 2010

exhibited two main tactics rather than the four identified by Bertolo et al. [1]: they
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displayed thermal patterns characterized by either a diel or a broad periodicity.
Crepuscular and fine periodicities were also present in thermal patterns, but since they
explained much less variability in the data than the diel and broad ones, it was not
possible to consider them as definite tactics. Furthermore, unlike the results of 2003 and
2005 [1], which included two warm and two cool tactics, we found no difference in
individual mean body temperatures in 2010. This result is probably due to the substantial
difference in the thermal conditions of the lake over the three sampling years, with both
the mean epilimnion and metalimnion temperatures being higher in 2010 than in 2003
and 2005 (by 2.3 and 3.3°C and 1.6 and 3.1°C, respectively). Because brook charr is a
cold-water stenotherm [24], such increases in water temperature could lead to

behavioural changes (see discussion below).

Daily movements

The analyses of brook charr daily movements in relation to water temperature
support our hypothesis that movements are restricted by warmer water. Our results
revealed that the frequency of daily excursions into the epilimnion dropped abruptly
when this zone exceeded 22.4°C. This behaviour has already been observed in lake charr
(Salvelinus namaycush): Snucins and Gunn [43] found that fish movements into the
epilimnion, assumed to be feeding forays, were low (3% of all observations) and brief
when the water temperature in this layer rose above their upper thermal tolerance. Other
studies have shown that brook charr change their behaviour by migrating to cooler
upstream reaches in streams [25] or to deeper water in lakes [44], or by selecting cool-
water sites [12, 13] once water temperatures reach 20 to 23°C. These limiting

temperatures are consistent with the one observed in our study (22.4°C) and can be
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considered as a threshold over which temperatures are avoided by this species. Although
field observations have shown that brook charr can tolerate temperatures of 24 to 26.5°C
[45], several studies provided evidence that exposure to temperatures above 20°C can
lead to negative effects on brook charr metabolism, growth, consumption, and mortality
[14, 25]. Individuals also responded to the mean daily metalimnion temperature,
increasing the frequency of their excursions into the epilimnion when it reached 12.0°C.
In most fish species, growth increases with temperature to an optimum beyond which it
decreases [46]. Since optimal growth temperature for brook charr is approximately
14.6°C [47], such an increase in the metalimnion temperature could lead to enhanced
efficiencies of physiological processes including consumption, digestion, and growth
rates [46]. Much brook charr feeding occurs in the epilimnion, either in the littoral zone
to feed on benthic organisms or in the pelagic zone to feed on zooplankton [22]. More
excursions into epilimnion would therefore maximize growth efficiency by increasing
feeding opportunities.

The horizontal distances travelled by individuals of both tactics were lower when
the mean daily epilimnion temperature was above 22.4°C. Brook charr feeding forays
involve both vertical and horizontal movements [21, 48]. When the feeding zones are
not accessible due to high water temperatures, a decrease of their feeding activity must
therefore involve a reduction of both vertical and horizontal movements [19].
Individuals from the diel tactic showed no clear diel pattern with regard to the horizontal
distances travelled, whereas those of the broad tactic increased the amplitude of their
horizontal movements during the night. This activity pattern has already been
documented in other salmonids [e.g., 49] and is consistent with the diel behaviour

observed in adult brook charr from Lake Ledoux by Bourke et al. [48]; these authors
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428  observed that the minimum distance travelled by brook charr between two consecutive
429  locations was much higher at dusk and night than during the day.

430

431  Selected temperatures

432 The lake’s thermal conditions not only affected the daily movements of

433 individuals but also their selected temperatures. When the mean daily epilimnion

434 temperature stayed under 22.4°C, the mean body temperature of individuals closely
435  matched the species optimal temperature for growth [47]. However, once this threshold
436  was reached, individuals changed their position in the water column to seek cooler areas,
437  decreasing their mean body temperature by approximately 3°C. Javaid and Anderson
438  [50] showed that a change in selected temperature occurred when brook charr, Atlantic
439  salmon, and rainbow trout were starved; for example, brook charr responded with a
440  decrease of about 3°C in their selected temperature within 24 hours after cessation of
441  feeding. Selected temperature then rose by 1.5°C and remained constant during the rest
442  of the starvation period (19 days). Within 24 hours after resumption of feeding, their
443  selected temperature returned to its pre-starvation value. The same phenomenon could
444  have happened in Lake Ledoux during our study. When the mean daily epilimnion

445  temperature was over 22.4°C, fish might not have access to their primary food source
446  and thus selected lower temperatures to reduce their energy expenditure.

