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-2 -1m .h )

intégrale journalière de
. -2 -1

P (en mgC.m .j )
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ERRATUM

- page 5r, chap~~~e E.2.8., 5eme pa~ag~aphe, au Lieu de:

L'efficience photosynthétique moyenne Ëp mesurée à
Chua est assez comparable .....• 0,29% (moyenne
annuelle pour la couche 0-27,5 m).

L~Jte :

L1efficience photosynthétique moyenne Ëo mesurée à
Chua correspond au tiers de celle mesuree par RICHER­
SON et al., 1977) sur le Grand Lac: 0,58% (moyenne
annuelle pour la couche 0-27,5 m, après correction
pour la lumière réfléchie et la radiation non photo­
synthétiquement active.

- page 68, 4ème .e.~gl'te, au. .t.i.eu de :

comparées à celles du Grand Lac, comprises entre
0,12 et 0,54 % (RICEERSON et al. , 1977) 1 ••••

L.i.ite

... comparées à celles du Grand Lac, comprises entre
0,24 et 1,08 % (RICHERSON et al., 1977, après correc­
tions de la lumière réfléchie et de la radiation non
photosynthétiquement active), en témoignent.
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IiHRODUCTI ON

Un certain nombre de travaux ont été réalisés sur l'hy­

drologie, la physico-chimie, l'algologie, les productions primai­

re et secondaire ainsi que sur l'ichtyologie du Grand Lac (bassin

nord profond du Lac Titicaca ou Lago Mayor, cf. Figure 1). On

peut citer, en particulier, ceux de GILSON (1939, 1940,1955),

MONHEIM (1956), WIDMER et a 1,. (1975), RICHERSON et a 1,. (1977),

CARMOUZE etaL (1977,1978,1980,1981), REYSSAC et DAO (1977).

Le but de la présente étude est de donner les carac­

téristiques originales du phytoplancton d'un lae tropical de très

haute altitude, en l'occurence le Lac Titicaca, situé par 16° de

latitude sud à 3808 mètres d'altitude dans les Andes, sur le plan

des peuplements, des biomasses et de la production primaire. Le

Lac Titicaca se divise en deux bassins qui communiquent par un

détroi t: le Grand· Lac et le Petit Lac. Seul, ce dernier fait l'

objet de la présente étude. Une comparaison entre les résultats

obtenus sur le Petit Lac (appelé Lago Menor ou encore Lago Huinai­

maraa) et des travaux antérieurs concernant le Grand Lac, ainsi

que d'autres milieux connus (tropicaux, tempérés, d'altitude) est

tentée, de même une analyse de son état trophique.

Afin de combler l'absence de données sur le cycle an­

nuel du phytoplancton du Petit Lac, l'évolution des peuplements,

des biomasses et des productions primaires est présentée en rela­

tion avec les conditions de milieu, au cours de la période février

1979 à mai 1980. Huit stations sont étudiées avec une périodicité

de prélèvements de 18 jours. Deux stations, l'une profonde, l'au­

tre de profondeur moyenne pour le Petit Lac, font l'objet de me­

sures de production primaire par la méthode du 14c .
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Ce travail a été réalisé au cours de mon V.S.N.A., dans

le cadre de la convention passée entre l'U.M.S.A. (Universidad

Mayor de San Andrés de La Paz J Bolivia) et la Mission O.R.S.T.O.M.

de La Paz. Les principaux résultats ont déjà fait l'objet d'une

première publication (LAZZARO, 1981).
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A, DESCRIPTION DU PETIT LAC

Les résultats qui sont présentés dans ce chapitre sont

empruntés aux travaux de BOULANGE et AQUIZE (1981) pour les carac­

téristiques géographiques et climatiques, et à ceux de CARMOUZE et

AQUIZE (1981) pour l'hydrologie.

A.1. CARACTERISTIQUES GEOGRAPHIQUES

A.1.1. SITUATION - LIMITES

Le Lac Titicaca et son bassin versant sont partagés en­

tre les républiques de Bolivie et du Pérou. Le bassin versant et

la cuvette lacustre ont la même orientation N.NW. - S.SE .. Des

57340 km2 que couvre le bassin versant, la cuvette lacustre occu­

pe 8559 km2 . La majeure partie du bassin versant, péruvienne, com­

prend les affluents principaux du Grand Lac: les rios Llave, Coata,

Ramis et Huancane. La partie bolivienne comprend le rio Suchez et

la quasi totalité des affluents du Petit Lac: les rios Batallas

chicas, Catari et Tiwanaku (Fig. 1).

En effet, la cuvette lacustre du Lac Titicaca se décom­

pose en deux entités: le Grand Lac et le Petit Lac, communiquant

par le Détroit de Tiquina, large de 800 m. La cuvette lacustre du

Petit Lac, située au sud de celle du Grand Lac, est comprise entre

les coordonnées suivantes:

16°10' et 16°35' de latitude sud,

68°25' et 69°10',de longitude est.

Le Petit Lac qui porte le nom de Huinaimaroa dans la lan­

gue Aymara, est constitué de trois parties: (1) la partie nord,

face à Huatajata, (2) la. partie centrale, séparée de la prédédente
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par un chapelet d'îles (1. Taquiri, 1. Paco, 1. calahuta) et limi­

tée au sud par la péninsule de Taraco, (3) la partie sud, ou Baie

de Guaqui, en communication avec l'ex~toire du bassin: le rio De­

saguadero.

A.l.2. BATHYMETRIE

La bathymétrie du Lac Titicaca (Fig. 2) a été tracée par

BOULANGE et al. (1981) à partir des mesures faites à l'échosondeur

et des données fournies par la carte au 1/50000 réalisée conjointe­

ment par les Services d'Hydrographie Navale de Bolivie et du Pérou.

Les mesures complémentaires de COLLOT (1981), obtenues à l'aide d'

un plomb de sonde, ont permis de détailler la bathymétrie du Petit

Lac (Fig. 3).

La plus grande partie (56,2% de sa surface) du Petit Lac

est constituée de zones de très faible profondeur (inférieure à5

mètres). Le Petit Lac comporte néanmoins deux zones profondes: la

Fosse de Chua (42 m de profondeur) dans la partie nord, et la Fosse

Centrale (20 m de profondeur). Le seuil àu Détroit de Tiquina, fai­

sant communiquer le Grand Lac avec le Petit Lac, se trouve à 20 m

de profondeur.

L'altitude moyenne du plan d'eau est de 3808 m, comptée

à partir du 0 de l'échelle de Puno. L'exutoire du Desaguadero n'est

qu'un seuil (5 m de profondeur). Le Petit Lac n'entre en relation

avec le cours supérieur du Desaguadero que lorsque sa cote dépasse

3803 m. A la sortie du Petit Lac le courant est faible; il peut

même parfois s'inverser (CARMOUZEet AQUIZE, 1981). Le véritable exu­

toire est plus au sud, à Aguallamaya.

A.l.3. MORPHOMETRIE a

Les caractéristiques morphométriques majeures du Lac Ti­

ticaca dans son ensemble, du Petit Lac et du Grand Lac sont rassem­

blées dans le Tableau 1...

a Les paramètres morphométriques sont calculés sur les bases indi-

quées par HUTCHINSON (195ï).
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a) SUPERFICIE

Le Petit Lac (1428 km
2

) représente 16,6% de la superficie

totalea du Lac Titicaca (8559 km2 , BOULANGE et AQUIZE, 1981)b.

Compte tenu de la superficie des îles (50 km2 dans le

Grand Lac et 61 km2 dans le Petit Lac), la superficie en eau du Pe­

tit Lac (1367 km
2

) ne représente plus que 16,2% de la superficie

totale en eau du Lac Titicaca (8448 o km2 ).

b) LONGUEUR

Le Petit Lac a 62 km de long, selon une direction NE.-SW.,

alors que la distance maximale en eau, mesurée entre les deux points

les plus éloignés du Lac Titicaca, suivant une ligne N.NW.-S.SE.et

passant par le Détroit de Tiquina, est 178 km.

c) LARGEUR

La largeur, distance maximale en eau mesurée entre les

deux points les plus éloignés selon la ligne perpendiculaire à cel­

le de la longueur maximum, est 41 km pour le Petit Lac, alors qu'

elle atteint 69 km pour le Grand Lac.

d) PROFONDEUR

Les profondeurs maximales (zm) mesurées au treuil sont 42

m pour le Petit Lac (Fosse de Chua) et 284 m pour le Grand Lac (

près de l'île Soto).

Les profondeurs moyennes (z), rapport entre le volume et

la superficie, sont respectivement 9 m pour le Petit Lac, 135 m

pour le Grand Lac et 105 m pour l'ensemble du Lac.

a Les superficies sont déterminées par planimétrie.

b Selon d'autres auteurs: NEVEU-LEMAIRE (1906), 5100

(1939), 7600 km2 ; MONHEIM (1956), 8100 km2 ; GILSON

km2 ; CA&~OUZE et al. (1977), 8375 km2 .

2km ; GILSON

(1964), 7700
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Les formes des cuvettes du Petit Lac et du Grand Lac, ap­

préciées par le rapport z/z , sont de type subrectangulaire à ellip­m
tique.

e) VOLUME

Le volume en eau du Petit Lac (12,36.10 9 m3 ) représente

1,4% du volume total du Lac (895,86.10 9 m3 ). Les zones du Petit

Lac dont les profondeurs sont inférieures à 10 m représentent 90,2%

de son volume total (Tableau 2).

A.2. CARACTERISTIQUES CLIMATIQUES

Les valeurs présentées ne concernent que 10 des stations

météorologiques des Services Nationaux de Météorologie et d'Hydro­

logie de Bolivie et du Pérou (3 boliviennes et 7 péruviennes). El­

les ont été obtenues au cours de la période 1964-1978. Par le mode

de variation des températures et de distribution des précipitations,

le climat du bassin versant du Lac est, selon la classification de

THORNWAITE, froid et semi-aride (BOULANGE et AQUIZE, 1981).

A.2.1. TEMPERATURES MOYENNES, MAXIMALES ET MINIMALES

La température moyenne du bassin versant, pour les zones

proches du Lac et d'altitude inférieure à 4000 m, est approximati­

vement 7,9°C. Les températures maximales les plus élevées sont at­

teintes en été (18 à 21°C en janvier et février), les températures

minimales pendant l'hiver (-SOC aux abords immédiats du Lac, de

juin à août).

Alors que l'amplitude moyenne des températures se main­

tient entre 10 et 12°C aux abords immédiats du Grand 'Lac, celle du

Petit Lac, sous l'influence de courants d'air froid en provenance

du sud par le bassin du rio Desaguadero, est comprise entre 13 et

19°C, parfois même 20°C (GILSON, 1964).

Les gelées sont un phénomène pouvant survenir à n'importe

quel moment de l'année. MORLON (1978) considère que les zones pro-
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ches du Lac ne totalisent que 60 à 180 jours sans gelée par an.

A.2.2. PRECIPITATIONS

Le reg~me annuel des précipitations se décompose en: une

période de fortes précipitations de décembre à mars, une période sè­

che de mai à août, intercalées entre deux périodes de transition:

la première'en avril et la seconde de septembre à novembre. Dans la

zone du Lac, 72% du volume total des précipitations tombent pendant

lapériodepluvieuse, 22% pendant les périodes de transition et 6%

pendant la période sèche. Le mois de plus fortes précipitations est

le mois de janvier et celui de plus faibles précipitations, le mois

de Juin.

La précipitation annuelle moyenne sur le Petit Lac (792

mm) et sur le Grand Lac (945 mm) est supérieure à celle sur l'ensem­

ble du bassin (650 à 700 mm). Sur le Petit Lac, les précipitations

sont plus importantes dans le secteur des îles Paco et Taquiri que

dans celui de Huatajata. De ce fait, la culture du maïs est possi­

ble sur l'île Paco, mais pas à Huatajata. Les pluies proviennent

souvent du S.-SW •• Les précipitations de ces dernières années sont

nettement supérieures à la moyenne, probablement en liaison avec

un léger réchauffement général du climat.

A.2.3. ENSOLEILLEMENT, RAYONNEMENT SOLAIRE

Le Tableau 2 présente l'évolution annuelle de la moyenne

mensuelle de la durée de l'ensoleillement journalier à la station

de Puno. De mai à octobre, l'ensoleillement journalier dépasse 9

heures. En été, bien que les jours soient plus longs, la durée de l'

ensoleillement est moindre, en raison d'une forte nébulosité. Pour

l'année 1978, à la' station de Puno, il a été calculé une intensité

de rayonnement solaire moyenne de 2174 J.cm-2 .j-l dont la réparti­

tion mensuelle est donnée par le Tableau 3.

A.2.4. VENTS

En moyenne journalière, la vitesse du vent sur le Lac Titi­

caca (station de Puno, pour la période 1964-1978) atteint 3 m.sec- 1

r
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Le régime des vents sur le Lac a été établi d'avril à sep­

tembre 1937 par GILSON (1939). Il est essentiellement de type local

et caractérisé par des vents rarements forts (sauf en hiver, prin­

cipalement dans le Grand Lac, où des creux de près d'un mètre peu­

vent se former en cours de journée) soufflant vers la terre de jour

et en sens inverse de nuit - d'origine thermique. Confirmé par MON­

HEIM (1956), ce phénomène a également été observé au cours de la

présente étude: cette alternance est fréquente et particulièrement

marquée tout au long de l'année dans la région voisine de Puerto­

Perez, dans le Petit Lac.

Par ailleurs, il est intéressant de constater que lorsque

le vent souffle avec assez de constance, il se forme, généralement

en cours d'après-midi, des bandes d'écume allongées sur la surface

de l'eau dans le lit du vent et régulièrement espacées. Ce phénomè­

ne est particuli~rement fréquent lors du renforcement du régime des

vents, en hiver. Il suggère la présence de cellules de LANGMUIR à

axes horizontaux et rotations alternées: les bandes d'écume visuali­

sant les régions de convergence entre lesquelles se trouvent les zo­

nes de divergence. Il est probable que ce type de circulation joue

un rôle dans la dynamique des couches superficielles, où l'on ob­

serve notamment un recyclage rapide des sels nutritifs.

A.3. ELEMENTS D'HYDROLOGIE

A.3.1. BILAN HYDRIQUE

Diverses estimations de bilans hydriques ont été tentées

sur le Lac Titicaca (MONHEIM, 1956; BAZOBERRY, 1968; KOESSLER, 1970;

RICHERSON et al., 1977) fournissant un premier schéma de régulation.

CARMOUZE et al. (1977) en a réduit les approximations, dues aux

fluctuations saisonnières en cours d'étude et aux termes évalués par

différence (notamment l'évaporation). Les données sur les régimes

hydrologiques des principaux tributaires du Lac Titicaca, de son ef­

fluent le Desaguadero, ainsi que sur la pluviométrie de son bassin

versant lui ont permis de préciser ce bilan (CARMOUZE et AQUIZE, 1981)

Les résultats concernant le Petit Lac sont empruntés à ces deux au­

teurs, dans ce qui suit~ Leur bilan hydrique est constitué des ter­

mes suivants:
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apports fluviaux + apports météoritiques

= pertes par évaporation + pertes par infiltration + pertes par

le Desaguadero ! variation de volume du Lac.

Les estimations de chacun de ces termes, pour le Petit

Lac et le Grand Lac sont portées dans le Tableau 4.

a) APPORTS FLUVIAUX

viaux,

ticaca

9 3 -1 .
Le Petit Lac ne reçoit que 1,15.10 m .an d'apports flu-

soit seulement 13,8% des apports fluviaux totaux du Lac Ti-
9 3 -1(8 , 35 • 10 m •an ).

b) APPORTS METEORITIQUES

Les pluies sont

le Petit Lac. En moyenne,

(soit 826 rnrn.an- l ), alors

(soit 1100 rnrn.an- l ).

plus abondantes sur le Grand Lac que sur
9 3 -1le Petit Lac en reçoit 1,15.10 m .an

9 3 -'que le Grand Lac en reçoit 6,70.10 m .an

c) PERTES PAR EVAPORATION

Les pertes par évaporation du Petit Lac (2,25.10 9 m3 .an- l )

ne représentent en valeur absolue que 18,3% de celles du Grand Lac

(12,30.10 9 m3 .an- l ). Mais en valeur relative, l'évaporation du Grand

Lac (1,73 m.an- l ) n'est que très légèrement supérieure à celle du

Petit Lac (l,51 m.an- l ).

d) PERTES PAR INFILTRATION

importantes dans
-1(0 , 15 m. an ).

Les pertes par infiltration du Petit Lac' (0,48.10 9 m3 .an- l

9 3 -1(l,OS. 10 m .an lne

en

représentent que 45,7% de celles du Grand Lac

valeurs absolues, mais sont relativement plus
. -1

le Petit Lac (0,37 m.an ) que dans le Grand Lac

e) PERTES PAR LE DESAGUADERO

Elles sont en moyenne, sur la période 1954-1978, évaluées
9 3 -1à 0,22.10 m .an .
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f) AUGMENTATION DU VOLUME
DU LAC DE 1964 A 1978

La cote du Lac au cours de cette période est montée de

0;30 m. Ceci correspond à un accroissement de volume de 0,03.10 9

3 -1 9 3 -1m .an pour le Petit Lac et 0,15.10 m .an pour le Grand Lac.

A.3.2. RENOUVELLEMENT DES EAUX, TEMPS DE RESIDENCE

L'importance des échanges en eau du Lac, par rapport à

son volume, peut-être exprimé par deux paramètres:

- le taux moyen annuel de renouvellement des eaux lacustres

R =eau

apports moyens annuels (ou pertes) en eau du milieu

volume moyen en eau du milieu

- le temps de résidence moyen des eaux dans le Lac
1

T eau
Reau

Le taux moyen annuel de renouvellement des eaux du Pe­

tit Lac est de 23,85%, alors qu'il n'est que de 1,57% pour le

Grand Lac, soit des temps de résidence de 4,2 ans pour le Petit

Lac et 63,5 ans pourle.Grand Lac.

A.3.3. VARIATIONS SAISONNIERES DU NIVEAU DU LAC

Le déséquilibre saisonnier des apports et pertes d'eau

provoque des fluctuations saisonnières du niveau du plan d'eau, de

l'ordre de 0,6 à 0,8 m. Le maximum de crue du Lac a lieu au mois

d'avril, le minimum en décembre.

A.3.4. VARIATIONS INTERANNUELLES DU NIVEAU DU LAC

Les fluctuations interannuelles du niveau du plan d'eau

ont une amplitude maximale de ± 2,5 m autour du niveau moyen, sur

la période 1914-1978. Ces fluctuations entraînent des variations

de volume égales à ± 27,5% du volume moyen du Petit Lac, et seule­

ment à 2,35% de celui du Grand Lac. De ce fait, le Petit Lac est
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un milieu beaucoup plus instable que le Grand Lac face aux fluctua­

tions annuelles des apports fluviaux et météoritiques.

A.4. CARACTERISTIQUES PHYSICO-CHIMIQUES DES EAUX

A.4.1. ENERGIE LUMINEUSE

L'énergie lumineuse atteignant la surface du Lac a été

mesurée à l'aide d'un quantummètre LI-COR 1905 icelle péné"trant

dans le Lac et celle réfléchie par le fond, à l'aide d'un quantum­

mètre immersible LI-COR 1925. Ces cellules sensibles aux radiations

comprises entre 400 et 700 nm (mesurant l'énergie lumineuse direc­

tement assimilable par le phytoplancton, appelée "Phytoplankton A­

vailable Radiatiofi" ou Ph.A.R.) étaient reliées à un boitier de
-2 -1 -2 -1 17mesure LI-COR 185A calibré en ~E.m.s (où 1 pE.m .s ~ 6,02.10

-2 -1photons.m .s ).

La transparence a été mesurée par la profondeur de dispa­

rition d'un disque de Secchi de 30 cm de diamètre divisé en qua­

tre quarts peints alternativement en blanc et en noir.

a) COEFFICIENT D'ATTENUATION E "

La pénétration de l'énergie lumineuse en fonction de la

profondeur suit la loi de LAMBERT:

- f..zI
z

~ l' eo •

où I z = l'énergie lumineuse descendante atteignant la profon­

deur z,

l'énergie lumineuse descendante atteignant le niveau

subsuperficiel,

= le ccefficient d'atténuation verticale de l'éclairement

descendant (variant selon le milieu et la longueur d'on­

de du rayonnement)

De février à mai 1980, période pendant laquelle les

quantummètres étaient disponibles, é varie de 0,23 rn- 1 (le 27 fé-
-1 .

vrier à la station 7) à 1,32 m (le 5 février à la statio~ 2). é

est d'autant plus petit que les stations sont profondes, comme le

montrent les moyennes calculées sur cette période (Tableau 5). Cet-
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te augmentation de la turbidité est souvent liée à des mouvements

d'eau soulevant le sédiment aux stations de plus faibles profon­

deurs.

b) TRANSPARENCE Zs

Les profondeurs extrêmes de disparition du disque de Sec­

chi, pour l'ensemble des stations et sur toutel'année, sont 1,5 m

(station 2 le Il juin 1979) et 7 m (station de Chüa, les 22-28

août et 9 septembre 1979). L'amplitude de variation de la profon­

deur Zs en chaque station est réduite. Les valeurs les plus faibles

de Zs correspondent à la période été-automne, les plus fortes à l'

hiver (Tableau 6) .

Selon POOLE et ATK1NS (1929), l'intensité lumineuse à

la limite de visibilité du disque de Secchi (1 ) représente en-. s
viron 15% de l'énergie lumineuse subsuperficielle. On en tire la

valeur du rapport E. >. • z = (ln 1 - ln 0,15) = 2,2s .

Cependant, ce produit n'est pas constant, mais varie

dans un milieu donné en fonction des conditions locales ainsi que

de l'observateur. En eau douce, VOLLENWE1DER (1969) considère que

le produit tX.z s peut varier entre 1,4 et 3,0 et même s'écarter

de .ces . li~it~s. Les calculs de E.ph .A.R•. Zs (bande 400-700 nm) à

la station de Chua, pour la période février-mai 1980, conduisent

à des valeurs relativement constantes, comprises entre 0,88 (le

12 mars) et 1,28 (le 7 février): la moyenne est 1,12 (n=10, et

s=0,13). Ceux effectués à partir des.mesures de R1CHERSON et al.

(1977) sur le Grand Lac (sensibilité du photomètre dans le vert) ,

pour la période février-décembre 1973, varient de 0,30 (le 16 no­

vembre) à 0,84 (le 4 septembre) et ont pour moyenne 0,54 (n=19,

s=0,16). Ce premier résultat permet déjà de qéceler une turbidité

légèrement plus élevée pour les eaux du Petit Lac, comparativement

à celle des eaux du Grand Lac. Dans la même gamme de coefficients

d'attènuation, le produit ê.z calculé par DEVAUX (1975-1976),s
sur le Lac Pavin (1197 m) dans Le Massif Central français, varie

de 1,15 à 3,97 (avec E= 0,256 m- 1 dans la bande spectrale 380­

700 nm); celui calculé par CAPBLANCQ (1972), sur le Lac de.Port-
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Bielh (2285 m) dans les Pyrenées, varie de 1,05 à 1,93 (avec

:530 = 0,11 m-1) .

Par ailleurs, l'énergie disponible à la profondeur de

disparition du disque de Secchi est, en moyenne très élevée. Le

rapport l II' varie de 23 à 27% à Chua, de 16 à 30% à la station
S 0

l, de 10 à 20% à la station 2, de 20 à 28% à la station 3, de 13

à 30% à la station 4, de 23 à 29% à la station 5, de 17 à 24% à

la station 6 et de 20 à 27 à la station 7, sur la période février­

mars 1980 (n=3).

c) PROFONDEUR DE LA ZONE EUPHOTIQUE zeu

1

La profondeur à laquelle la production d'oxygène par

photosynthèse équilibre la perte par respiration (profondeur de

compensation) coïncide avec le niveau z où il ne parvient'queeu
1% de l'énergie lumineuse subsuperficielle I~. Par convention, la

profondeur zeu est la limite inférieure de la zone euphotique.

Nous verrons plus loin, que cette convention est le plus souvent

inexacte dans le cas d'un lac d'atitude où:

z ~ z
eu 4>" 1 % l'

o

Le détail du calcul de la profondeur zeu en fonction de

€ est le suivant:

O,OOl.I~ = l' -ê.zo.e eu

d'où ln 0,01 = - c.. zeu

ln 0,01 4,61
et z = =eu E ê

(avec ln = logarithme népérien)

Seules, les stations de Chua, de Desaguadero et de Yana­

pata (Fig. 3), en raison de leurs profondeurs, permettent le cal­

cul de z ; aux autres stations z est limitée par le fond. Poureu . eu .
la période février-mai 1980, où des mesures de pénétration de la

lumière ont été effectuées, z varie de 15,6 à 21,0 m à Chûa (eu .
2 = 17,7 m, n=10), de 10,0 à Il,5 m à Desaguadero (2 = Il,8 m,eu eu
n=3) et de 17,1 à 19,0 m à Yanapata (z = 18,2 m, n=3).eu
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Il est également possible d'estimer Z à partir de z .
eu s

En effet, pour la même période que précédemment, on obtient les

relations moyennes suivantes:

=
=

• Chua,4,34 pour

3,52 pour Desaguadero,

6,64 pour Yanapata.

Les mesures de ê t et de z obtenues par RICHERSON ctver s
al. (1977) sur le Grand Lac permettent de calculer une valeur

moyenne encore plus élevée pour l'année 1973:

Zeu/Zs = 9,21 pour le Grand Lac

avec une variabilité élevée (s=2,69, n=19).

d) FACTEURS INFLUENCANT LA PENETRATION
DE L'ENERGIE LUMINEUSE

L'étude de la répartition verticale de l'énergie lumi­

neuse sur l'ensemble des stations du Petit Lac, au cours de la

période février-mai 1980, met en évidence une relation logarith­

mique inverse parfaite entre l'énergie lumineuse descendante et

la profondeur. Tous les coefficients de corrélation sont haute­

ment significatifs (p=0,001) et compris entre 0,95 et 1,00 (r=0,99

n=31) .

De plus, malgré le nombre réduit de couples de valeurs

(n=22), il existe une corrélation linéaire inverse hautement si­

gnificative (p=0,001) entre la teneur moyenne en chlorophylle to­

tale (chlT), dans la couche d'eau limitée par la profondeur zs'

et la transparence Z à Chua:s

Zs (m) = -0,98 . chlT (mg.m- 3 ) + 6,84

Pour les autres stations dont les profondeurs sont plus

faibles, les corrélations sont non significativesa . \

aLa relation entre z et ahl a été étudiée par quel-s a
ques auteurs (VOLLENWEIDER 3 1960; Laa Léman et laas voi3ins:. .
PELLETIER 3 1978; Laa Vombsjon en Suède: GELIN 3 1975; Laa

Norrviken en Suède: AHLGREN3 1973) qui donnent tous une re­

lation du type:



15

z = 1 / a . chZ b
s a

avec z
s

-3en mètres et chZ en mg.ma

a est g.n4raZement compris entre 0 3 04 et 0 3 09 (sauf pour GE­

LIN (1975) où a=036) et b entre 0 35 et 0 3 6 (sauf pour GELIN

(1975) où b=1 3 09).

IZ est d noter que Z'on peut obtenir une reZation du

m6me type en considlrant Za chZorophyZZe totaZe (chZ T ):

d Chûa: Zs = 1 / 6347.chZT-0330

reZation significative d p=03001

(r=0357 n=22)

et pour Z'ensembZe des stations du Petit Lac:

-0 09Zs = 1 / 3 3 70.chZ T 3

reZation significative d p=03001

(r=0332 n=132)

Bien que r.duite 3 Za pr'cision de mesure de z (±O,l m~s
permet de rendre ces corr'Zations significatives.

Ce résultat tendrait à prouver qu'à Chua l'absorption

de l'énergie lumineuse en fonction de la profondeur dépend étroi­

tement de la quantité de phytoplancton contenu dans la colonne d'

eau, et que l'influence des particules en suspension est réduite.

Dans les autres stations, en raison notamment de la proximité du

fond, le matériel particulaire joue un rôle important dans cette

absorption.

A.4.2. TEMPERATURE

La température a été mesurée par immersion d'un élec­

tro-thermomètre à thermistance ZULLIG (précision ± 0,05°C). L'

amplitude thermique des eaux du Petit Lac est faible: une pério­

de froide de mai à octobre (températures inférieures à 8°C en

juillet) alterne avec une période plus chaude (températures voi­

sines de 14°C de décembre à février). La stabilité thermique est

faible toute l'année sur la majeure partie du Petit Lac. En effet,

on note toute l'année une différence entre les températures des

profondeurs 5 et 40 m (1 à 3°C), qu'il ne faudrait pas sousesti-
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mer. Seule la profondeur de la Fosse de Chua (40 m) permet le dé­

veloppement et le maintient d'une thermocline. Elle apparaît aux

environs de 20 m, en novembre, atteint son maximum d'amplitude (

3°C) en décembre, puis s'enfonce progressivement, pour disparaî­

tre complètement en avril sous l'action conjointe du refroidisse­

ment et du brassage provoqué par les vents. L'homothermie est ob­

tenue en mai, lors du renforcement du régime des vents (Fig. 4).

La Fosse de Chua, par son caractère monomictique, se distingue du

reste du Petit Lac, polymictique.

A.4.3. SALINITE

Les eaux du Petit Lac sont moyennement minéralisées et
-1contiennent 1,2 g.l de sels dissous. Le faciès chimique est à

prédominance chloruro-sodique. Na et Cl représentent 66% de la

somme des sels. Le renouvellement annuel des réserves en sels dis­

sousa est importante dans le Petit Lac et varie entre 1,5-1,6% (

Na et Cl) et 6,5-7,1% (HC03/C0 3 et Ca) c'est-à-dire 8 à 14 fois

plus élevé que dans le Grand Lac (CARMOUZE et aZ., 1981). Par

ailleurs, la composition chimique moyenne des eaux du Petit Lac

est assez voisine de celle du Grand Lac (Tableau 7).

A.4.4. ALCALINITE TOTALE, CARBONE DISPONIBLE

L'alcalinité (HC03 + 2 C0 3 a été mesurée par métho-

de potentiométrique: elle est à la fois l'alcalinité totale et

celle des carbonates. L'alcalinité et le carbone disponible

Cd' = 12 x alcalinité totale) calculés à partir des mesures de
lSp

CO2 total, peuvent être considérés comme stables tout au long de
. -1

l'année dans le Petit Lac, avec respectivement 1,5 à 2,1 meq.l
-3de HC03 et 18 à 27 gC.m

aStock en sels dissous = produit du volume en eau du milieu consi­

déré par les différentes concentrations salines de ce milieùi

taux de renouvellement = quotient entre les quantités de sels dis­

sous annuellement apportées (ou éliminées) et les stocks corres­

pondants.
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A.4.5. pH

Les valeurs de pH varient peu au cours de l'année; elles

restent comprises entre 8,55 et 8,65 pour l'ensemble des stations

du Petit Lac. Cependant, de février à avril à Chua, au-delà de 25

m de profondeur le pH tend à diminuer: il atteint un minimum de

7,78 le 4 février 1979 près du fond (Fig. Il).

A.4.6. CO
2

DISSOUS

La teneur en gaz carboniqu~ dissous est obtenue à partir

des mesures de pH et d'alcalinité totale puis d'un calcul qui tient

compte des associations ioniques dans le milieu (CARMOUZE et al.,

1980) .

Le CO 2 dissous reste en équilibre, ou le plus fréquement

légèrement en excès, par rapport à sa pression partielle dans l'at­

mosphère. On mesure en moyenne, tout au long de l'année, O,5gC02 "

m- 3 dans les trente premiers mètres de profondeur à la station de

de Chüa. En février-mars, période stratifiée, des valeurs de
-33 g CO 2 .m au fond n'y sont pas rares (Fig. 5) .

. A.4.7. 02 DISSOUS

Les mesures d'oxygène dissous ont été effectuées par la

méthode de WINKLER. Le premier facteur de contrôle de la concen­

tration en oxygène dissous est sa pression partielle dans l'atmos­

phère. Bien que le Lac Titicaca soit un lac d'altitude où la pres­

sion partielle en 02 est relativement faible (108 mm Hg), du fait

de la température relativement basse de ses eaux (10 à 15°C) la
-1

concentration moyenne en 02 dissous à saturation est 6,9 mg °2.1 .

On remarque que cette valeur équivaut à celle d'une eau à 35°C si­

tuée au niveau de la mer, en équilibre avec la pression atmosphé­

rique.

Les eaux superficielles ont des concentrations en O? dis­

sous proches de celles correspondant à l'équilibre avec la pres­

sion atmosphérique, tout au long de l'année ()95% de saturation)"

Les valeurs les plus fortes enregistrées en hiver sont dues, en

partie, à l'augmentation de solubilité en oxygène accompagnant la

baisse de température des eaux.
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A Chua, pendant la stratification estival, l'hypolim­

nion, privé d'échange avec l'épilimnion oxygèné, ne contient
-3plus que 1 à 2 mg 02.m (Fig. 6).

A.4.8. PHOSPHATES

Les teneurs en phosphates (P04-P) ont été obtenues par

méthode colorimétrique (GOLTERMAN, 1969). Dans la zone des cinq

premiers mètres de profondeur, les teneurs en phosphates varient
-3peu au cours de l'année: de 1 à 5 mg.m . Les teneurs les plus

élevées s'observent en été, pendant la saison des pluies (Fiy. 7).

Au niveau du fond de la station de Chua, en période

stratifiée (décembre à avril), la teneur en phosphates peut croî-
-3tre jusqu'à 60 mg.m . Cet accroissement provient"de la libération

de cet élèment dans l'eau, probablement occasionnée par modifica­

tion du potentiel d'oxydo-réduction au cours de la période de

stratification, conséquence de l'autolyse des cellules et de leur

décomposition bactérienne. Il est d'autant plus net qu'à ce niveau,

les phosphates ne sont pas utilisés par le plancton. Il disparaît

lors du brassage des eaux, de mai à octobre.

A.4.9. NITRATES

Les teneurs en nitrates (N0 3 -N) ont été obtenues par

méthode colorimétrique (GOLTERMAN, 1969) . Dans la zone des cinq

premiers mètres de profondeur, les teneurs en nitrates varient de
-31 à 9 mg.m . Les teneurs les plus élevées s'observent dès novem-

bre dans les couches superficielles, c'est-à-dire au début de la

saison des pluies. Cet enrichissement en nitrates aurait donc une

origine atmosphérique (Fig. 8).

Les valeurs de N0
3

- N sont extrèmement faibles par rap­

port à celles généralement rencontrées. Ces très faibles teneurs

et un rapport N03-N/P04-P~10 indiquent un rôle limitant probable

àe l'azote.

A l'interface eau-sédiment de la station de Chua, en no­

vembre, la teneur en nitrates peut croître jusqu'à 70 mg.m- 3

L'explication est la même que celle évoquée pour les phosphates.
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L'homogénéisation 'en mai fait disparaître ce gradient (Fig. 9).

A.4.10. SILICE

Le teneurs en silice dissoute ont été obtenues par mé­

thode colorimétrique (GOLTERMAN, 1969). Elles varient peu dans les

cinq premiers mètres de profondeur: de 0,2 - 0,4 g. m- 3 à 1,6 - 1,8

g.m- 3 . Les maximums sont atteints lors du brassage hivernal, aux

stations profondes. Le faible développement des Diatomées et les

teneurs réduites en silice dissoute ne permettent pas de déceler

d'interaction nette. Aux stations où la profondeur est inférieure

à 5 mètres, les teneurs restent faibles tout au long de l'année.

En période stratifiée, au niveau du fond de la Fosse de

Chua, la teneur en silice dissoute dépasse 1,0 g.m- 3 conséquence

de la dissolution des test de Diatomées et du piégeage des éléments

dissous dans les couches profondes, en l'absence de mouvements

verticaux (Fig. la). Cette stratification se traduit par l'anoxie

au niveau du fond et la destruction de la barrière oxydée du sédi­

ment superficiel.

A.5. CARACTERISTIQUES DES MACROPHYTES

Le Petit Lac se distingue du Grand Lac par sa faible pro­

fondeur qui permet le développement important de macrophytes. Les

résultats qui suivent sont empruntés aux travaux de COLLOT (1981).

Les principales plantes aquatiques qui comprennent Chara, Potamoge­

ton, Myriophyllum, Zannichellia et Totora, couvrent une surface en

eau égale à 56% de celle du Petit Lac (Fig. 12).

L'auteur estime que la production nette des Characées

(qui à elles seules occupent 32% de la surface en eau du Petit Lac

à des profondeurs s'échelonnant entre 3,0 et 9,5 m) représente 60%

de la production nette globale des plantes aquatiques du Petit Lac,

C'f"~st-à-di1;'e évaluée à 24,17 ±' 2,33 mgc.m- 2 .j-l ~Jous verrons plus

loin qu'elle constitue une part importante de la production végé­

tale totale du Petit Lac. Une évaluation des biomasses et des pro­

ductions nettes des plantes aquatiques principales est donnée dans

les Tableaux 8 et 9.
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A.6. CARACTERISTIQUES DU ZOOPLANCTON

Faute d'une étude conjointe du zooplancton du Petit Lac,

les résultats de RICHERSON et aZ. (1977) sur le Grand Lac en 1973,

seront utilisés comme références ici. Les auteurs ont effectué des

traits verticaux de 100 m avec un filet à plancton de 300 ~m de

vide de maille et 25 cm de diamètre à l'ouverture. Ils échantil­

lonnent 8 espèces zooplanctoniques (les abondances moyennes, de

mars à décembre, sont exprimées, entre parenthèses, en nombre d'

individus par mètre carré). Il s'agit de 3 copépodes: BœckeZZa

titicacae (232000), BœckeZZa occidentaZis (4000), Micvvcy~loru

Zeptotus (19800); de 3 cladocères: Bosmina cf. hagmanni (2900),

Daphnia puZex (100), Ceriodaphnia quadranguZa (200); de 2 roti­

fères: AspZanchna sp. (300) et KerateZZa quadrata (-).

Il est important de noter qu'un tel filet n'échantil­

lonne que partiellement le zooplancton. Les rotifères en parti­

culier ne sont pas échantillonnées. Dans les lacs tempérés, la

co-dominance copépodes-cladocères en opposition avec les périodes

de développement des rotifères est la règle.

Le zooplancton ainsi échantillonné est nettement domi­

né par le Cyclopide BœckeZZa titicacae. La dominance des Cyclo­

pides semble caractéristique des lacs d'Afrique centrale, bien

que LEWIS (1974) la mentionne pour le Lac Lanao aux Philippines.