447 We observed no significant difference in the diel pattern of selected temperatures
448  for individuals of either tactic. However, fish displaying the broad tactic exhibited a
449  lower variability in their selected temperatures than fish with the diel tactic. A closer
450  examination of individual temperature time series (Fig. S1) suggested two different diel

451  patterns among individuals of the diel tactic: half of them remained in warmer water
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during the day and in cooler water duﬁng the night while the other half displayed the
reverse pattern (Fig. 5). These differences are not significant, probably because the small
number of individuals in each pattern decreases the power of our statistical analyses.
Nevertheless, individuals selecting warmer water during the day tended to show an
inverse diel vertical migration (DVM). DVM is a well-documented behaviour in fish,
especially in salmonids [e.g., 8, 51, 52]. These migrations usually involve a selection of
lower temperatures during daytime, after feeding in relatively warm layers during the
night, in order to reduce losses due to basal metabolism and conserve energy when food
is limited [8, 46]. In Lake Ledoux, at least 50% of the individuals exhibited the opposite
behaviour, which was also observed by Bertolo et al. [1]. Although this behaviour was
explained by an optimization of their energy budget [1], it is difficult to explain why it is
not adopted by all individuals.

DVM is generally considered a characteristic of the entire population [51, 52].
However, recent studies showed that different individual traits such as sex, size, or
condition can induce different DVM strategies within a population [53, 54]. Hight and
Lowe [55] showed that only female leopard sharks (Triakis semifasciata) performed
inverse DVM, which likely increases physiological functions involved in reproduction.
Mehner and Kasprzak [56] found the existence of partial DVM in a lake inhabited by
two cisco species, the common vendace (Coregonus albula) and the Fontane cisco
(Coregonus fontanae): both species performed DVM, but depending on fish size, water
temperature, and consumption rates in the daytime habitat, a varying proportion of
individuals remained all day in the same habitat. In our study, no such difference in sex,
body size, or condition was found between the tactics nor between the two types of diel

patterns within the diel tactic (results not shown). It is possible that other traits such as
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social status [57] or behavioural syndromes [58] may have contributed to the occurrence
of these opposite behaviours. The existence of different diel thermal behaviours could
also be explained by variable cost-benefit ratios resulting from interactions between

feeding gain and bioenergetics efficiency [56].

Ecotype

The well-documented resource polymorphism in Lake Ledoux was suggested to
be the mechanism behind the presence of warm and cool tactics in this system [1]: the
warm tactics, also characterized by fine-scale temporal patterns, were associated with
littoral individuals while the cool tactics were associated with pelagic ones. The
interpretation of the different tactics was based on the fact that, together with their
higher average temperature, warm tactic individuals had greater amplitudes of daily
variations in their selected temperatures and made more frequent incursions into
epilimnetic waters, which were more likely to be in the littoral zone. As mentioned
earlier, no differences in selected temperatures were found between the tactics for fish
monitored in 2010. However, only individuals captured in the littoral zone exhibited
fine-scale periodicities in their thermal pattern. Our results, combined with those of
Bertolo et al. [1], thus strongly suggest that resource polymorphism is one of the main

mechanisms behind the diversification of thermal behaviours in this population.

Conclusion
Our study confirms the interannual stability of the thermoregulatory tactics in
brook charr observed by Bertolo et al. [1] and thus the maintenance of a spatio-temporal

segregation of individuals over the years, presumably for a better exploitation of
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available resources [59]. However, our results showed that the expression of these
tactics can be strongly influenced by the lake’s thermal regime. Mathematical models
predict that the surface temperature of Canadian Shield lakes will increase with global
warming [60, 61]. These results therefore provide insight into the potential impact of
global warming on cold-water species. However, further investigation will be required to
gain a full understanding of the factors leading individuals to adopt a given tactic as well
as of the processes governing individual variability in the diel patterns of selected

temperatures.
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Figure legends

Figure 1. PCA on the cumulative partial Ri,d,-2 of the AEM relative to the four
temporal scales identified in Bertolo et al. [1]: broad, diel, crepuscular, and fine.
Open and filled symbols refer to individuals captured in the pelagic and littoral zones of
the lake, respectively. Circles: females; triangles: males; squares: sex unknown.

Figure 2. Regression tree model of the frequency of daily excursions into the
epilimnion based on mean daily epilimnion and metalimnion temperatures, the day
of the year, and the year (14 July to 29 August 2003, 2005, and 2010). Each split is
labelled with the variable and the value determining the split. The tree was pruned to a
size of three terminal groups (leaves), each one labelled with the mean percentage of
daily excursions and the number of observations within the group. The tree explained
15% of the total variation (P < 0.05). The vertical depth of each split is proportional to
the explained variation.