Par ailleurs, la richesse en espèces est comparable à celle des
. - -

lacs tempérés, mais le Titicaca s'oppose à eux par le fait que la

co-dom~nance des cladocères y est fréquente. La Figure 13 montre

les variations annuelles des biomasses spécifiques. L'abondance

de BoeckeZZa titicacae (espèce dominante) et de MicrocycZops Zep­

totus (espèce subdominante) présente des variations saisonnIères

notables. Le maximum de biomasse de juin se produit immédiatement

après ceux de production et de biomasse phytoplanctoniques de mai.

Il correspond à une augmentation du nombre des adultes et à une

production d'oeufs (Fig. 14). Selon ces mêmes auteurs, la biomas-
-?

se annuelle moyenne du zooplancton serait 9,96 g PF.m - et la

production secondaire (dont le calcul est basé sur le rapport an­

nuel entre les biomasses de zooplancton et de phytoplancton)

130 mg c.m- 2 .j-1. La production primaire moyenne estimée pour le

Grand Lac étant 1,45 mg c.m- 2 .j-1, l'estimation de l'efficience

trophique du zooplancton est 9%.
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B1 ~IETHODOLOG1E

B.l. ECHANTILLONNAGE ET PRELEVEMENTS

La présente étude porte sur une série de prélèvements

effectués de février 1979 à mai 1980. Huit stations du Petit Lac

(Fig. 3) ont été suivies avec une périodicité de 18 jours. Celle­

ci,. règlée sur celle du passage des satellites LANDSAT II puis

III, devait constituer, à long terme, l'étape de base de l'utili­

sation de la télédétection pour évaluer la production du phyto­

plancton sur l'ensemble du Lac. Les faibles teneurs en chloro­

phylle des eaux de surface et leurs amplitudes de variation ré­

duites n'ont pas permis de faire aboutir ce projet. Après exa­

men des données de "terrain" obtenues en 1979, ce projet a été

abandonné par J. LEMOALLE, mais la périodicité a été conservée.

Le Tableau 10 synthétise l'ensemble des mesures effec­

tuées à chaque station et aux différentes profondeurs.

B.2. BIOMASSES DU PHYTOPLANCTON

Des prélèvements de phytoplancton destinés aux mesu­

res de biomasses (spécifiques, en carbone, en chlorophylle tota­

le) et de composition du peuplement (diversité, successions éco­

logiques) ont été réalisés aux différentes profondeurs étudiées

des 8 stations à l'aide de bouteilles hydrologiques de 1,7 1 de

contenance. Alors que les teneurs en chlorophylle couvrent toute

la période d'étude, les dénombrements cellulaires n'ont été ef­

fectués que sur la période février 1979-janvier 1980, à diffé­

rentes profondeurs à Chûa (0,5, l, 3,5,8, 12, 18 et 27 m) et à

Sukuta (0,5, l, 3 et 5 m) et à une seule profondeur seulement

dans la zone des cinq premiers mètres aux autres stations.
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. B.2.1. DENOMBREMENTS SPECIFIQUES

Des échantillons de 250 ml, provenant des prélèvements

à la bouteille hydrologique, additionnés de quelques gouttes d'u­

ne solution de lugol, sont utilisés pour le remplissage de cham­

bres combinées à sédimenter de 50 ml. Après sédimentation selon

la méthode UTERMOHL (1958), pendant au moins 24 heures, les comp­

tages sont réalisés en contraste de phase avec un microscope in­

versé LEITZ-DIAVERT au grossissement x 320.

Le dénombrement cellulaire'de chaque chambre est de ty­

pe partiel: il a lieu sur une suite de champs optiques, répartis

de manière aléatoire sur le fond de la cuve de sédimentation. La

répartition de ces champs, ainsi que la détermination préliminai­

re du pombre minimal de ceux-ci à dénombrer (en fonction de la

dispersion du phytoplancton dans l'échantillon sédimenté) suivent

la méthodologie décrite par UHELINGER (1964). Le système de champs

répartis au hasard utilisé ici est le système A de cet auteur (Ta­

bleau Il). Les abscisses et ordonnées de ces champs sont repérés

par les micromètres permettant le déplacement de la platine porte­

lame du microscope (Fig. 15).

La rapidité avec laquelle la moyenne du dénombrement

partiel s'approche de la vraie moyenne de l'échantillon peut-être

une mesure de la qualité de l'échantillonnage. Cependant, le dé-
. - , ---

nombrement total du fond de la cuve, permettant le calcul de cette

'vraie moyenne, n'a pas été réalisé, car trop fastidieux au gros­

sissement maximum disponible (x320). Aucune dilution n'a été faite

afin de réduire d'autant les erreurs d'échantillonnage. La moyenne

correspondant au dénombrement de 80 champs (la surface observée

correspond à 40% de celle du fond de la cuve: Tableau 12) est sup­

posée une bonne estimation de la vraie moyenne, et est utilisée

comme telle dans la suite du raisonnement.

Par l'analyse séquentielle du dénombrement partiel, on

obtient une image du rapprochement de la moyenne partielle vers la

moyenne du dénombrement de 80 champs (faute de moyenne réelle) .

Elle permet de fixer le moment du dénombrement (c'est-à-dire, le

nombre optimal de champs à dénombrer) à partir duquel le gaspilla­

ge de travail et de temps l'emporte sur la précision du résultat.
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Les courbes des Figures 16 (A ~ H) correspondent cha­

cune au dénombrement d'une espèce différente présente dans la mê­

me chambre. Elles sont obtenues par le calcul de la moyenne après

l, 2, 3, ... , 80 champs dénombrés successivement.

La Figure 17 représente les sédimentations dans une

chambre combinée correspondant ~ 3 densités algales différentes

(21.10 9 , 29.10
g
et 84.10 9 cellules.m-3 ). Ces représentations uti­

lisent la cotation d'abondance de FRONTIER (1974):

cotes effectifs comptés

0 0

1 1 ~ 3

2 4 ~ 17

3 18 ~ 80

4 81 ~ 350

Il s'agit d'une progression géométrique de raison 4,3.

En l'absence de densité plus élevée ~ la périphérie ou au centre,

on peut accepter l'hypothèse d'une répartition au hasard des or­

ganismes sur le fond de la cuve.

L'échantillonnage par champs aléatoires mène rapide­

ment ~ un résultat correct. En effet, toutes les courbes (Fig. 16)

se trouvent ~ l'i~térieur de l'intervalle x ± 0,5.s après environ

30 champs dénombrés.

Ainsi, le nombre de champs dénombrés par échantillon

a été fixé arbitrairement ~ 33 pour Chua: ils correspondent ~

1,03 ml examiné ~ l'intérieur des 50 ml sédimentés. Selon ce pro­

cédé, le dénombrement de chaque chambre prend, en moyenne, 3 heu­

res. Pour permettre l'examen d'un plus grand nombre d'échantillons,

ce temps a été réduit ~ 1 heure, par dénombrement de seulement 10

champs (c'est-~-dire 0,31 ml) pour les autres stations, et ceci

en gardant une précision acceptable. Les résultats interstations

restent toutefois comparatifs.
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B.2.2. EFFICACITE, PRECISION DES RESULTATS

L'efficacité du dénombrement dépend des valeurs de pré­

cision et d'économie (travail, temps) choisis. Par sa détermina­

tion, on peut trouver, pour une espèce donnée, le nombre optimal

d'aires à dénombrer. Le dénombrement de plusieurs espèces diffé­

rentes dans le même échantillon pose le problème de la limitation

du nombre d'individus à ~énombrer dans chaque espèce. Le nombre

minimum d'individus à dénombrer est choisi en fonction de la pré­

cision désirée. JAVORNICKY (1958) définit la formule:

z =
OÜ Z = le nombre d'organismes à dénombrer, et

k = la limite de précision choisie, exprimée en frac­

tions.

Le raisonnement peut-être utilisé en sens inverse:

connaissant le nombre d'individus dénombrés, en déduire la préci­

sion obtenue. Ainsi, sur l'ensemble des échantillons examinés au

cours de la présente étude:

- à Chua, le nombre total d'individus dénombrés sur 33 champs,

varie de 1000 à 8500, soit une précision: 0,02 < k ~ 0,06

- aux autres stations, le nombre total d'individus dénombrés sur

10.champs, varie de 300 à 2500, soit une précision:

0,04 ~ k ~ O,12~

B.2.3. BIOVOLUMES SPECIFIQUES.

Les biovolumes phytoplanceoniques sont obtenus en as­

similant la forme de chaque espèce à une ou plusieurs formes géo­

métriques simples (LOHMANN, 1908). Un biovolume spécifique moyen

est calculé à partir des mesures obtenues sur une vingtaine de

cellules de l'espèce considérée. Les variations intraspécifiques

f~ibles durant la période d'étude, permettent de donner un bio­

volume spécifique moyen unique pour chaque espèce.

Pour l'ensemble des groupes taxinomiques, exceptés

Diatomées et Péridiniens, aucune distinction n'est faite entre

volume plasmique et volume cellulaire.
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La formule retenue par TRAVERS (1971) se référant à

SMAYDA (1965) est retenue pour le calcul du volume plasmique des

Diatomées:

(surface cellulaire en p2)X(1 à 2 p)

+ O,10x(volume cellulaire en p3)

Le facteur 1 à 2 P est destiné à l'estimation du cyto­

plasme pariétal. Le choix entre les deux limites dépend de la va­

leur du rapport surface/volume (Tableau 13).

La réduction du volume total de HAGMEIER (1961) est a­

doptée pour les Péridiniens:

Vp = volume total x 0,75

B.2.4. BIOMASSES EN CARBONE

Les biomasses spécifiques en carbone sont calculées à

partir de l'équation de régression de MULLIN, SLOAN et EPPLEY

(1966) :

C = 10(O,76.log V - 0,29)

oü C est la biomasse cellulaire en carbone (en picogrammes

de carbone, avec 1 pg = 10-12g )

et V le volume plasmique (en microncubes)

(log = logarithme en base 10)

Les biovolumes plasmiques et les biomasses en carbone

par cellule, relatifs au 30 taxons étudiés, sont regroupés dans

le Tableau 14.

B.3. TENEURS EN CHLOROPHYLLE TOTALE

Les teneurs en chlorophylles (chlorophylle totale) ont

été obtenues par méthode colorimétrique (LORENZEN, 1967, in: GOL­

TERMAN, 1969) aux longueurs d'onde 663 nm (pic caractéristique

des chlorophylles et de son produit de dégradation: la phéophyti­

ne) et 750 mm (pour éliminer l'influence de la turbidité de l'é­

chantillon) .

Soient les densités optiques suivantes:
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(1 ) avant acidification: U' et UE663 E750

(2) après acidification: A et AE663 E750

(3) corrigées avant acidification: UE I cm U U= ( E
663

- E750 )/1(cm)
663

(4 ) corrigées après acidification: ~1 cm = (AE663-~750)/1(Cm)663

L'acidification de l'extrait acétonique provoque la

transformation des chlorophylles en phéophytine. La teneur en

chlorophylle est donnée par la formule suivante:

U l cm= 2,43x( E663 -

-1= en ug.l

~1 cm)x lOOO x vol. extrait (ml)
663 Kchl vol. filtré (ml)

avec Kchl le coefficient d'extinction de la chlorophylle

(Kchl = 89) .

et l = la largeur de la cuve en cm.

B.4. PRODUCTION PRIMAIRE

B.4.1. METHODE AU 14c

Des mesures de production primaire ont été effectuées

de février 1979 à. mai 198q aux station~ ~e Ch6a (1 0,5, 1,3, 5,

8, 12, 18 et 27 m) et de Sukuta (à 0,5, l, 3, et 5 m). Des incu­

bations in-situ (échantillons prélevés à la profondeur d'incuba­

tion), en présence d'une solution de Na14co3 radioactive (4 ~Ci

par échantillon), ont été réalisées pendant trois heures (de

10h30' 1 13h30'). A chaque profondeur ont été immergés 3 flacons

en verre de 250 ml à bouchon rodé: deux clairs et un obscur (en­

veloppé de deux couches de papier d'aluminiun) disposés horizon­

talement et symétriquement par rapport 1 l'axe que constitue le

cordage de suspension du système (Fig. 18).

Les échantillons après incubation, étaient conservés

à la obscurité et filtrés sur membranes de 0,47 ~m de porosité.

Dans un dessicateur, ces membranes étaient ensuite exposées à

des vapeurs d'acide chlorhydrique fumant pendant 15 minutes. Ces

vapeurs détruisent les carbonates radioactifs qui auraient pu se
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déposer sur le filtre, mais n'ont aucune action sur le 14C incor­

poré par la matière organique. Ce traitement a donc pour but d'é­

liminer toute trace de radioactivité d'origine minérale. Insérées

chacune entre deux supports en polystyrène n'entrant pas en con­

tact avec leur surface active, elles étaient enveloppées en poche

plastique. Toutes ces opérations étaient effectuées à bord du ba­

teau, dans les heures qui suivaient la récupération des flacons

après incubation. Les membranes, ainsi protégées, étaient envoyées

au Laboratoire Arago de Banyuls-sur-mer, pour mesures d'activité

en scintillation liquide. Il est a noté également, qu'avant cha­

que tournée, les flacons d'incubation étaient débarassés de tou­

te activité résiduelle d'origine minérale par rinçages successifs:

un à l'eau distillée, suivis d'un à l'acide chlorhydrique dilué,

et de deux à l'eau distillée.

La production primaire correspondant à l'activité des

filtres-membranes a été calculée au moyen de la formule préconi­

sée par l'Agence Internationale pour la Détermination du 14 C:a

P~ h= ec. C x k x k
p sol . x disp i w

oü C , 'lé
ass~m~

Pécho

Psol.

Cd'~sp

-3
= production du phytoplancton, en mg C.rn ,

= différence entre la moyenne des activités

des filtres correspondants aux deux bou­

teilles claires et celle du filtre corres­

pondant à la bouteille obscure de la même
-1profondeur, en dpm.ml ,

= activité moyenne de la solution injectée,

en dpm.ml-1 : ici, P l = 9008974 dpm.ml- 1 ,
so .

= quantité de carbone disponible dans l'eau,
-1en mg C.l ,

= facteur de correction (k,=1,06) qui tient
14~ , , ~

. compte du fait que le C est ass~m~le,

par le processus de photosynthèse, 6~

a The International Agency for 14~ Determination,

2920 - Charlottenlund - DANEMARK.
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moins vite que le 12c ,

k w = facteur de conversion (k =10 3 ) qui permetw
d'obtenir la production en mg C.m- 3 .

B.4.2. CALCUL DE LA PRODUCTION JOURNALIERE

La production globale d'une colonne d'eau correspon­

dant à un mètre carré de surface du Lac est la somme intégrale des

productions mesurées à chaque profondeur. Elle est obtenue par le

calcul de l'aire comprise entre le profil vertical de production

et les axes de coordonnéesa . La précision de ce calcul s'accroît

avec le nombre de profondeurs prospectées.

Les valeurs de production ainsi calculées correspon­

dent à la période d'exposition qui n'est qu'une fraction de la

journée. La production journalière est obtenue en extrapolant ces

valeurs à la durée du jour solaire. Le choix d'une durée d'incuba­

tion proportionnelle à la longueur du jour solaire permet d'appli­

quer le même coefficient de transformation à toute les mesures ef­

fectuées au cours de l'année.

aL'intégration de la production primaire sur la colon­

ne d'eau, ainsi que l'ensemble des intégrations numériques

effectuées dans ce travail utilisent la méthode de SIMPSON.

Voici son ennoncé:

Soient xO~ x1~ .•• ~xn des points également répartis,

tels que xi=xO+ i.h p~ur i=O, 1, 2~ ... , n et f(x v )' f(xl)~

... ~ f(x ) les valeurs correspondantes de f(x). Il n'estn
pas nécessaire que la fonction soit connue explicitement. n

doit être un entier positif pair.

La méthode d'intégration de SIMPSON est la suivante:

Ce calcul est réalisé par programmation d'une aalcula­

trice de poche HP-25 (programme d'application HEWLETT-PAC­

KARD) •



29

La production journalière ~~P (mg C.m-2 .j-l) est la

somme des productions horaires ~P (mg C.m- 2 .h- l ) mesurées au

cours de la journée. Elle est contrôlée par la lumière solaire et

s'interromp avec le jour. De la même façon, l'irradiation journa­

lière ~~I (J.m- 2 .j-l) est la somme des irradiations horaires ~I

(J -2 h- l ) - dl' - d' '.m. mesurees au cours e a Journee. Les mesures 1rra-

diance, effectuées au cours de 20 journées de la période octobre

1979-mai 1980, où la nébulosité fût très variable (Fig. 19), ont

permis d'établir la relation moyenne suivante:

~~ l = 9, 0 • ~ l . d '. m1 1

où ~Imidi = l'irradiation horaire moyenne au voisinage de

midi (entre 10h30' et 13h30').

Si, à priori, on pose l'hypothèse selon laquelle P=f(I),

l'activité photosynthétique P est proportionnelle à l'éclairement

l (bien qu'elle soit plutôt une fonction de log l, selon LEMOALLE,

communication personnelle) et que cette fonction f (1) ·ne varie pas

au cours de la journée, la production journaliére ~é'P peut-être

estimée par une relation du même type que précedemment: .

~<EP = 9. ~P 'd'm1 1

où ~P 'd' = la production horaire moyenne au voisinagem1 1
de midi.(de 10h30' à 13h30').

Cette relation, bien qu'approximatiive, sera retenue pour

le calcul de la production journalière de cette étude. Elle est

d'ailleurs très proche de celle obtenue par LEMOALLE (1979, P 188)

sur le Lac Tchad (14 0 Lat. N), par la méthode à l'oxygène:

+
~~A/~A 'd' = 9,1 - 1,6 (seuil de 95%)m1 1

Selon PELLETIER (1973):"la production ainsi extrapolée

à la journée solaire, constitue une évaluation de la production

journalière brute: la quantité de 14C rejetée par respiration ou

excrétion reste généralement très restreinte, voire nulle, pendant

la courte période d'exposition choisie" (1/3 médian du jour solai­

re) .

La production journalière par unité de surface peut é­

galement être calculée conformément aux modèles de Talling et Vol­

lenweider, à partir des mesures de c, l'et P t (cf. E.2.5. eto op .
E.2.6). Le faible nombre des mesures simultannées de ~ et de r;,
réduites à 3 pour la période février-mars 1980, n'a pas permis

d'utiliser cette méthode.
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C. BIOMASSES DU PHYTOPLANCTON, RESULTATS

Dans l'ensemble du Petib,Lac et tout au long de l'an­

née, les Chlorophycées constituent 40 à 80% de la biomasse phyto­

planctonique globale, les Dinoflagellés 10 à 50%, les Diatomées

seulement 10 à 20%. Les Cyanophycées sont peu représentées avec

seulement quelques % (Fig. 20).

La biomasse phytoplanctonique globale présente annuel­

lement deux maximums: l'un en avril-mai (automne), l'autre en no­

vembre-décembre (printemps), pouvant atteindre 1500 mg.m- 3 . Elle

atteint un minimum de juillet à septembre (hiver) inférieur à

300 mg.m- 3 : il se prolonge jusqu'en octobre (début du printemps)

à Chua.