Figure 3. Box plots showing the mean horizontal distances travelled by fish
displaying the diel (n = 9) and broad (n = 7) tactics for each period of the day (2010
data only). Distances presented at each period correspond to the distance travelled
between this period and the previous one. White bars: distances travelled when the mean
daily epilimnion temperature was below 22.4 °C. Grey bars: distances travelled when
the mean daily epilimnion temperature was above 22.4 °C. The box plots show median
values with the 25® and 75 percentiles. The whiskers show the range of values falling
within 1.5 interquartile ranges of either quartile. The circles represent outliers. Periods
with the same letter are not significantly different (post-hoc Tukey test, P < 0.05).
Figure 4. Box plots showing the mean selected temperatures for individuals

displaying the diel (n = 9) and broad (n = 7) tactics for each period of the day (2010
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data only). White bars: selected temperatures when the mean daily epilimnion
temperature was below 22.4 °C. Grey bars: selected temperatures when the mean daily
epilimnion temperature was above 22.4 °C. The box plots show median values with the
25" and 75" percentiles. The whiskers show the range of values falling within 1.5
interquartile ranges of either quartile. The circles represent outliers.

Figure 5. Box plots showing the mean selected temperatures for each period of the
day (2010 data only). A. Diel tactic individuals selecting warm temperatures during the
day (n =5) B. Diel tactic individuals selecting warm temperatures at night (n = 4). White
bars: selected temperatures when the mean daily epilimnion temperature was below 22.4
°C. Grey bars: selected temperatures when the mean daily epilimnion temperature was
above 22.4 °C. The box plots show median values with the 25" and 75® percentiles. The
whiskers show the range of values falling within 1.5 interquartile ranges of either

quartile. The circles represent outliers.



720

721

722

723

724

725

726

727

728

729

730

731

732

733

61

Supporting information

Figure S1. Individual thermal patters for the diel tactic for the period considered in the
thermal tactics analyses (5-23 July 2010; day of the year 186-204). Black dots represent
the observed body temperatures and lines represent the values predicted by AEM |
modelling. Each fish is identified by its transmitter number. For each individual, the
number of data (n), the percentage of missing values (% mv), the mean adjusted
coefficient of determination (Radjz), and the mean body temperature are indicated.
Figure S2. Individual thermal patterns for the broad tactic. Symbols as in Fig. S1.
Figure S3. Scalogram based on the average partial Radjz distribution of the AEM. AEM
periodicity gradually decreases from left to right. Error bars represent the standard
deviation of partial Radj2 among individuals. Arrows indicate approximate AEM
periodicity. Grey bands are the boundaries of the four temporal scales used in PCA

analysis.
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Table 1. Mean epilimnion and metalimnion temperatures (xSD; °C) for the periods

considered in the thermal tactics and daily movements analyses (the frequency of daily

excursions into the epilimnion; see text). Means with different letters are significantly

different among years, as determined by an ANOVA (or a Kruskal-Wallis test when the

assumptions of ANOVA were not met) followed by an a posteriori Tukey comparison

test (P < 0.05).
Year
2003 2005 2010
Thermal tactics Epilimnion 22613 a 233+13a 249+12Db
Metalimnion 10712 a 109+0.8 a 140+06 b
Daily movements Epilimnion 221+16 a 229+18a 221+15a
(Daily excursions into— ro fimnion 109210 a 10908 a  12.840.6 b

the epilimnion)
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Figure 5
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Figure S1
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Figure S1 (Continued)
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Figure S1 (Continued)
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Figure S2
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ANNEXE A

ANALYSES MORPHOMETRIQUES

Afin de vérifier si le polymorphisme trophique et le sexe des individus sont les
mécanismes a la base de la diversification des comportements thermiques chez 1’omble
de fontaine, il fallait d’abord déterminer précisément la forme et le sexe de ceux-ci. Une
analyse morphométrique des individus suivant la méthode de gauchissement (angl. thin-
plate spline) décrite dans Olsson et Eklov (2005) a donc été utilisée pour associer les

poissons a une forme et un sexe selon leur morphologie.

Au cours de la procédure d’implantation des émetteurs, chaque poisson a été pris
en photo aprés avoir €té anesthésié a 1’eugénol. Pour ce faire, les individus ont été placés
sur leur c6té droit, dans un moule en mousse, et leurs nageoires ont été épinglées de
fagon a ce qu’elles soient bien déployées. Les photos ont ensuite été importées dans le
logiciel TpsDIG32 (Rohlf 2003a) et 17 coordonnées homologues ont été numérisées sur
chaque spécimen (Fig. A.1).