L'examen détaillé de l'évolution des biomasses phyto­

planctoniques spécifiques aux stations de Chua (à la profondeur
---- _. _ •• ~ _ •••T. ••

5 m) et de Sukuta (à la profondeur 3 m) suivi par celui, compara-

tif, aux autres stations, permet de dégager une évolution généra­

le à l'intérieur du Petit Lac. Dans l'étude de l'évolution an­

nuelle des biomasses ne sont comparés que les prélèvements effec­

tués entre 2 et 5 m de profondeur. L'étude de la structure verti­

cale de ces biomasses n'est réalisée qu'aux stations de Chua et

de Sukuta.

C.l. BIOMASSES SPECIFIQUES EXPRIMEES EN BIOVOLUMES

C.l.l. STATION DE CHUA

Inférieure à 600 mg.m- 3 de juin à octobre (hiver et

début du printemps), la biomasse phytoplanctonique globale croît

dès novembre et atteint 1500 mg.m- 3 en mai (fin de l'automne),

cc~~e le montre la Figure 21. Les faibles biomasses phytoplancto-
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niques coïncident avec le développement maximal du zooplancton ob­

servé par WIDMER et a~. (1975) et RICHERSON et a~. (1977) dans le

Grand Lac. Mais il est fort probable, compte tenu des échanges en­

tre les deux milieux, que les cycles du zooplancton soient synchro­

nes dans le Grand Lac et dans le Petit Lac. En octobre, l'abondan­

ce des stades copépodites atteint son maximum dans le Grand Lac

(RICHERSON et a~.,1977) avec respectivement 5.10 5 individus.m2 pour

Boeake~~a titiaaaae et 40.10 3 individus.m- 2 pour Miaroaya~opG ~ep­

totus (traits verticaux de 100 m), les deux espèces principales.

Aussi le broutage sur le phytoplancton est particulièrement inten­

se en cette période de l'année. Il est possible d'en faire une es­

timation, moyennant deux hypoth~ses de base:

a) Chaque individu filtre en moyenne 5 ml d'eau par jour (MC

QUEEN, 1970) contenant du phytoplancton.

-1b) La biomasse phytoplanctonique moyenne est de 0,1 mgC.l .

Aussi l'abondance du zooplancton (copépodites et adul­

tes) atteignant 5,4.10 3 individus.m- 3 en octobre, le broutage peut­

être estimé à 2,7 mgc.m- 3 .jour-1 • En avril-mai, oü l'abondance du

zooplancton est la plus faible (0,7.10 3 individus.m-3 ) 'le broutage
-3 -1n'est plus que de 0,35 mgC.m .jour . Ces deux valeurs n'ont qu'

un ordre de grandeur indicatif pour le Grand L~c. Bien que l'ex­

trapolation au Petit Lac soit hasardeuse en l'absence d'étude sur

le zooplancton du Petit Lac, les valeurs citées précédemment don­

nent, néanmoins, la mesure de l'impact du zooplancton sur le phy­

toplancton. Si toutefois, les densités zooplanctoniques sontiden­

tiques dans le Grand Lac et dans le Petit Lac, le broutage journa­

lier du zooplancton, en octobre, atteindrait 5,4% de la biomasse

du phytoplancton (50 mg C.m- 3 ), tandis qu'en avril-mai il ne se-
-3rait que de 0,2% (200 mg C.m ).

Combinés à l'abondance du zooplancton, l'appauvrisse­

ment en sels nutritifs qui s'amorce en juin et l'instabilité de

la masse d'eau sous l'action du refroidissement doivent égale­

ment contribuer, en hiver, à la diminution des biomasses phyto­

~lanctoniques.

Sur le plan qualitatif, la composition du peuplement

phytoplanctonique est relativement homogène tout au long de l'an­

née. De février à mai, les Chlorophycées atteignent, en moyenne,
-31000 mg.m (80% de la biomasse totale, environ), de juin à octo-
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bre, moins de 400 mg.m- 3 (moins de 60%) (Fig. 22). La biomasse de

Monoraphidium sp. y est prédominante. Elle passe de plus de 1000
-3mg.m (près de 50% de la biomasse en Chlorophycées et plus de

40% de la biomasse totale) en mai (fin de l'automne) à moins de

20 mg.m- 3 en octobre (début du printemps). D'autres espèces, com­

me Cosmarium phaseol.us et Cl.osterium kuetzingii, suivent la même

évolution annuelle (Fig. 23). Par contre, la biomasse de'. Mougeotia

sp. présente deux maximums: l'un en automne, 20 mg.m- 3 et l'autre
-3au printemps, 15 mg.m ,de part et'd'autre d'un minimum hivernal

inférieur à 5 mg.m-3. La biomasse des Cyanophycées est négligeable

tout au long de l'année. Peridinium spp. sont en général peu repré­

sentés. Sa biomasse croît cependant dès la fin de l'hiver et at­

teint 200 mg.m- 3 (30% de la biomasse globale) au début du prin­

temps. La participation des Diatomées à la biomasse globale reste
-3très constante tout au long de l'année (10 à 20%) avec 100 mg.m

environ. Cosainodisaus sp., Cyal.oteZl.a sp. et Amphiprora aZata y do­

minent.

C.l.2. STATION DE SUKUTA

La biomasse phytoplanctonique globale n'y excede pas

300 mg.m- 3 de juillet.à septembre (hiver). Elle double en novembre

(printemps) ·et . triple presque en avril (début de l'automne) (Fig.

24). Sa composition spécifique diffère légèrement de celle de la

station de Chüa. Les Chlorophycées ne représentent que 100 mg.m- 3

en hiver, mais dominent tout au long de l'année avec plus de 60% de

la biomasse globale (Fig. 25). La biomasse des Ulothricophycées.
est négligeable en hiver, presque nulle le restant de l'année. De

-320 mg.m (moins de 5% de la biomasse globale) en hiver, les Zygo-

phycées atteignent 300 mg.m- 3 au printemps (près de 50%), alors
-3que les Euchlorophycées n'excèdent pas 100 mg.m (moins de 20%)

pendant cette période. Le maximum de biomasse des Euchlorophycées

est automnal: 400 mg.m:' 3 (plus de 50%). Monoraph-idium sp., avec

35 mg.m- 3 y domine, alors qu'il est presqu'absent le reste de l'an­

née (Fig. 23). Le développement printanier de Cosmarium phaseoZus
-3 . -3 .

sp. (20 mg.m ) et de Mougeotia sp. (20 mg.m ) se traduit par un

maximum de biomasse des Zygophycées. Comme pour Chua, la biomasse

des Cyanophycées est négligeable tout au long de l'année. Peridi-
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-3nium spp. atteignent 200 mg.m (60% de la biomasse globale). La
-3biomasse des Diatomées est faible toute l'année avec 50 mg.m

environ (soit 10%).

C.l.3. ENSEMBLE DES STATIONS DU PETIT LAC

L'évolution annuelle des biomasses phytoplanctoniques

sur l'ensemble des stations du Petit Lac est synthétisée par la

Figure 26.

a) L'AUTOMNE 1979

Les biomasses globales s'échelonnent de 600 à 1250
-3mg.m (Chûa). Les Chlorophycées prédominent, notamment à la sta-

tion 7 où Mougeotia sp. atteint plus de 750 mg.m- 3 (soit près de

98%). La proportion de Diatomées est faible, presque nulle pour

les stations 4 et 6. Pe~idinium spp. sont bien représentés, avec

20% en moyenne. Les Cyanophycées représentent une biomasse négli­

geable.

b) L'HIVER 1979

En hiver, dans la partie Est du Petit Lac, les biomas­

ses chutent entre 400 et 800 mg.m-3 . Celles des stations 6 et 7

restent élevées (respectivement 1100 et 1250 mg.m- 2 ). Les biomas­

ses globales y sont presqu'exclusivement constituées de Chloro­

phycées (90%) où Mougeotia sp. prédomine avec 800 à 900 mg.m- 3 .

Pe~idinium spp. sont abondants dans la partie Nord (près de 40%

à la station 2); ils disparaissent aux stations S, 6 et 7. Les

Diatomées ne sont bien représentées qu'aux stations de Chua et de

Sukuta (30% environ).

c) LE PRINTEMPS 1979

Seules les stations de Chüa et de Sukuta sont représen­

tées. Les biomasses globales y sont faibles et du même ordre: 500
-3mg.m . A Chua les chlorophycées prédominent (63%), composées en

majeure partie d'Euchlorophycées. Mais Pe~idinum spp. sont abon-
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dants (24%). Les Diatomées ne représentent guère plus de 10%, et

les Cyanophycées sont négligeables. A Sukuta, Peridinium spp. sont

prépondérants (51%) , v~ennent ensuite les Chlorophycées (41%) où

les Zygophycées font défaut, puis les Diatomophycées (8%). Les Cya­

nophycées sont absentes.

d) L'ETE 1980

Sur l'ensemble du Petit Lac les biomasses globales s'é­

chelonnent de 250 à 800 mg.m- 3 • Les Cholorophycées prédominent (jus­

qu'à 80% à la station 4), en particulier les Chloroccocales (plus

de 60% à la station 7) avec Oocystis borge~ et Chodatella quadriset­

ta. La proportion de Peridinium sp. diminue. Elle est même nulle aux

stations 4 et 7. Les Cyanophycées son toujours en proportions négli­

geables et les Diatomophycées surtout présentes aux stations les

plus profondes: 6, 7 et Chua (10 à 29%).

En résumé, on constate sur l'ensemble du Petit Lac:

(1) La prédominance en biomasse des Chlorophycées, tout au long de

l'année,

(2) Celle des chlorococcales avec Monoraphidium sp. notamment, au

printemps et en été,

(3) Celle des Zygnématales'avec Mougeotia sp., en automme et en hi­

ver.

La prédominance des Chlorococcales est constatée dans de

nombreux lacs andins, notamment par HEGEWALD et al. (1976) dans les

Lacs Huaipo (3600 m d'altitude) et La Salina (4300 m d'altitude)

situés sur la partie sud de l'altiplano péruvien. Les espèces ca­

ractéristiques y sont Saenedesmus arcuatus~ Ooaystis spp., Pedias­

trum boryanum et Franaeia sp. Dans leur étude sur le Lac Paca (3400

m d'altitude), relativement pauvre en nitrates (N03 -N <0,6 mg.l- l )
-1et phosphates (P04 -P <0,04 mg.l ) 1 HEGEWALD et al. (1978) signa-

lent comme espèces dominantes les Chlorococcales: Oocysti:3 sp.,

Chodatelia subsalsa~ Saenedesmus ellipticus et la Desmidiée: Clos­

terium aciaulare. REYSSAC et DAO (1977) mentionnent également la

richesse en Chlorococcales du Petit Lac Titicaca avec principale­

ment Pediastrum boryanum et Saenedesmus tenuispina.
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L'abondance en Desmidiées de la partie Ouest du Petit

Lac en automne-hiver (100 ~ 200 mg.m- 3 ) est essentiellement due a
la présence en nombre de Cosmarium phaseolus.

Si l'on essaie de comparer le Petit Lac et le Grand Lac,

on peut constater:

(1) qu'ils sont tous les deux caractérisés par l'abondance des Chlo­

rophycées et principalement des Chlorococcales, comme le notent

également RICHERSON et al. (1977), par la pauvreté relative en

Cyanophycées et Diatomées,

(2) que la différence majeure est la rareté des Desmidiées et des

Peridiniens dans le Grand Lac, alors qu'ils sont très nombreux

dans le Petit Lac (phénomène aussi observé par REYSSAC et DAO,

1977) .

Par ailleurs, on peut constater l'absence d'Eugléniens

et de Chrysophytes, autres que les Diatomées, dans le Petit Lac.

C.2. BIOMASSES· EN CARBONE

Les biomasses phytoplanctoniques expr1mees en carbone

sont une fonction des biovolumes cellulaires (cf. B.2.4.), aussi

suivent-elles des évolutions concomitantes.

Dans la couche d'eau des cinq premiers mètres de profon­

deur, les biomasses exprimées en carbone présentent un mimimum hi­

vernal. Elles augmentent, sous l'impulsion de la forte activité pho­

tosynthétique printanière, pour atteindre un maximum à la fin de

l'été. Ce maximum représente, en moyenne, sur l'ensemble des stations

du lac, le triple du minimum. A la station de Chua, ces biomasses

oscillent entre 60 et 180 mgc.m- 3 et ~ celle de Sukuta, entre 30 et

90 mgc.m-3 seulement.

Les profils verticaux de ces biomasses exprimées en car­

bone sont représentés pour la station de Chua par la Fig. 27. Alors

qu'~n période stratifiée (février-mars) l'essentiel àe la biomasse

se concentre dans les 15 premiers mètres de profondeur, les premiers

brassages de la masse d'eau en mai entra1nent des biomasses impor­

tantes (>150mgc.m- 3 ) ~ plus de 20 m de profondeur. Les faibles bio­

masses hivernales sont caractérisées par des profils rectilignes.
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Les profils correspondants à la station de Sukuta res­

tent sensiblement rectilignes toute l'année, de la surface au fond

(compte tenu de l'espacement des mesures). La biomasse en carbone

est cependant, toujours plus réduite au voisinage de la surface.

C.3. TENEURS EN CHLOROPHYLLE TOTALE

L'évolution annuelle de la teneur en chlorophylle res­

te la même, d'une station à l'autre, pour l'ensemble des stations

du Petit Lac, dans la zone des 5 premiers mètres de profondeur (

Fig. 28).

La période froide hivernale (de juillet à septembre)

se caractérise par de faibles teneurs en chlorophylle, inférieu­

res ou égales à 0,5 mgchl.m-3 sur l'ensemble des stations du Pe­

tit Lac. La transparence correspondante, mesurée au disque de Sec­

chi, est maximale et atteint 7 mètres de profondeur à la station

de Chua.

Dès le début du printemps, les teneurs en chlorophylle

augmentent, pour atteindre 2 mgchl.m-3 au début de l'été où les

transparences sont alors inférieures à 4 mètres de profondeur aux

stations les plus profondes. Les teneurs maximales sont atteintes

à la fin de l'automne, mais dépassent rarement 4 mgchl.m- 3 (Fig.

29) .

Ces teneurs sont comparables à celles obtenues par DE­

VAUX (1975-1976) dans deux lacs du Massif Central français: le

Gour de Tazenat (630 mètres d'altitude) et le Lac Pavin (1197 mè­

tres d'altitude) avec, respectivement, 0,94 à 4,56 mgchl.m- 3 (
-3chlorophylle totale) pour le premier et 1,7 à 5,4 mgchl.m pour

le second.

C.4. RELATIONS ENTRE BIOMASSE DU PHYTOPLANCTON
ET CHLOROPHYLLE

Il n'a pas été possible d'obtenir de corrélation si­

gnificative entre les teneurs en chlorophylle totale et les bio­

masses phytoplanctoniques (déterminées à partir des dénombrements

cellulaires) des échantillons du Petit Lac.

A partir des évaluations de biovolurne algal (cf. B.2.3.
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et C.l.) et de la concentration en chlorophylle, le rapport V/B (

mg d'algues par mg de chlorophylle) peut-être calculé. La densité

du phytoplancton est supposée égale à li cette estimation permet

de convertir les biovolumes en biomasses, avec la relation l ml =
l mg.

Les résultats sont présentés dans la Figure 30. Ils

mettent en évidence une grande variabilité du rapport entre biovo­

lumes et chlorophylle. La valeur de ce rapport dépend, en partie,

de la nature du peuplement, de son état physiologique, de son a­

daptation à la quantité de lumière disponible. Dans les échantil­

lons étudiés, l'influence de la nature du peuplement se manifeste

principalement par les proportions de Chlorophycées et secondaire­

ment par celle des Dinophycées: celles des Cyanophycées et des

Diatomophycées variant peu.

Les rapports V/B les plus élevés correspondent, en ef­

fet, à des dominances de Chlorophycées: de mars à juin celles-çi

représentent entre 80 et 95% (en volume) du phytoplancton. Les

points correspondant à plus de 70% de Chlorophycées (repérés par

• dans la Fig. 25) sont situés plus haut que les autres. Il est

intéressant de noter que cette situation est l'inverse de celle

rencontrée par LEMOALLE (1979), dans le Lac Tchad, où le rapport

V/B diminue à mesure que Chlorophycées et Cyanophycées occupent

une plus large part de la biomasse. Cette différence correspond

aussi au fait qu'il s'agit de peuplements différents, en particu­

lier par la présence de Diatomées.

A cette interprétation de forte variabilité des rap­

ports V/B s'ajoutent très probablement 2 causes supplémentaires. La

première est d'ordre méthodologique: plusieurs auteurs ont démon­

tré que l'acétone extrait incomplètement la chlorophylle chez

quelques algues dont les Chlorophycées, alors qu'elle l'extrait

bien chez les Diatomées. La seconde est d'ordre physiologique:

les algues carencées en N (azote) ont de très faibles teneurs en

chlorophylle a. Or, dans le Petit Lac, la croissance des Chloro­

phycées est associée à de faibles teneurs en nitrates.



38

C.s. DENSITE PHYTOPLANCTONIQUE

Les densités phytoplanctoniques sont relativement fai­

bles et évoluent peu au cours de l'année. Leurs valeurs sont très

voisines pour l'ensemble des stations du Petit Lac: les valeurs
9 -3 9 -3 ~extrèmes sont 0,3.10 cellules.m et 1,6.10 cellules.m • A Chua,

elles sont plus fortes et fluctuent de 2.10 9 cellules.m-3 d'août

à novembre, à 8.10 9 cellules.m-3 en mai. Des densités proches de

2.10 9 cellules.m- 3 n'y sont pas rares à des profondeurs supérieu­

res à 25 mètres (Fig. 31).
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D, PEUPLEMENTS PHYTOPLANCTONIQUES

0.1. DIVERSITE SPECIFIQUE

La mesure de la dive~sité spécifique utilisée ici est

celle de l'entropie H de SHANNON, prenant en compte les fréquences

relatives (probabilités) Pi des différentes espèces i de l'échan­

tillon, et le nombre total n d'espèces:
n

H = - ~i=l Pi· log 2Pi

Les mesures de diversité qui suivent portent sur les ef­

fectifs spécifiques. L'évolution de la régularité R = H/Hmax ' avec

H = log2n, suivant qualitativement celle de la diversité spéci­max
fique n'est pas donnée ici; seules les valeurs extrêmes en sont in-

diquées.

0.1.1. LA STATION DE CHUA

La diversité spécifique y est faible, proche de 1,5 bits.

cellule-l, pendant les périodes où Mono~aphidium sp. domine, c'est­

à-dire en février et en mai-juin (Fig. 32): avec 79% de la densité

totale.

Elle présente deux maximums, l'un en mars (3,5 bits.cel­

lule-l), l'autre d'octobre à décembre (3,7 bits.cellule- l ), périodes

pendant lesquelles Anabaena 3phae~ica, Dictyosphae~ium puZaheZZum,

Cosma~ium phaseoZus puis Sceneàesmus quad~isettus et Oocystis bo~­

ge~ sont bien représentés. Ces deux maximums semblent coïncider avec

des périodes de stabilité thermique avec formation d'une thermocline.
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La régularité présente les mêmes caractéristiques: elle

est minimale en février et mai-juin (33%), et maximale au début àu

mois d'avril et aux mois de novembre-décembre (73 à 80%).