Figure A.1 : Position des 17 coordonnées homologues numérisées sur les ombles de
fontaine pour les analyses morphométriques : (1) bout du museau,
(2) extrémité postérieure du crane, (3-4) insertions antérieure et
postérieure de la nageoire dorsale, (5) insertion de la nageoire adipeuse,
(6) insertion supérieure de la nageoire caudale, (7) extrémité de la ligne
latérale, (8) insertion inférieure de la nageoire caudale, (9-10) insertions
postérieure et antérieure de la nageoire anale, (11) insertion antérieure de
la nageoire pelvienne, (12) insertion de la nageoire pectorale, (13-14)
extrémités des machoires inférieure et supérieure, (15-16) extrémités de
I’ceil, (17) extrémité de I’opercule.
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La morphologie des poissons a été analysée a 1’aide du logiciel TpsRelw (Rohlf
2003b). Une fois les variations dues a la position, 1’orientation et la taille des poissons
éliminées par une méthode de superposition des images (analyse de Procruste), ce
programme réussit a décrire les variations morphologiques présentes entre les individus
en comparant les coordonnées de chacun d’eux a celles des autres individus (Adams et
al. 2004). Ces variations morphologiques sont définies par une série de composantes qui
peuvent ensuite étre utilisées comme variables indépendantes dans des analyses

statistiques.

Les groupes d’individus (littoraux et pélagiques; males et femelles) ont été divisés
selon leur morphologie a I’aide d’une analyse discriminante multiple (angl. canonical
variate analysis, CVA). Pour conduire cette analyse, il nous a fallu utiliser, en plus de
nos données, celles provenant d’une autre étude réalisée en aolit 2010 sur la méme
population d’omble de fontaine (A. Charaoui, C. Audet et P. Magnan, travaux en cours)
et ce, pour deux raisons. Premiérement, les individus de notre étude ne constituaient pas
un effectif suffisant pour effectuer adéquatement une telle analyse. L’ajout des
60 individus capturés en aolit nous a permis d’augmenter suffisamment 1’effectif pour
procéder aux calculs. Deuxiémement, le sexe des individus doit étre connu pour
procéder 4 une CVA. Etant donné la période de I’année a laquelle nous avons fait les
manipulations sur les poissons, il nous était impossible de déterminer visuellement leur
sexe. Nous ne possédions cette information que pour ceux provenant de 1’étude de
Charaoui et al. (travaux en cours) et pour huit des notres, repéchés a I’automne dans le
cadre de cette méme étude. 1l a donc été nécessaire de créer d’abord un modele de CVA
reliant les données morphologiques des 60 individus capturés en aolt 2010 a une forme
et un sexe; nous avons ensuite utilis€ ce modéle pour prédire la forme et le sexe des
noétres a partir de leurs données morphologiques. Nous avons vérifié la validité des
prédictions en comparant la forme et le sexe des individus prédits par le modele a leur

zone de capture et, pour les huit individus recapturés a 1’automne, a leur véritable sexe.

La CVA effectuée sur les données morphologiques des 60 individus de 1’étude de

Charaoui et al. (travaux en cours) réussit a bien diviser les groupes d’individus en
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fonction de leur morphologie (Fig. A.2). Le premier axe du graphique sépare clairement
les méles des femelles et explique 28,8 % de la variation. Le deuxiéme axe sépare quant
a lui les individus capturés dans la zone littorale de ceux capturés dans la zone pélagique
et explique 22,9 % de la variation. La zone de capture et le sexe de nos individus prédits
par le modéle de CVA a partir de leurs données morphologiques sont représentés par la
position des individus sur le graphique. La position de plusieurs individus ne correspond
cependant pas aux résultats attendus : prés de la moitié d’entre eux ne sont pas placés
dans le bon groupe au niveau de leur zone de capture et il en est de méme pour cing des
huit individus dont le sexe était déja connu (Fig. A.2). Il se peut qu’un léger changement
de la morphologie des poissons soit survenu entre les mois de juin et d’ao(it et que celui-
ci soit suffisant pour rendre le modéle inadéquat. Il est par conséquent difficile de
compter sur ces analyses pour valider la forme de nos individus et déterminer leur sexe.
Néanmoins, il a été montré que la zone de capture est un bon indicateur de la forme des
ombles de fontaine (A. Charaoui, C. Audet et P. Magnan, travaux en cours; Dynes et al.
1999). Nous avons donc décidé d’utiliser cette information dans notre étude pour
distinguer les individus littoraux et pélagiques. En ce qui a trait au sexe, nous avons

seulement considéré les individus dont le sexe était déja connu pour tester notre

hypothése.
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Figure A.2 : Analyse discriminante multiple de la morphologie des ombles de fontaine
du lac Ledoux. Les symboles représentent les individus capturés en
aolt 2010 (A. Charaoui, C. Audet et P. Magnan, travaux en cours) et les
lettres, les 16 individus de la présente étude. Symboles (lettres) noirs :
individus capturés dans la zone littorale; symboles blancs (lettres grises) :
individus capturés dans la zone pélagique; carrés (M) : maéles; cercles
(F): femelles; I : individus non sexés.
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