0.1.2. LA STATION DE SUKUTA

La diversité spécifique y est voisine de 2 bits.cellule-1

en avril, mois pendant lequel Monoraphidium sp. (37% de densité to­

tale) domine (Fig. 23). Elle reste faible, inférieure à 3 bits.cel­

lule- 1 pendant tout l'hiver. Elle croît rapidement en septembre et

atteint 3,65 bits.cellule-1 en octobre alors que Monoraphidium sp.

associé à Coscinodiscus sp., Scenedesmus quadrisettus, Peridinium

sp. et SeZenastrum sp., également représentés, constituent à eux

seuls, 63% de la densité phytoplanctonique totale. Elle reste pro-'

che de 3,5 bits.cellule-1 jusqu'en janvier.

Tout comme la· diversité spécifique, la régularité R res­

te relativement constante tout au long de l'année à Sukuta. Les va­

leurs extrêmes de R sont 56% et 89% respectivement en avril et dé­

cembre.

La mesure H de la diversité spécifique présente une fai­

ble amplitude de variation annuelle à Sukuta. Ceci contraste avec

l'évolution saisonnière de H à Chua, dont le schéma e.st plutôt. ca­

ractéristique d 'eaux ~oligotrophes où la diversité tend à croître en

été et baisser en hiver.

L'augmentation de la disponibilité en sels nutritifs dans

la zone euphotique, sous l'action de la circulation hivernale, sem­

ble à l'origine de la croissance rapide et préférentielle de Mono­

raphidium sp. à Chûa, et par voie de conséquence de la chute de la

diversité spécifique. Du fait de la faible profondeur de Sukuta, la

circulation verticale est forte, mais, par contre le stratification

dure moins longtemps et est moins intense qu'à,Chda.

0.2. OIAGRA~~S RANGS-FREQUENCES ET SUCCESSIONS ECOLOGIQUES

Les diagrammes rangs-fréquences permettent de représenter

la structure d'un peuplement et de distinguer, au cours de son évo-
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lution, les différents stades d'une succession écologique (FRONTIER,

1969, 1977). Celle-ci se traduit par une suite de profils caracté­

ristiques, où l'on reconnaît trois stades principaux reliés aux va­

riations de diversité spécifique. Dans de tels diagrammes, les fré­

quences relatives de chaque espèce, calculées à partir des effectifs

spécifiques et rangées par ordre décroissant, sont reportées sur un

graphique en coordonnées logarithmiques.

Les diagrammes rangs-fréquences les plus répresentatifs

de la période avril 1979-janvier 1980, pour la profondeur 3 ID de la

station de Sukuta, dont l'évolution générale du peuplement est con­

sidérée comme représentative de l'ensemble du Petit Lac, sont choi­

sis pour l'étude des successions écologiques (Fig. 33).

Le 14 avril 1979 (automne), la diversité spécifique ne

peut être considérée comme faible (2,35 bits.cellule- l ), bien que

Monoraphidium sp., Chlorophycée de petite taille (inférieure à 20~),

contribue largement (57%) à la densité phytoplanctonique totale. Le

diagramme correspondant présente un profil en S, où la·partie gauche

ascendante traduit l'abondance de deux espèces: Monoraphidium sp.,

puis Scenedesmus quadrisettus. La partie droite convexe vers le bas

témoigne de la présence d'espèces plus rares. Ce profil semble re­

présentatif d'un stade 1 caractérisant un peuplement juvénile. La

raison de ce désaccord entre diversité et diagramme réside dans le

grand nombre d'espèces (17). En effet, la distribution des - Pi'

log2Pi étant fortement dissymétrique, H est très sensible aux espè­

ces rares. Selon FRONTIER (1977), le stade 1. s'observe notamment

dans des conditions d'enrichissement du milieu en sels nutritifs.

Jusqu'au 12 juin, les profils des diagrammes correspondent à un sta­

de 1. La diversité croît au cours de cette période: elle atteint

2,85 bits.cellule- l du 5 mai au 12 juin.

Le 27 juin, le diagramme prend une allure légèrement pa­

rabolique et la diversité reste élévée (2,61 bits.cellule- l ): c'est

l'amorce d'un stade 2 (Fig. 34). Le 17 juillet, le diagramme présen­

te un plateau horizontal, conséquence de la dominance de trois espè­

ces: Monoraphidium sp. et SceZenastrum sp. représentant chacune 22%

de la densité algale, puis Cosainodiscus sp. avec près de 19%. La

diversité atteint alors 2,99 bits.cellule- l . Un profil de ce type
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serait, selon DEVAUX (1980), caractéristique d'un stade 3, car il

correspond à l'ajustement à un modèle de Mandelbrëjt.

Ce stade se prolonge dans le temps, puisque le 3 aoGt

le diagramme correspond toujours à un stade 3, et non à un stade

l' (défini par FRONTIER, 1969): en effet, H augmente (3,08 bits.

cellule-1 ). Ces deux stades ont exactement les mêmes diagrammes,

mais l'évolution ultérieure permet de trancher.

Du 22 aoGt au 27 septembre, les profils conservent u­

ne allure parabolique. La diversité croît régulièrement jusqu'à

3,61 bits.cellule-1 le 27 septembre. Cette période correspond de

nouveau à un stade 2. Le 18 octobre, le profil reste toujours pa­

rabolique, encore typique d'un stade 2. La diversité parvient à

son maximum: 3,65 bits.cellule- 1 • Selon MAC ARTHUR (1960), le

système ne peut vieillir d'avantage lorsqu'il arrive à ce stade.

Les diagrammes conservent la même allure les 21 novem­

bre et 12 décembre, mais la diversité est plus faible: respecti­

vement 3,55 et 3,56 bits.cellule-1 • Pourtant le 10 janvier 1980,

le diagramme prend, dans sa partie gauche, un état rectiligne. La

chute à droite reste toujours très brutale et la diversité chute

à 3,29 bits.cellule-1 • Ceci correspond assez bien à la description

d'un stade 3.

Les diagrammes représentatifs de la profondeur 5 mètres

à la station de Chûa, correspondants à cette même période (avril

1979-janvier 1980f, peuvent également être décrits (Fig. 35)~'

La forme en S des profils du 14 avril au 17 juillet

1979 est caractéristique d'un stade 1. Monopaphidium sp. domine

très nettement avec 70% de la densité algale. La diversité est de
-1 .

ce fait peu élevée, proche de 2,00 bits.cellule . Jusqu'au 26

septembre les profils restent sensiblement identiques. Cependant,

la diversité croît progressivement et atteint 3,39 bits.cellule-1 .

Les diagrammes du 17 octobre au 18 décembre sont très

semblables aux précédents. Scenedesmus sp.. , Ulothpix :;ubtili33ima

et Nephpochlamys sp. se développent: de ce fait la diversité s'é­

lève jusqu'à 3,73 bits.cellule-1 le 20 novembre. Le nombre d'es­

pèces semble masquer la succession des stades et conduit à des

diversités élevées, bien que les peuplements restent de type pion-
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nier. Ces diagrammes ne correspondent, en effet, qu'à un stade l'.

Le 9 janvier 1980, le diagramme d'allure parabolique, présente u­

ne portion rectiligne, suivie d'une flexure vers le bas dans sa

partie gauche; Cette description correspond sensiblement à la dé­

finition du stade 3 donnée par FRONTIER (1976). Pourtant, le sta­

de 2 fait défaut: bien que dans ce type de lac l'évolution soit

lente, il se pourrait que la périodicité de l'échantillonnage, du

moins entre décembre et janvier, soit insuffisante.

En résumé, l'examen des diagrammes rangs-fréquences et

des valeurs correspondantes de la diversité permet de constater

que le refroidissement automnal est le point de départ de la suc­

cession annuelle du phytoplancton du Petit Lac. Toutefois, une

seconde succession pourrait prendre naissance au coeur de l'hiver

(début août) en zone peu profonde (Sukuta). A Chua, le stade 1 est

beaucoup plus caractéristique (dominance élevée de l'espèce la

plus dominante) qu'à Sukuta et persiste pendant toute la période

froide d'instabilité maximale de la masse d'eau (régime de circu­

lation verticale). Par contre, le stade 2 y est escamoté et le

stade 3 mal défini, à l'inverse de Sukuta oü ils sont bien indivi­

dualisés. Selon FRONTIER (1976), l'ajustement d'un stade 3 à une

courbe de Mandelbrëjt est tout à fait correct. La fin de la suc­

cession (stade 3) est bien marquée à Sukuta et tendrait à prou­

ver que si le peuplement parvient à ce type de distribution, le

Lac a une tendance oligotrophe prononcée (DEVAUX, communication

personelle) .
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E, CARACTERISTIQUES DE LA PRODUCTION PRIMAIRE

Dans la participation du phytoplancton à la chaîne

trophique, deux rôles distincts, mais complémentaires, sont joués

par la biomasse et la production primaire. Alors que les conso­

mateurs primaires sont tributaires de la concentration en nourri­

ture disponible (biomasse), les échanges d'énergie entre les dif­

férents niveaux commencent par la transformation de la matière

minérale en matière organique, grâce à l'énergie lumineuse lors

du processus de photosynthèse (production primaire). La biomasse

est évaluée indirectement par la concentration de la chlorophylle,.

directement par les comptages (biovolumes spécifiques, biomasses

en carbone). La production primaire est estimée par l'incorpora­

tion de Na14co3 du milieu par les algues. Des relations entre les

différents' paramètres de base de la production primaire peuvent ê­

tre établies à partir des mesures de "terrain".

E.1. SYMBOLES ET DEFINITIONS DES TERMES EMPLOYES

Afin de ne pas alimenter les divergences de vues con­

cernant la représentativité de la méthode au 14c dans la mesure

de la production primaire (mettant en cause sa validité), les

termes de prodution "brute" et de production "nette" seront ex­

clus du vocabulaire de ce chapitre. Je me tiendrai aux conlusions

de PELLETIER (1973): " ••. plus le temps d'incubation est court,

plus la mesure de La production primaire par la méthode du 14c
approche celle de la production brute du phytoplancton". Pour sa

défense, cette méthode a l'avantage de pouvo~r être utilisée

dans des milieux peu productifs, là où le seuil de sensibilité

de la méthode à l'oxygène n'est pas dépassé: ce qui est le cas
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du Lac Titicaca.

Pour la clarté de l'exposé, les symboles et les défini­

tions des termes employés dans ce chapitre font suite. Le lecteur

trouvera également, au début du présent travail, l'ensemble des

symboles utilisés, suivis de leurs définitions et de leurs unités.

P = production primaire horaire par unité de volume, mesu­

rée par l'incorporation de 14 C (différence entre la mo­

yenne des activités des flacons clairs et celle du fla­

con obscur: VOLLENWEIDER, 1969). Dimension: HL- 3T-l.. U-
, ~ -3 -1

n~te: mg C.m .h ,

B = biomasse du phytoplancton, expr~mee par son contenu en

chlorophylle totale (Bchl )' son poids (BV) et par son

contenu en carbone (BC). Dimension: ML- 3 . Unités: res­

pectivement, mg chl.m- 3 , mg.m- 3 et mg c.m- 3 •

f = P.B- 1 = production spécifique, ou taux de production.

Un paramètre également employé est r t =P t.B-1, laop op
production optimale (ou maximale) par unité de biomas-

se, qui représente le taux de production optimale. Di­

mension: T- 1 • Unité: h- 1 • Dans les calculs de r et de

~ t qui suivent,B est exprimé par son contenu en car-op
bone Be;.

L'intégration de P et de B en fonction de la profon­

deur conduit aux intégrales par unité de surface du Lac:

~p = production primaire horaire par unité de surface. Di­

mension: ML- 2T- 1 . Unité: mg C.m- 2 .h-1 ,

~B = biomasse par unité de surface. Dimension: ML- 2 . Unité:
-2mg C.m ,

i~p = production primaire journalière par unité de surface.

D , . ML- 2T- 1 U 't~ C -2 ,-1
~mens~on: . n~ e: mg .m .] ,

Les signes ~ et ~~ Si appliquent de la même façon aux

valeurs horaires et aux intégrales journalières de l'intensité lu­

mineuse solaire reçue par'unité de surface: respectivement, ~I

et ~~I.

La production primaire P du phytoplancton dépend de l'
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éclairement l qu'il reçoit. La relation P = f(I) qui les lie peut­

être définie par trois paramètres:

a) sa

b) un

c) la

pente à-l'origine K',

éclairement caractéristique

hauteur du plateau P top .

La Figure 36 en donne un exemple. La vitesse des réac­

tions lumineuses de la photosynthèse détermine la pente K', qui

dépend de la quantité de lumière absorbée par unité de pigment et

du rendement de la conversion de l'énergie lumineuse en énergie

chimique. Ce cœff~cient dépend du spectre de l'énergie lumineuse

en présence, des pigments photosynthétiques (c'est-à- dire, de la

nature du phytoplancton) et de la qualité optique de l'eau (trans­

parence, ccefficient d'atténuation). Il a pour limite le rendement

quantique optimal: 8 quantas sont nécessaires à l'assimilation d'

un atome de carbone. En conditions de lumière saturante, la hau­

teur du plateau P t est déterminée par la vitesse des réactionsop
enzymatiques (dites "obscures") de la photosynthèse, dépendante

notamment de la température. L'éclairement caractéristique I K cor­

respond au rapport entre les réactions obscures et les réactions

lumineuses. Il représente l'éclairement pour lequel P t seraitop
atteint en l'absence de phénomènes de saturation lumineuse, soit:

-I =P - -/K'
K opt

Si-l'on suppose homogène la distribution verticale du

phytoplancton, le profil vertical de production primaire P=h(z)

représente la résultante de la fonction P=f(I) et de la fonction

d'atténuation de l'éclairement en fonction de la profondeur I=g(z).

Ce profil (Fig. 37) est caractérisé par Popt ' la production opti­

male correspondant à la profondeur z t. La production par unité
op

de surface ~p est représentée par la surface comprise entre les

axes et la courbe.

Pratiquement, on peut définir une surface rectangulai­

re égale à ~p et don~ les dimensions Popt et zi sont définies par

la relation:

~p = P opt • zi

Le paramètre zi et le paramètre Zo 5 P du modèle de
, opt



47

Talling seront utilisés dans ce qui suit.

Rappelons que, par convention, la profondeur de la zo­

ne euphotique zeu correspond à celle à laquelle ne parvient que

1% de la lumière visible I~ qui pénètre en surface. Par défini­

tion de ~ nous avons donc la relation:

0,01 • l' =o
- e. ZI; . e eu

ou G . zeu = - ln 0,01 = 4,6

avec ln = logarithme népérien,

c'est-à-dire é = 4,6 / Z eu

E.2. PARAMETRES DE LA PRODUCTION PRIMAIRE

E.2.1. FORME DES PROFILS VERTICAUX

Les profils verticaux de photosynthèse ont été détermi­

nés in-situ, au voisinage du midi solaire, en deux stations du Pe­

tit Lac: une station de faible profondeur, Sukuta (6m) et une sta­

tion profonde, Chüa (40m) (Fig. 3).

a) STATION DE CHUA

Le phénomène d'inhibition de la photosynthèse en surfa­

ce est particulièrement bien marqué dans le premier mètre de la couche

d'eau (Fig. 38). Rappelons que les échantillons mis à incuber ont

été prélevés à la profondeur d'incubation: ceci est important

pour la détermination de Popt ' La production primaire optimale

Popt est atteinte à une profondeur Zopt variant entre 3 et 5 mè­

tres, occasionnellement 8 mètres (le 23 mai 1979). La production

primaire journalière (~P (Fig. 39) varie entre 292 mg c.m- 2 .j-l

(le 22 août 1979) et 972 mg c.m- 2 .j-l (le 5 mai 1979). La moyen-

ne journalière calculée à partir de l'ensemble des mesures, cou­

vrant une période d'une année (avril 1979 à avril 1980), est de

555 mg c.m- 2 .j-l, soit un peu plus du 1/3 de celle du Grand Lac:
-2 -11450 mg C.m.j (RICHERSON et aZ., 1977). La carence en N03N

des eaux du Petit Lac 4 à 24 fois inférieure à celle du Grand Laca ,

pourrait ètre, en partie, à l'origine de cette différence. En ef-

a Voir note page suivante.
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fet, le Petit Lac est alimenté par les eaux de surface du Grand

Lac (le seuil du Détroit de Tiquina se situe â 20 mètres de pro­

fondeur) appauvries en éléments nutritifs. De plus, les macrophy­

tes, dont le développement est considérable dans le Petit Lac

ils sont limités â quelques zones peu profondes du Grand Lac) en­

trent en.compétition avec le phytoplancton, pour l'assimilation

de ces éléments nutritifs.

a D'après RICHERSON (communication personnelle~ 1981)

les mesures de N0
3

N et P0
4

P du Grand Lac~ publiies dans RI­

CHERSON et al,. (l977)~ sont surestimées d'un facteur 10.

Aussi~ les teneurs en N0 3N et P0 4 P comparies dans le Grand

Lac et le Petit "Lac sont-elles les suivantes:

NO -N PO -P auteurs3 -1 4 -1
(ug.l ) (ug.l )

Petit Lac 1-9 1-5 LAZZARO (] 981)

Grand Lac 4-24 O~7-2~3 aRICHERSON (] 981 )

Les teneurs en P0
4

P du Grand &ac et du Petit &ao ~ont

donc voisines. Les teneurs en N0 3N du Petit Laa sont~ au

plus 3 fois inférieures à celles du Grand Lac. Ceci confir~

me la carence (bien-que plus r~duite) des eaux du Petit Lac

en N03N~ comparées à celles du Grand Lac~ mentionnée-plus

haut (cf. note a du Tableau 16).

La valeur de 555 mg c.m- 2 .j-1 est, cependant, relative­

ment élevée. Elle contraste avec les faibles biomasses algales et,

surtout, les faibles teneurs en chlorophylle.

Les fortes productions primaires mesurées â des profon­

deurs supérieures â 25 mètres, où parvient moins de 0,5% de l',
. 0

correspondent à celles de populations physiologiquement actives (

par exemple, 2 mg C.m- 3 .h-1 â 27 mètres de profondeur en mai 1979

à Ch6a), constituées, en grande partie, de cellules de Monoravhi­

dium sp., entraînées vers les couches profondes par suite des pre­

miers brassages dûs â l'action conjuguée des vents et du refroi­

dissement.

En août et septembre 1979, les faibles biomasses phyto-
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planctoniques (Fig. 39), inférieures à 300 mg C.m- 2 , font suite à
-2 -1de faibles productions primaires (environ 400 mg C.m .j ) consé-

cutives à l'abondance du zooplancton (cf. 1.1.) et à l'appauvris­

sement de la masse d'eau en sels nutritifs (4 mg p0 4P.m- 3 , 2 mg
-3N0 3N.m ) ..

En novembre et décembre 1979, les couches supérieures

sont progressivement colonisées par des populations de Chlorophy­

cées: Mono~aphidium sp., Mougeotia sp. et la production primaire

tt . t . . 600 C -2 .-1a e1n a1nS1 mg.m.J

b) STATION DE SUKUTA

Les profils verticaux de production primaire, réalisés

sur la période septembre 1979-mai 1980, présentent également le

phénomène d'inhibition de surface. En raison de la transparence

relativement élevée (en moyenne, e =0,31 m- 1 et z =4,5 m) et des
la faible profondeur de la station de Sukuta, ces profils ne pré-

sentent pas une allure classique: la profondeur de popt.notamment

est très variable et la production reste, le plus souvent, élevée

au fond (Fig. 40).

Les minimums de production primaire (Fig. 39) sont me-
~ ~ . d h' l (48 C -2 .-1) l - .sures en per~o e 1Verna e mg.m.J ,pour es memes ra1-

son qu'à Chua, et les maximums en période estivale et automnale
-2 -1(185 mg C.m .j ). La valeur moyenne de la production journaliè-

re, calculée sur la période septembre 1979-mai 1980, est 129 mg C.
-2 .-1

m .J

Les productions journalières par unité de surface ~~P,

sont, en moyenne, 5 fois plus faibles à Sukuta qu'à Chûa: la cou­

che euphotique de Sukuta est limitée par le fond à 6 m, alors qu'

elle dépasse 17 m à Chua. Les biomasses phytoplanctoniques, pondé­

rées par la profondeur, y sont, elles, 10 fois inférieures.

E.2.2. RELATION ENTRE LA PROFONDEUR DE PRODUCTION
OPTIMALE (z t) ET LA 'rRANSPARENCE (z )op s

De la profondeur z t dépend la forme des profils deop
production primaire. On remarque que z t est voisin de z à Chua,op s
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de Z t'op
relation Z t = f(z ) sont dé-op s
restent donc très approximati-

les droites représentatives de la

terminées par ajustement visuel et

ves.

alors que z est environ deux fois plus grand que Z t à Sukuta. s op
(Fig. 41). Etant donnée l'imprécision sur l'estimation

Station de Chûa: mesures de février 1979 à avril 1980

Zopt = 1,06 . Zs (n=22)

Station de Sukuta: mesures de septembre 1979 à mars 1980

(n=8)

E.2.3. RELATION ENTRE CONCENTRATION EN CHLOROPHYLLE
(Bchl ) ET PRODUCTION OPTIMALE (Popt )

La production optimale Popt (avec Popt = Bchl . ropt ) dé­

pend de nombreux facteurs. La concentration Bchl en chlorophylle,

la nature du phytoplancton (donc des pigments), les sels nutritifs

et la température interviennent sur la production spécifique opti­

male 'ropt .

Les résultats d'incubations in-situ, au voisinage de mi­

di solaire, sont représentés par la Figure 39, pour la période fé­

vrier 1979-avril 1980 à Chüa et septembre 1979-avril 1989 à S~kuta.·

L'ensemble des mesures effectuées aux deux stations

peut-être ajusté à une fonction puissance, dont l'équation est la

suivante:

log Popt = 0,46.log Bchl + 0,54 (n=26)

son coefficient de corrélation est significatif au seuil

p = 0,001 (Fig. 42): r = 0,68.

de P t sont dûs aux va­op
riations de Bchl . Il faut àonc chercher parmi les autres facteurs

du milieu celui ou ceux qui sont importants pour l'évaluation de

Cette équation représente la relation moyenne entre la

production optimale P t et la concentration en chlorophylle B hlop . c
au niveau de production optimale Z t·. Le coefficient de corréla-op .
tion indiq~e que seuls 46% de la variance

Popt.

Le calcul de Popt = f(B chl ) est, en fait, celui de ropt
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quand la biomasse varie. Mais ~ t dépend également de plusieursop
facteurs: certains sont quantifiables (comme la température), d'.
autres non (nature, ét~t du phytoplancton, .•. ). La biomasse est,

cependant, plus élevée en saison chaude (janvier) qu'en saison

froide (juillet-août) comme le montre la Figure 39. Aussi, bien

que l'amplitude de variation de la température soit faible au

cours de l'année (Fig. 43), son effet sur Y t biaise la relationop

E.2.4. RELATION ENTRE PRODUCTION SPECIFIQUE OPTIMALE
(~ t) ET CONCENTRATION EN CHLOROPHYLLE (B 1 1)op Cl

Les valeurs moyennes de 'f t calculées à partir de laop
relation définie en E.2.3. sont, pour quelques concentrations de

Bchl (bien qu'il soit un peu hasardeux d'extrapoler la relation

obtenue pour des teneurs en chlorophylle comprises entre 0,1 et 4
-3mg chl.m à un éventail de valeurs comprises entre 0 et 1000
-3mg chl.m ):

Bchl 5 10 100 500 1000 mgchl.m-3

f 7,3 10,0 28,8 60,3 83,2 -3 -1mgC.m . h
Popt -3 -119,4 26,7 76,9 160,7 221,8 mgo 2 . m .h

Y'opt 3,8 2,7 0,8 0,3 0,2
-1 -1

mg0 2 .mgchl .h

Le calcul de la relation entre tpt et Bchl ' à la pro­

fondeur Z t de la production optimale P t (Fig. 44) et pour l'op op
ensemble des mesures faites à Chua et à Sukuta, aux mêmes pério-

des qu'en E.2.2., donne:

log <ropt = -0,53.1og B chl + 0,54 (n=26)

dont le coefficient de corrélation r=0,73 est significatif à p=O,OOl.

Ceci montre la dépression de r t pour les concentra­op
tions les plus élevées en chlorophylle. log ~oPt diminue linéaire-

- -3
ment ~orsque log Bchl augmente au-àelà de 100 mgchl.m Ce fait

a déjà été signalé par WRIGHT (1960) et GANF (1972). Néanmoins,

aux concentrations en chlorophylle qui sont celles du Petit Lac

(0,2 à 3,2 mgchl.m- 3 ), l'activité spécifique optimale reste faible
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-1 -1et voisine de 3 mgo 2 .mgchl .h (entre 10 et 14°C) comparée à

celle généralement acceptée pour les lacs tropicaux africains, à

des températures plus élevées, bien sûr, variant de 24 à 26°C:
-1 -1

20 à 25 mgo 2 .mgchl .h (TALLING, 1965; TALLING et al., 1973;

GANF, 1975). Elle est, par contre, proche de celle des lacs tem­

pérés, qui varie de 3 à 18 mg0 2 .mgChl- l .h- l pour des températu­

res, plus proches, variant de 6 à 18°C. Ceci montre bien le con­

trôle qu'exerce la température basse sur l'activité spécifique

optimale du phytoplancton du Lac Titicaca. Bien que situé sous

une latitude tropicale, ses valeurs de r t s'apparentent plusop .
à celles d'un lac tempéré.

E.2.5. RELATION ENTRE PRODUCTION HORAIRE (iP) ET
PRODUCTION OPTIMALE (P t): CALCUL DE z.op 1

z. est une fonction de la transparence, telle que:
1

Zi = ~P / Popt . Ses variations peuvent être reliées à celles de zs·

Pour la station de Chua, sur la période février 1979­

mars 1980, la droite de régression de loglOzi en log10zs présente

un coefficient de corrélation r = 0,42 significatif à p = 0,05

(Fig. 45):

log z. = 0,62.1og Z + 0,64.
1'·· s (n=21)

Ce résultat peu significatif est probablement dû, au

moins en partie, à la faible amplitude de variation de Zs (3,8à

7,0 m) et à l'imprécision liée à sa mesure (± 0,1 m). Ainsi, z.
1

ne peut-être estimé graphiquement, de façon convenable, à partir

de zs.

Par contre, si l'on exprime z. en fonction de €', à
1

Chua toujours, mais pour la période février à mai 1980, on obtient

la droite de régression suivante:

Z. = - 76,83.~ + 31,04
·1

(n=5)

OÙ 18 cœfficient de corrélation r = 0,93 est significatif à

p = 0,001. Ceci signifie que 87% de la variance de z. proviennent
1

des variations de E. Pour la station de Sukuta, les calculs de cor-

rélations entre z. et z et entre z. et é n'ont pas donnés de ré-
1 s 1

sultats significatifs.
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E.2.6. RELATION ENTRE 2 i ET 2 0 5P : CALCUL DE I K, opt

Il est utile de rappeler les différents paramètres et

notations utilisés:

2. est obtenu par le rapport des valeurs mesurées de ~P et
~

de Popt '

2 est déterminé graphiquement sur le profil verticalo,5Pop t
de production primaire,

ZO,5IK est obtenu par détermination de I K sur le profil de

pénétration de la lumière dans l'eau.

La concordance entre z. et Zo 5P est un test de va-
~ 'opt

lidité du modèle de production primaire de TALLING (1957), vérifié

par RODHE (1969) sur différents lacs européens. Mais ce modèle ne

s'applique que lorsque la distribution verticale du phytoplancton

est homogène: hypothèse qui peut-être acceptée (Figures 27, 28 et

31) pour la zone euphotique de Chüa (Fig. 47).

La moyenne des rapports 2 0 5P /Z. pour l'ensemble des
, opt ~

mesures effectuées à ChOa, au cours de la période février 1979 à

mai 1980, est:

m = Z / zi = 1,073 (n=23)O,5Popt
Avec un intervalle de confiance de 95% sur cette moyen­

ne, on obtient:

m = 1,073 ± 0,270 soit 0,804 ~m~ 1,343

Cette valeur proche de l'unité tend à montrer l'égalité

de z. et de Zo 5P . Ces deux paramètres sont déterminés à partir
~ , opt

des profils de proauction et sans autre hypothèse que l'existence

de Popt ' c'est-à-dire I~>IK.

est linéairela fonction P = f(I)

O,5.IK = I O 5P
, opt

Dans un milieu homogène, la loi d'atténuation verticale

On peut supposer que

aux faibles intensités, avec:

de la lumière s'écrit:

l = l' e- é.z
z o· ou

l'a
ln = C. z

l z

et que l'on peut reporter dans la relation précédente, pour obte-
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nir: ln

Il
o

= E.zo 5P
, opt

Cette relation peut-être introduite dans la relation

l' ~ lo K

(1957) pour la

avec
l'

o. lnpour obtenir:

expérimentale:

é. 0,5.IK
qui correspond à la relation établie par TALLING

définition de F(I):
l'

F(I) = ln 0 __

0,5.IK
oü é est le coefficient d'atténuation de la lumière utile à la

photosynthèse (bande spectrale 400-700 nm).

(n=4 )= 41,02m =

Si l'on admet que le modèle de Talling est applicable,

on peut calculer le rapport I~ / 0,5.IK et ainsi évaluer IK,en

prenant la valeur moyenne de l' mesurée au cours de l'année. Pour·o
la station de Chûa, ce rapport n'a pu être calculé que pour la pé-

riode février-mai 1980. Sa moyenne est:
1 0

0,5.IK

qui, pour un intervalle de confiance de 95% sur celle-ci, donne:

+m = 41,02 - 22,54 ou 18,48~ m463,56

soit une dispersion très grande de ce rapport autour de la valeur

moyenne.

La moyenne de l'éclairement incident subsuperficiel est

sur cette période:

- -2 -1 -2 -1
I~ = 926,25 ~E.m .sec = 72,46 J.cm .h

ce qui correspond, pour IK~ à des valeurs qui varient du simple au

triple:
-2 -11 ,59 'IK ~ 5 ,48 J. cm • h

Mais la mesure de S ne tient compte que de l'éclaire­

ment incident, négligeant la fraction diffusée vers le haut. Au nL­

veau subsuperficiel à Chda, au cours de la période février-mai

1980, le pourcentage de lumière diffusée.vers le haut par rapport

à la lumière incidente varie de 2 à 9%: la moyenne est voisine de

3%.
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E.2 .7. TAUX DE PRODUCTION JOURNALIER (Cfj )

production spé­

extrapolé à la

où ~~P est exprimé en mg
-2ou mg.m

Le taux d8 production, appelé également

cifique ou coefficient d'activité (NAUWERK, 1963),

journée, est calculé par le rapport:

'f j = ;~
C -2 ,-1 et <'B C -2 11-2.m.J < en mg .m , mg Cl .m

a) BIOMASSE EXPRIMEE EN CARBONE

A Chûa, le taux de production journalier, où .: B est ex­

pr~me en mg c.m- 2 , s'échelonne de 0,1 à 0,4 jour-l, pour la pério­

de février 1979-janvier 1980 (Fig. 39). Ce rapport est souvent no­

té conventionnellement p.S-l. L'inverse de ce rapport, soit B.p-l,

représente le temps de recyclage de la biomasse phytoplanctonique.

Il est le plus long en automne (10 jours, le 23 mai 1979) et le

plus court au printemps (2,5 jours, le 20 novembre). Le 23 mai,

il est minimum entre 3 et 8 mètres de profondeur (5 à 7 jours),

plus long dans le premier mètre d'eau (25 à 31 jours) et maximum

au-delà de 20 mètres (132 à 174 jours). Le 20 novembre, la varia­

tion du temps de recyclage de la biomasse avec la profondeur suit

ce même schéma: il est minimum entre 3 et 8 mètres (1 à 2 jours)

- zone de production optimale Popt -, légèrement plus long en sur­

face (6 jours) et maximum au voisinage de 27 mètres (49 jours).

A Sukuta, le taux de production journalier varie de 0,2

à 0,5 jour -l, pour la période septembre 1979-janvier 1980. Le

temps de recyclage de la biomasse en carbone est également le plus

court à la fin du printemps (2 jours, le 19 décembre). Il varie

peu en fonction de la profondeur.

Dans le Grand Lac, le rapport P.B- l varie de 0,2 à 0,8
. -1Jour au cours de l'cannée (RICHERSON et al., 1977). Le temps de

recyclage de la biomasse en carbone est maximum à la fin de l'été

(5 jours en février-mars), reste voisin de 2 jours la plus grande

partie de l'année et atteint un minimum de 1,3 jour à trois re­

prises: fin avril, fin juillet et fin décembre. Par ailleurs, bien

que le renouvellement annuel des réserves en sels dissous soit,
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environ, 10 fois inférieur dans le Grand Lac que dans le Petit lac,

le recyclage de la biomasse du phytoplancton en carbone y est, en

moyenne, 2 fo~s plus rapide (cf. A.4.3.).

b) BIOMASSE EXPRIMEE EN POIDS FRAIS (PF)

Les biomasses en carbone étant estimées à partir des

mesures de biovolumes, il est logique que l'évolution annuelle

des biomasses en carbone suive celle de~ biomasses en poids frais

(en supposant la densité du phytoplancton égale à 1) et qu'il en

soit donc de même pour les rapports P.B- l exprimés en carbone et

en poids frais (cf. B.2.4.). Aussi, les taux de production jour­

naliers varient de 0,04 à 0,17 mg C.mg pp-l.j-l à Chua et de 0,08

à 0,21 mg C.mg pp-l.j-l à Sukuta, et suivent les mêmes évolutions

saisonnières qu'en a).

Ces résultats sont très proches de ceux obtenus par

CAPBLANCQ (1974) sur les lacs du vallon de Port-Bielh (pyrénées
-1 -J .-1centrales), où le rapport P.B fluctue entre 0,001 mg C.mg PF .J

(en avril 1969) et 0,290 mg C.mg PF- l .j-l (en octobre 1967).

c) BIO~1ASSE EXPRIMEE EN CHLOROPHYLLE

A Chliai le taux de production journalier présente 2
-1 -1

maximums (Pig. 48): l'un en août (20,86 à 35,08 mg C.mg chI ~j ),

l'autre en octobre (20,88 mg C.mg chl-l.j-l), et 2 minimums: l'un

de la fin mai à la mi-juillet (6,58 à 8,93 mg C.mg chl- 1 .j-l), l'

autre début janvier (6,10 mg C.mg chl-l.j-l). Le reste de l'année,

il reste voisin de 15 mg C.mg Chl-l.j-l.

Il est particulièrement intéressant de noter qu'il e­

xiste une corrélation hautement significative (au seuil p=O,OOl,

r = 1,00) entre le rapport P.B- 1 où B est exprimée en carbone et

celui où B est exprimée en chlorophylle:

-1 -1P.BC = 0,060 . P.Bchl + 0,001

pour la période avril 1979-avril 1980 à Chua (Pig. 49).

A Sukuta, pour la période septembre 1979-mai 1980, le

rapport P.B~~l varie peu et reste voisin de 15-20 mg C.mg chl-l.j-l

Il atteint cependant, un maximum de 103,50 mg C.mg chl- l .j-l le 18
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novembre 1979. Le nombre réduit de mesures (n=4) ne permet pas d'y

établir 'de relation significative entre P.B;l et P.B~~I.

E.2.8. EFFICIENCE PHOTOSYNTHETIQUE (E )
P

L'efficience photosynthétique du phytoplancton repré­

sente la proportion d'énergie solaire incidente fixée dans la to­

talité de la colonne d'eau, par la photosynthèse. L'efficience

photosynthétique journalière est estimée par le rapport:
-2 -1

E = t~P (Kcal.m .j ) dans la bande spectrale de
p t~I (Kcal.m- 2 .j-l)

400 à 700 nrn, où t~P et~~I ont les mêmes significations qu'en E.l •.

ttI correspond à l'énergie lumineuse incidente conte­

nue dans le spectre visible (400 à 700 nm) et reçue en surface au

cours du jour. E est exprimé en % de l'énergie incidente. Les
p .

conversions suivantes sont adoptées dans son calcul:

-2 -2 -1 a1 Watt.m = 4,6 ~E.m .sec
-3 -2-1= 1,433.10 cal.cm .mn

-2 -1= 186,91 cal.m .h

Des calculs de Ep ne peuvent être effectués que de no­

vembre 1979 à mai 1980, période pendant laquelle l'irradiance a

été mesurée à l'aide de la sonde LI-COR.

bre à 0,25% le 6 mai.

station de Sukuta, Ep

A la station de ChGa, E varie de 0,13% le 18p
Sa valeur moyenne est 0,19% (n=8).

est environ 10 fois plus faible et

peu: 0,01 à 0,03%.

décern­

A la

varie

L'efficience photosynthétique moyenne Ep mesurée à

Chua est assez comparable à celle mesurée par RICHERSON et al .

(1977) sur le Grand Lac: 0,29% (moyenne annuelle pour la cou­

che 0-27,5 m).

La mesure peu élevée de E à Sukuta, provient en gran-p
de partie de la faible profondeur de cette station (la lumière

est aussi utilisée par les macrophytes du fond) qui limite la

couche photosynthétique. Par ailleurs, une très forte biomasse B

a Voir note page suivante.
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donnerai une forte efficience photosynthétique (E p ) et, par contre,

une profondeur limite de la zone euphotique (z ) faible.eu

E.2.9. ASSIMILATION DE CARBONE A L'OBSCURITE

L'assimilation de carbone dans les flacons opaques re­

présente toujours un pourcentage non négligeable (variant de 6% à

16%) de l'assimilation photosynthétique: ceci, dans la zone com­

prise entre 1 et 15 mètres de profondeur à Chûa et dans celle

comprise entre 1 mètre et le fond à Sukuta (Tableau 15).

La fixation de carbone à l'obscurité varie en fonction

de la profondeur. Les courbes obtenues (Figure 40 et Figure 50)

sont d'allures très proches de celles correspondant à l'assimila­

tion photosynthétique (Figure 38). Pour l'ensemble des mesures de

Chua, les valeurs moyennes aux différentes profondeurs, comprises

entre 1 et 15 mètres, varient de 0,2 à 1,0 mg C.m- 3 .h-1 . La moyen­

ne est 0,4 mg C.m- 3 .h-1 . Cependant, la proportion d'assimilation

à l'obscurité présente un maximum dans le premier mètre d'eau à

Chua et à Sukuta. L'activité des flacons opaques n'est guère in-

a Note infrapaginale de la page précédente:

-2 -2-1
1 Watt.m = 4,6 ~E.m .sec est le facteur de con-

version déterminé par MAC CREE (1972J à partir de diffé­

rentes sources lumineuses. Il est équivalent à celui don­

né par MOREL et SMITH (1974):

2,77 quantas par Joule pour une énergie lumineuse

naturelle et directement assimilable par le phytoplancton

(notée Ph • .4.. a. en A.4.1.J. En effet, 1 ;uE.m- 2 .sec-
1 =

17 -2 -7 -2 -1
6,02.10 photons.m .sec - = 186,91 cal.m .h et

. 1 cal = 4,19002 Joule.

Il est a noter que: ~~P est intégrée entre la surfa­

ce et la profondeur 27 mètres pour la station de Chûa et

entre la surface et Za profondeur 6 mèt~es pour Za 3~ation

de Sukuta.
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férieure à celle des flacons transparents, ce qui signifie que la

part de l'activité photosynthétique est très réduite dans c~tte zo­

ne. L'assimilation de carbone à l'obscurité peut y dépasser 1,0
-3 -1mg C.rn .h alors que l'assimilation brute des flacons clairs dé-

-3 -1passe rarement 1,5 mg C.m .h •

Un deuxième maximum existe sous la zone euphotique de

Chûa, au-delà de 18 mètres de profondeur. La proportion d'assimila­

tion à l'obscurité y dépasse le plus souvent 30%; l'assimilation

des flacons opaques peut même excéder celle des clairs à des pro­

fondeurs supérieures à 25 mètres (Tableau 15), où la lumière est,

pour ainsi dire, nulle. Malheureusement, aucune mesure n'a été ef­

fectuée au voisinage ·du fond, où seule l'assimilation à l'obsc~ri­

té peut exister.

L'assimilation de carbone à l'obscurité évolue peu au

cours de l'année. On note, cependant, une légère augmentation, en

valeur absolue, en octobre-novembre. Il est probable, que le fai­

ble gradient de température soit en cause.

En l'absence de mesures appropriées, seules des hypo­

thèses peuvent être avancées. Cette assimilation à l'obscurité

est dûe, probablement, à l'activité en pleine eau des bactéries

chimiolithotrophes aérobies (en particulier, les bactéries nitri­

fiantes du cycle de l'azote, d'après P. CAUMETTE, communication

personnelle) •

Les valeurs d'assimilation de carbone à l'obscurité de

notre étude sont très supérieures à celles obtenues par CAPBLANCQ

(1972) sur les lacs d'altitude des Pyrénées françaises. Les va­

leurs moyennes y atteignent rarement 2% de l'assimilation dûe à
a -3 -1la photosynthèse (18 à 26 pg C.m .h ) dans les 12 premiers mè-

-3 -1tres de profondeur, mais un maximum de 23% (0,19 mg C.m .h ) ap-

paraît entre 16 et 18 mètres. L'auteur mesure également deux pics

à 18 mètres de profondeur, très localisés dans le temps: l'un en
-3 -1' -3 -1

février (0,79 mg C.rn .h ) et l'autre en avril (2,30 mg C.rn .h.).

Par contre, TUTTLE (1979), dans son étude sur la deu-

a Voir note page suivante.
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xième plus grande fosse marine de la Mer des Caraïbes (Cariaco

Trench), mesure une assimilation de CO 2 à l'obscurité (en pré­

sence de 40 mM de thiosulfate) à la profondeur d'oxygénation
-3 -1nulle égale à 0,30 mg C.m .h . On peut, tout au plus, consta-

ter que la valeur moyenne obtenue dans la zone désoxygénée de
-3 -3 -1Chûa au voisinage du fond « 0,5 g 02.m ): 0,4 mg C.m .h ,

est très proche de cette valeur.

ROMANENKO (1964) et SOROKIN (1965) montrent que dans

les eaux normalement oxygènées il existe une relation entre l'

assimilation de carbone à l'obscurité et la production bactérien­

ne. Selon SOROKIN et KADOTA (1972), les bactéries hétérotrophes

assimilent, en moyenne, 6% du carbone nécessaire à leur biosyn­

thèse à partir du CO
2

de l'eau. Par ailleurs, les algues peuvent

aussi utiliser les processus d'hétérotrophie (TILZER, 1972). En

fait, il existe toute une gradation de l'hétérotrophie à l'auto­

trophie et tous les groupes intermédiaires entre les hétérotro­

phes vrais et les chimiolithotrophes peuvent coexister, en par­

ticulier dans les eaux faiblement oxygènées, c'est-à-dire par e­

xemple en profondeur à Chûa. La quantité de CO 2 utilisée varie

selon les groupes entre 6 et 100% du carbone total intervenant

dans les processus de biosynthèse. Cependant, il faut garder à

l'esprit que les mesures.d'assimilation de CO2 à l'obscurité

sont surestimées par les artéfacts de manipulation: par exem­

ple, les échantillons n'ont pas été manipulés à bord dans l'obs­

curité totale, mais seulement dans la pénombre de la cabine pen­

dant la filtration sur membrane. Aussi, en raison de la complexi­

té des phénomènes qui interviennent, est-il difficile d'interpré­

ter les valeurs élevées d'assimilation à l'obscurité mesurées en

profondeur.

a Certains auteurs déconseillent de retrancher les va­

leurs a l'obscurité de celles ·obtenues a la lumi.re. On

peut citer Guy JACQUES Jdans "Phytoplancton3 biomasse 3 pro­

duc~ion3 numération et culture"3 fascicule idité par l'au­

teur 3 Laboratoire Arago de Banyuls-sur-Mer3 1978): ... "Rien

ne prouve en effet que les mécanismes en jeu 3 même s'ils ne

so~t pas photosynthétiques 3 se déroulent de façon indépen­

dante de la lumière. Il faudrait mesurer la production
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"sombre" d la lumi~re! Les mesures d l'obsourit~ doivent

dono être exprim~es isol~ment~ sans ~tablir de pouroenta­

ges production sombre/production claire".

E.2.10. MODELE DE L'ACTIVITE PHOTOSYNTHETIQUE

Les mesures effectuées sur lè Petit Lac permettent de

relier les différents paramètres .de base de la production du phy-

toplancton. Grâce à ces mêmes mesures, des relations expérimen­

tales (donc, de type empirique) peuvent être établies. Elles peu­

vent être extrapolées à l'ensemble du Lac pour estimer, de façon

commode et rapide, la production primaire en tout point. Les hy­

pothèses et approximations adoptées dans les chapitres précédents

rendent peu rigoureuse la vérification de la validité du modèle

de Talling. Néanmoins, à la lumière des résultats obtenus, quel­

ques comparaisons seront tentées.

a) RELATIONS OBSERVEES

Les équations empiriques déduites des résultats et pré-

sentées dans les chapitres précédents sont les suivantes:

(1) z = 1,06.zsopt

(2 ) log Popt = 0,46.log Bchl + 0,54

(3 ) log ropt = -0,53.log Bchl + 0,54

(4 ) log z. = 0,62.log Zs + 0,64
l.

(5 ) z. = -76,83. t. + 0,64
l.

( 6 ) z = 1,07.zi0,5P top

(7 ) ~.t:P = 9. tPmidi

A l'aide de ces relations et de celles données par le

modèle de TALLING (1957) il est possible d'estimer ~p 0d' et -E"~P
ml. l.

à partir des seules mesures de B hl et de z (éventuellement decs.
I~ et de é). Mais, la précision de cette évaluation dépend étroi-

tement des paramètres choisis et de la précision avec laquelle

ils ont pu être mesurés.
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P =opt . B. \'oPt>-
---------. Z,l.Z

S

B

Les relations liant les différents paramètres de base

de la production primaire permettent d'aboutir au schéma suivant:

TOC

b) ESSAI DE COMPARAISON AVEC LE MODELE
DE TALLING

Des mesures effectuées sur le Petit Lac, 3 types de re­

lations empiriques peuvent être établies:

P = f(B Chl )opt

z, = f (z ) ou encore z, = f ( ê )l. S l.

~~P = f(~P 'd')ml. l.

L'amplitude de variation de la température est réduite

à l'intervalle 10°C-14°C, aussi ne permet-elle pas, seule, d'ex­

pliquer les fluctuations de l'activité optimale ~ t.
. op

En E.2.6., la relation Zo SP 1 zl.' = 1,07 a été é-. _. , oot
tablie, soit approximativement l'égalité:-

= z .
O,SP top

La relation ~~P = 9. ~P 'd' estimée à partir du rap­ml. l.
port ~Imidil ~~I = 9 peut-être comparée aux résultats prévus par

le modèle d'intégration à la journée (TALLING, 1957):

~Pmidi

= 0,9. Llt .
ln lb - ln 0,5 I K

ln IOmidi - ln 0,5 IK

où

et

I l l' +- T t t' ~ t- t' l0' 0midi e~ ~K son es l.mes _ous rol.S sur e spec-

tre visible (bande 400-700 nm)

ln = logarithme népérien.

En utilisant les valeurs moyennes calculées sur l'en­

semble des mesures effectuées au cours de cette présente étude:
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l' 167,20 -2 -1= J.cm .h
0 midi

l' 72,46 J.crn-2 -1= .h
0

I K 3,54 J.cm-2 -1= .h

et en les remplaçant dans l'équation citée plus haut, le mo­

dèle de Talling donne:

~~P / ~P 'd' = 9,09m1 1

Etant donnée l'incertitude sur le calcul de ~I 'd' etm1 1
de ~~I (en l'absence d'un intégrateur de lumière branché sur la

sonde LI-COR émergée, ~I 'd' et ~~I sont calculés par la méthodem1 1
d'intégration de Simpson, dont l'énoncé est donné en B.4.2., sur

des valeurs ponctuelles mesurées au cours de la journée) on peut

considérer que l'extension à la journée du modèle de Talling est

en assez bonne concordance avec les résultats observés. Pour plus

de rigueur, il aurait fallu réaliser diverses incubations au cours

d'une même journée (ce qui n'a pas été possible, faute d'un nom­

bre suffisant de flacons d'incubation et d'ampoules de solution

radioactive ainsi qu'en raison du fait qu'à deux il est diffici­

le de mener à bien une telle manipulation, compte tenu de l'exi­

guité de notre bateau) afin de ne pas passer par là mesure du rap­

port ~~I/~I 'd' pour l'estimation du rapport ~~P/~P 'do'm1 1 . m1 1

Le faible nombre de mesures du rapport l'/IK ne permeto .
pas de déterminer avec précision la fonction F(I) et ainsi de vé-

rifier la justesse de l'emploi du modèle de Talling pour le cal­

cul de l'intégration sur la profondeur de la production primaire.

Les relations précédentes laissent penser qu'il y a effectivement

concordance. La validité du modèle est, par contre, semble-t'il

vérifiée pour le calcul de la production journalière ~~P à partir

de la production horaire au voisinage de midi ~P 'd"m1 1
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F, CONCLUSIONS GENERALES

La latitude du Petit Lac (16°S) "est principalement res­

ponsable de la faible amplitude des variations saisonnières de

son régime physique. Son altitude élevée (3808 ml, quant à elle,

influe particulièrement sur la température de ses eaux. La lumiè­

re incidente globale atteignant la surface ne varie que de 445 à

579 cal.cm- 2 .j-l (en moyennes mensuelles des valeurs journalières

absolues, d'après BOULANGE et al., 1981) et la température de ses

eaux seulement de 10 à 15°C, en valeurs extrêmes. Ces températu­

res basses pour un milieu tropical sont à la base des particula­

rités du Lac Titicaca.

67% du volume du Petit Lac correspond à des profon­

deurs inférieures à 10 mètres. Aussi, la majeure partie du Petit

Lac est-elle soumise à des fluctuations de température de type

nychtémérales, de la" surface au fond. L'ensoleillement élevé et
- - -- - -

la faible nébulosité (excepté pendant la saison pluvieuse), con-

séquences de son altitude élevée, engendrent un régime quotidien

de brises solaires. Le léger gradient thermique vertical qui s'é­

tablit progressivement au cours de la journée, dans le premier

~ètre d'eau, est détruit par le rafraîchissement nocturne de l'

atmosphère. Cette absence de stratification thermique saisonniè­

re et la température de ses eaux nettement supérieure à 4°C per­

met, selon la classification de HUTCHINSON et LOFFLER (1956), de

ranger la majeure partie du Petit Lac parmi les lacs polymicti­

ques dits "chauds" (températures supérieures à 4°C) .

Seulement dans la zone la plus profonde du Petit Lac,

la Fosse de Chua (40 mètres"de profondeur), se succèdent une stra­

tification estivale de faible amplitude (inférieure à 2°C) à des
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profondeurs comprises entre 20 et 30 mètres et une homothermie hi­

vernale. L'évolution des profils verticaux de température (Fig. 4)

et d'oxygène dissous (Fig.6) témoignent de la circulation complète

des eaux, de la surface au fond de juin à août, et donc du caractè­

re holomictique de la Fosse de Chûa. Elle se distingue du reste du

Petit Lac, puisqu'elle présente les caractéristiques d'un lac mono-
1

mictique chaud. Le régime des vents couplé au refroidissement hiver-

nal déstabilisent l'ensemble de la couche d'eau et entraînent ainsi,

dans cette Fosse, l'existence d'un cycle annuel de variations du

phytoplancton beaucoup plus marqué que dans le reste du Petit Lac.

De plus, le volume d'eau qui s'écoule annuellement par le Détroit

de Tiquina, du Grand Lac vers le Petit Lac (0,55.10 9 m3 .an-1 ), don­

ne l'ordre de grandeur des déplacements horizontaux des masses d'eau

dans la région de Chua. L'action conjuguée des vents et du refroî­

dissement sur la dynamique du phytoplancton, en hiver, est équiva­

lente à celle des variations saisonnières du rayonnement solaire in­

cident des latitudes plus hautes.

Les biomasses phytoplanctoniques de l'ensemble des sta­

tions du Petit Lac, exprimées par unité de volume, sont comparables

à celles du Grand Lac. Par contre, exprimées par unité de surface,

les biomasses équivalentes de la Fosse de Chua et du Grand Lac domi­

nent d'un facteur 10 celles du reste des stations du Petit Lac (en

raison notamment de la grande disparité des profondeurs respectives

de ces deux milieux). La répartition verticale du phytoplancton ­

constitué en majorité de formes non mobiles - est particulièrement

dépendante du gradient de stratification du milieu. Les prélèvements

effectués au voisinage du midi solaire, aux différentes profondeurs

de la station de Chüa, n'ont pas permis de déceler, même en période

stratifiée, de variation notable dans la composition verticale du

phytoplancton. De même, il est important de noter que, sur l'ensem­

ble des stations du Petit Lac, l'amplitude annuelle de variation des

biomasses phytoplanctoniques est réduite: le rapport Bmax/Bmin est

généralement inférieur à 3 (Figures 20, 21, 24 et 39).

Selon les critères définis par LICKENS (1975), le Petit

Lac (Fosse de Chua exclue), avec des biomasses phytoplanctoniques

voisines de 100 mg c.m- 3 , des teneurs en phosphates et en nitrates

inférieures à 5 pg P04P et 250 pg N03N respectivement, peut-être

rangé parmi les lacs oligotrophes.
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Les profils verticaux de production primaire de la Fos­

se de Chqa présentent une forte inhibition de l'activité photosyn­

thétique dans le premier mètre d'eau sous la surface (Fig. 38).

La zoneeuphotique z ,limitée par définition par la profondeureu .
où ne parvient que 1% de l'énergie subsuperficielle (cf. A.4.2. cl,

y est importante, puisqu'ellé s'étend en moyenne annuelle à plus

de 17 mètres de profondeur. En février-mars 1980, z varie entre. eu
17,5 et 18,5 mètres; à cette période la thermocline est bien déve-

loppée et la profondeur du maximum du gradient de température (ap­

pelée z . ) atteint 25 mètres. C'est une caractéristique de lac 0-
m~x .

ligotrophe de grande transparence. En raison de conditions physio-

logiques différentes (notamment en ce qui concerne la lumière)

deux couches contenant du phytoplancton s'isolent l'une au-dessus

de l'autre. La biomasse phytoplanctonique de l'épilimnion est re­

lativement basse par suite de l'utilisation des sels nutritifs et

de l'inhibition de l'activité photosynthétique par la lumière; le

maximum de biomasse s'y observe légèrement au-dessus de la ther­

mocline, aux environs de 15 mètres de profondeur (Fig. 27). Les

pluies qui sévissent à cette époque, par l'apport en nitrates d'

origine atmosphérique (provenant en fait du NH
3

contenu dans les

eaux de pluies et oxydé en NO; par les bactéries nitrifiantes)

qu'elles représentent et la nébulosité qui les accompagne, con­

tribuent probablement, en grande partie, à limiter l'enfoncement

de ce maximum de biomasse en maintenant dans la couche supérieu­

re des conditions physiologiques favorables au développement du

phytoplancton. En effet, dans les lacs particulièrement transpa­

rents et profonds, tels que les lacs Baykal, Tahoe et Crater, ce

maximum parvient à une profondeur bien supérieure à celle de la

thermocline.

La profondeur z t à laquelle la production primaire. op
est optimale (Popt ) se situe entre 5 et 8 mètres à la station de

Chüa. Les teneurs en nitrates (Fig. 9) et phosphates (Fig. 7)

constantes dans les 20 premiers mètres d'eau, permettent de pen­

ser que la pénétration de la lumière détermine de façon prépondé­

rante la forme du profil vertical de production primaire. Des me­

sures de production primaire voisines de 1 mg C.m- 3 .h-1 , à des

profondeurs supérieures à 20 mètres, n'y sont pas rares en hiver.
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Bien que la disponibilité en sels nutritifs soit faible à cette

période de l'année (elle est maximale, en période stratifiée,

sous la thermocline qui joue le rôle d'une barrière vis-à-vis de

la diffusion verticale des éléments dissous et donc empêche les

échanges en sels nutritifs entre épilimnion et hypolimnion), elle

tend à favoriser la production primaire à des niveaux où l'éner­

gie lumineuse est limitante. Il est difficile de parler d'adapta­

tion des algues aux faibles éclairements, dans de telles condi­

tions d'instabilité du milieu, alors qu'aucune structure vertica­

le nette n'a été observée dans la composition du phytoplancton.

Tout au plus, cette particularité témoigne des capacités de pho­

tosynthèse du phytoplancton aux faibles éclairements (ce qui com­

pense, en quelque sorte, la pauvreté du milieu en sels nutritifs).

A partir de ces différents éléments, il est possible

d'établir une comparaison entre le Petit Lac d'une part, la Fos­

se de Chûa et le· Grand Lac d'autre part.

En raison du déplacement général des eaux, un apport

permanent en sels nutritifs dissous se fait du Grand Lac vers le

Petit Lac par le Détroit de Tiquina (CAJU10UZE et aL., 1978). Or,

dans le Grand Lac, profond, les éléments nutritifs assimilés dis­

paraissent en grande partie de la zone euphotique lors de la chu­

te qui accompagne la mort cellulaire du phytoplancton limnique.

Aussi, ce sont des eaux appauvries en sels nutritifs qui parvien­

nent dans le Petit Lac. Néanmoins, la proximité du fond et l'ins­

tabilité permanente de la structure thermique de la majorité des

eaux du Petit Lac rendent plus disponible la matière organique

minéralisée au niveau du sédiment. Mais, les teneurs en sels nu­

tritifs sont, en fait, la résultante entre les apports et leur

consommation par les algues. Aussi, les faibles teneurs du Petit

Lac en sels nutritifs pourraient-elles avoir également pour ori­

gine une utilisation plus complète, en particulier par les macro­

phytes et les végétaux épiphytes.

D'un autre côté, la profondeur recevant l'énergie opti­

male pour la photosynthèse est rarement atteinte, la faible profon­

deur et l'inhibition de surface limitent considérablement la pro­

duction primaire du Petit Lac par unité de surface. Ceci se tra-
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duit par une transparence élevée des eaux qui permet d'étendre la

zone euphotique jusqu'au fond. Les efficiences photosynthétiques

mesurées à la station de Sukuta, par exemple, inférieures à 0,06%

(cf. E.2.8.), comparées à celles du Grand Lac, comprisent entre

0,12 et 0,54% (RICHERSON et aZ., 1977), en témoignent.

En d'autres termes, le Petit Lac (Fosse de Chua exclue)

est favorisé par le recyclage de ses éléments nutritifs (Tableau

7), dont le retour dans la zone euphotique n'est pas perturbé par

la stratification, mais défavorisé, par rapport au Grand Lac, par

sa faible profondeur qui limite la couche productive. La produc­

tion phytoplanctonique moyenne du Petit Lac (129 mg c.m-2 .j-l)

confirme son caractère ,de lac oligotrophe. Mais, il faut signaler

que la production du phytoplancton limnique étudiée seule ici,

n'est qu'une partie, sans doute relativement faible de la produc­

tion végétale aquatique du Petit Lac (Tableaux 8 et 9), sans comp­

ter la production bactérienne dont les mesures font défaut. En ef­

fet, 56% de la surface en eau du Petit Lac sont occupés par une

végétation aquatique constituée de macrophytes (dont Potamogeton 3
My~iophyZZum3 ZanicheZZia et Toto~a), d'algues fixées (en parti­

culier les herbiers à Chara), de périphyton (non évalué) et de

phytobenthos (qui joue le rôle d'un filtre dans les échanges vase­

eaUinon évalué) • Les Characées, à elles seules, occupent 32% de

la surface en eau du Petit Lac, à des profondeurs s'échelonnant

entre 3,0 et 9,5 mètres. Leur production nette atteint 0,70 à 1,19
-2 -1 -2 -1 acal.cm .h (c'est-à-dire, environ 8,4 à 14,4 g C.m.j ) et

représente 60% de la production globale des plantes aquatiques du

Petit Lac (COLLOT, 1981).

La Fosse de Chûa, quant à elle, par sa profondeur, l'

absence de production végétale benthique, son caractère monomicti­

que, et bien que située dans le Petit Lac, s'apparente beaucoup

plus au Grand Lac. Contrôlée par les apports et la disponibilité

en sels nutritifs, sa production primaire reste inférieure à 1 gC.

m- 2 .j-l. Les mouvements horizontaux latéraux (indépendamment de la

a Si l'on utilise les facteurs de conversion suivants: 1 mg C dé­

gradé fourni 9,36 caloriesi en 4 heures d'incubation (entre 10h

et 14h) la production primaire mesurée représente 35% de la pro­

duction primaire journalière.

"

.1
j
1

:1
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circulation générale des eaux) des masses d'eau sont assez limités

pour ne pas influencer, de façon notable, la concentration en sels

nutritifs de la région de Chua; comme tout le reste du Petit ~ac,

ses eaux sont de type oligotrophe.

Bien que de type monomictique, la Fosse de Chua pré­

sente des fluctuations de stabilité non saisonnières (à l'occasion

d'un coup de vent, lors d'un orage) de la partie superficielle de

sa colonne d'eau, c'est-à-dire les 20 premiers mètres. En cela,

les eaux de la Fosse de Chua présentent des similitudes avec cel­

les des lacs de plus basse altitude. Par contre, son épilimnion

~iffère de celui d'un lac monomictique chaud, comme par exemple

le Lac Lanao (9° de latitude Nord) qui, bien que présentant des

fluctuations, est stratifié la majeure partie de l'année.

La circulation verticale apporte dans la zone euphoti­

que des eaux plus riches en sels nutritifs en provenance de l'hy­

polimnion, et provoque, dès le mois de mars, l'enfoncement de la

thermocline jusqu'aux environs de 30 mètres de profondeur (Fig. 4).

L'homogénéisation de l'épilimnion de Chua provoque des changements

de teneurs en sels nutritifs, aussi bien en surface qu'au fond

(Fig. 43). LEWIS (1974) utilise le terme d'" a telomixis" pour qua­

lifier ce mélange de deux niveaux de caractéristiques chimiques

différentes, individualisés au cours de la stratification. A Chua

ces différences restent, sommes toutes, assez minimes.

La biomasse phytoplanctonique moyenne de la Fosse de
- -2Chua: 2,6 g C.m est relativement importante. Elle est due, en

.partie ,aux volumes cellulaires élevés des espèces de Peridiniu'fl

et de Mougeotia présentes. Toutefois, Monoraphidium sp., espèce

nanoplanctonique, d'une longueur moyenne de 17 pm, domine très

nettement les biomasses et les densités phytoplanctoniques de

Chua, durant la majeure partie de l'année (cf. C.l.l.). Les Chlo­

rophycées et les Dinophycées dominent à Chûa comme dans le reste

du Petit Lac. LEWIS (1976), dans son étude sur le Lac Mucubaji,

situé dans les Andes vénézuéliennes, montre également la dominan­

ce de ces deux groupes. Selon cet auteur, les Chlorophycées, ne

dominant presque jamais dans les biomasses phytoplanctoniques

des lacs tropicaux de basse altitude, pourraient avec les Dino-
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phycées remplacer les Diatomées et les Cyanophycées dans les lacs

tropicaux de haute montagne. Au contraire, les résultats de RICHER­

SON et a~. (1977) sur le Grand Lac, mettent en évidence la domi­

nance des biomasses par la Cyanophycée Anabaena sphaerica et les

Chlorophycées UZothrix subtiZissima et Oocystis borgei.

Ainsi, par ses différentes caractéristiques: rayonne­

solaire incident, facteurs physico-chimiques et biologiques, le

Petit Lac est comparable aux lacs d'altitude de type alpin. Sa

production primaire moyenne est proche de celles du Vorderer Fins­

tertaler See des Alpes autrichiennes (PECHLANER, 1966; PECHLANER

et aZ., 1972) et des lacs du vallon de Port-Bielh des Pyrénées

françaises (CAPBLANCQ et LAVILLE, 1968; CAPBLANCQ, 1972) présen­

tées dans le Tableau 16. Il s'en distingue toutefois par un
-1taux de renouvellement de son phytoplancton (P.B ) plus élevé,

son caractère polymictique et l'absence de période de g~l.

RODHE (1969) présente un schéma permettant de séparer

les lacs en différents types trophiques en fonction de leur ni­

veau de production primaire annuelle. L'auteur classe parmi les

lacs oligotrophes ceux dont la production annuelle est inférieure

à 25 g C.m- 2 .an- 1 • Il suggère toutefois, que cette limite, dans

. le cas de certains milieux, peut-être enfreinte.

Le Tableau 17 donne l'estimation des productions pri~

maires annuelles·de Sukuta, de la Fosse de Chîla et-du Grand Lac

(cette dernière est donnée par RICHERSON et aZ ., 1977), ainsi

que celles d'autres lacs étudiés par le programme PBI (LE CREN

et LOWE-MC CONNEL, 1980).

Alors que la station de Sukuta, représentative de la

majeure partie du Petit Lac, peut-être encore considérée comme 0­

ligotrophe, la Fosse de Chûa et le Grand Lac dépassent considéra­

blement la limite super~eure de production annuelle proposée par

RODHE (1969) dans sa classification. Dans son schéma, les lacs

dont la production primaire annuelle dépasse 75 g c.m-2 .an-1

font partie des lacs eutrophes. Cependant, le Lac Sammamish (aux

U.S.A.) dont la production annuelle s'échelonne entre 170 et 260
-2 -1 .

g C.m .an est classé par WESTLAKE (1980) comme mésoeutrophe,

alors qu'elle dépasse les 25 à 75 g C.m- 2 .·an-1 proposés par RO-



71

DHE pour ce type de lac. Avec une production primaire annuelle
-2 -1

voisine de 200 g C.m .an ,la Fosse de Chua, peut de la même

façon être classée parmi les lacs mésoeutrophes définis par RODHE.

Cependant, le classement des lacs sur la base de la

production primaire annuelle par unité de surface n'est, bien sou­

vent, pas le critère idéal de comparaison. En effet, VOLLENWEIDER

(1960) remarque, par exemple, que la" production du Lac Majeur (mé­

sotrophe) est supérieure à celle du Lac Erken (eutrophe) tout sim­

plement parce que ce dernier gèle 3 à 4 mois par an. Ainsi, il

semble préférable d'utiliser les critères P t et ~P/P tO Le Ta-op op
bleau 17 permet ainsi de constater que les valeurs de production

optimale P t relatives au Petit Lac et au Grand Lac sont faibles- op
comparées à celles d'autres lacs oligotrophes, avec respective-

ment P t < 10 mg c.m-3 .h-1 et P t < 30 mg C.m- 3 .h- 1 . Par con-op . op
tre, les mesures du rapport ~P/P t (qui caractérise l'allure du

" op
profil vertical de production primaire) y sont, comparativement,

très élevées. Ceci signifie qu'à ~P égal, Popt est, en comparai­

son, plus faible au Titicaca et donc, par compensation, la couche

photosynthétiquement active (qui s'étend bien au-delà de la pro­

fondeur zl%I' , cf. A.4.1.c) s'y étend plus profondément. En d'
o

autres termes, la transparence y est plus élevée et la couche eu-

photique (z > zl%I') plus importante. Cet enfoncement compense- eu 0
également la forte inhibition de surface de l'activité photosyn-

thétique induite par le rayonnement solaire intense. La figure 50

donne la mesure de l'écart existant entre la profondeur oü Pest

nulle (qui est, en fait, la limite inférieure de la "vraie" zone eu­

photique) et la profondeur zl%Ib ' les 25 février, 12 mars et 8

avril 1980 à Chua.

Une P t faible et un rapport ~P/P t élevé attestentop op
du caractère oligotrophe marqué du Lac Titicaca, malgré des va-

leurs de productions annuelles à tendance mésoeutrophe à eutrophe.

Si l'on veut toutefois génér~liser: le Lac Titicaca

dans son ensemble (et si l'on ne considère que le phytoplancton

limnique) se caractérise par la coexistence de deux milieux assez

extrèmes:

- un milieu profond et eutrophe: le Grand Lac (selon la clas­

sification de RODHE (1969),
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- et un milieu peu profond et oligoeutrophe à mésoeutrophe:

le Petit Lac.

La Fosse de Chua, quant à elle, constitue un milieu in­

termédiaire de type mésoeutrophe.

De l'analyse du Tableau 17, il ressort:

(1) que l'oligotrophie du Petit Lac est comparable à celle des

lacs d'altitude de type alpin ou pyrénéen,

(2) que l'eutrophie relative du Grand Lac est proche de celle des

lacs tempérés de l'hémisphère nord, situés à moyenne altitude,

comme les lacs canadiens, et

(3) que la méso-eutrophie de la Fosse de Chua s'apparente à celle

des lacs tempérés de plus haute altitude.

Il est malgré tout important de noter que l'oligotro­

phie du Petit Lac est en fait toute relative et n'intéresse que

le phytoplancton limnique. Elle est fortement compensée par l'eu­

trophie marquée de la végétation aquatique. ~e développement des

macrophytes aquatiques du Petit Lac (en raison de sa faible pro­

fondeur) est considérable, comparé à celui du Grand Lac, où il

est limité à quelques zones peu profondes (la Baie de Puno, en

particulier) et à une frange littorale étroite. Une étude compa­

rative de la production primaire globale de l'ènsemble phyto~

plancton - périphyton - phytobenthos - macrophytes - algues fi­

xées (et production bactérienne) révèlerait, sans doute, que la

productivité primaire globale du Petit Lac est bien supérieure

à celle du Grand Lac et qu'elle permet de le classer parmi les

lacs eutrophes. Tout ceci démontre, au moins, la grande subjec­

tivité des critères d'eutrophisation basés sur les mesures de

production primaire. du phytoplancton seul. Il est tout aussi im­

portant d'indiquer les paramètres pris en compte pour le clas­

sement d'un milieu dans une catégorie (oligotrophe, mésotrophe

et eutrophe) que de menti~nner les niveaux considérés (phyto­

plancton, périphyton, phytobenthos, macrophytes, algues fixées,

organismes bactériens). En toute logique, seule une étude glo­

bale de l'ensemble de ces niveaux pourrait conduire au classement

d'un milieu donné. Mais là encore, tout est affaire de nuances.
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L'évolution de l'état trophique d'un milieu est de ty­

pe continu. Fixer des seuils pour l'établissement de niveaux suc­

cesifs est toujours plus ou moins arbitraire, compte tenu de l'

ensemb~e des paramètre à prendre en considération et du choix de

ceux-ci.

Le but de la présente étude a été de donner les carac­

téristiques originales d'un lac tropical de très haute altitude,

le Lac Titicaca, en matière de phytoplancton et de production

primaire, par rapport à d'autres milieux déjà connus. La compa­

raison des deux bassins, le Petit Lac et le Grand Lac, sur le

plan de leurs productions phytoplanctoniques respectives ne sau­

rait être, en soi, satisfaisante. Il est impératif d'y considérer

celles des plantes aquatiques, du phytobenthos, du périphyton et

des algues fixées qui prolifèrent dans le Petit Lac, alors qu'ils

sont peu importants dans le Grand Lac, dont les données restent

fragmentaires ou inexistantes.



74

G. REFERENCES BIBLIOGRAPHIQUES

AHLGREN (1.), 1973 - Limnological studies in Lake Norrviken. III.
The effect of the diversion.
Scripta Limnol. Uppsal~ Coll. nQ 333.

BAZOBERRY (Q.), 1968 - Balance h{drico deI Lago Titicaca.
Informe interno de la direcci6n de irriga­
ci6n. Ministerio de Fomento. LIMA.

BOULANGE (B.), AQUIZE J. (E.), 1981 - Morphologie, hydrographie
et climatologie du Lac Titicaca et de son
bassin versant.
Revue d'Hydrobiologie Tropicale ORSTOM (sous
presse) •

CAPBLANCQ (J.), 1972 - Phytoplancton et productivité primaire de
quelques lacs d'altitude dans les Pyrénées.
Ann. LimnoZ.~ 8 (3): 231-321.

CAPBLANCQ (J.), 1974 - Recherches sur la productivité primaire
des lacs d'altitude.
Thèse Doct. Sc. Nat.~ Univ. Paul Sabatier de
TOULOUSE~ NQ ordre: 583.

CAPBLANCQ (J.), LAVILLE (H.), 1968 - Etude morphométrique et phy­
sico-chimique de neuf lacs du Massif de
Néouvielle (Hautes-Pyrénées).
Ann. LimnoZ.~ 4 (3): 275-324.

CARMOUZE (J.P.), AQUIZE J. (E.), 1981 - La régulation hydrique du
Lac Titicaca.
Revue d'Hydrobiologie Tropicale ORSTOM (sous
presse).

CARMOUZE (J.P.), ARZE (C.), QUINTANILLA (J.), 1977 - La régula­
tion hydrique des lacs Titicaca et Poop6.
Cah. ORSTOM~ sér. HydrobioZ.~ 11 (4): 269-283.

CARMOUZE (J.P.), ARZE (C.), QUINTANILLA (J.), 1978 - Circulaci6n
de materia (agua-sales disueltas) a través
deI sistema fluvio-lacustre deI altiplano:
la regulacion h{drica e hidroqu{mica de los
Lagos Titicaca y Poop6.
t}ah. ORSTOM~ sér. GéoZ.~ 10 (1): 19-d8.



75

CARMOUZE (J.P), LAZZARO (X.), LLANOS (G.), 1980 - Les associa­
tions ioniques dans les eaux continentales.
Leurs conséquences sur la régulation ther­
modynamique d'un milieu aqueux. Cas des
eaux du Lac Tchad et du systeme fluvio-Ia­
custre de l'altiplano bolivien. Programme de
calcul.
Cah. ORSTOM3 séro. HydroobioL 3 13 (1-2):3-34.

CARMOUZE (J.P.), ARZE (C.), QUINTANILLA (J.), 1981 - La régula­
tion hydrochimique du Lac Titicaca.
Revue d'Hydroobiologie Troopioale ORSTOM (sous
proesse).

COLLOT (D.), 1981 - Les macrophytes de quelques lacs andins (Lac
Titicaca, Lac Poopô, lacs des vallées '
d'Hichu Kkota et d'Ovejhuyo) .
Revue d'Hydroobiologie Troopioale ORS TOM ,(sous
proesse).

DEVAUX (J.), 1975-1976 - Dynamique des populations phytoplancto­
niques dans deux lacs du Massif Central.
Ann .stat. Bio l. Besse-en-Chandesse 3 10 suppl.:
185 p.

DEVAUX (J.), 1980 - Structure des populations phytoplanctoniques
dans trois lacs du Massif Central: succes­
sions écologiques et diversité.
Aota Oeoologioa 3 Oeool. Généro. 3 1 (1): 11-26.

FRONTIER (S.), 1969 - Méthodes d'analyse statistique applicables
à l'écologie du plancton (Séminaire, NOUMEA,
janvrier 1969).
Doo. Soi. Centroe ORSTOM3 NOSY-BE 3 73 mul­
tigro. 3 33 p.

FRONTIER (S.), 1974 - Contribution à la connaissance d'un écosys­
tème nérétique tropical: étude descriptive
et statistique du peuplement zooplantonique
de la région de Nosy-Bé (Madagascar).
Thèse Doot. Etat Soienoes 3 Univ. Aix Maro­
seille.

FRONTIER (S.), 1976 - Utilisation des diagrammes rangs-fréquences
dans l'analyse des écosystèmes.
Bull. Reoh. Ooéanogro. 1 (3): 35-48.

FRONTIER (S.), 1977 - Réflexions pour une théorie des écosystèmes.
Bu l z.. ::coZ. 3 8: <445 - -4 64 •

GANF (G.G.), 1972 - The regulation of net production in lake Geor­
ge , Uganda, East Africa.
In: Prooduotivity proob lems of froeshwate'1's 3 7.
KAJAK et A. HILLBRICHT-ILKOW5KA ads~ Warosza­
wa-Kroakow: 693-708.



76

GANF (G.G.), 1975 - Photosynthetic production and irradiance - pho­
tosynthesis relationships of the phytoplanc­
ton froma shallow equatorial lake (Lake
George, Oganda).
OecoLogia~ 18: 165-183.

GELIN (C.), 1975 - Nutrients, biomass and primary productivity of
nannoplankton in eutrophie Lake Vombsjon,
Sweden.
O'tkos~ 26: 121-139.

GILSON (H.C.), ed., 1939, 1940, 1955 - Reports of the Percy Sladen
trust Expedition.
Trans. r-inn. Soc. r-and.~ 1 (3): 1-357.

GILSON (H.C.), 1964 - Lake Titicaca.
Verh. Internat. Verein LimnoL.~ 15: 112-127.

GOLTERMAN (H.L.) ed., 1969 - Methods for chemical analysis of fresh­
waters.
IBP Handbook nQ 8~ BLackweLL Scientific Pu­
bLications Oxford and Edinburgh~ 165 p.

HAGMEIER (E.), 1961 - Plankton - Aquivalente.
KieLer Meeresforsoh.~ 17 (1): 32-47.

HEGEWALD (E.), ALDAVE (A.), HAKULI (T.), 1976 - Investigations on
the lakes of Peru and their phytoplankton - 1.
Review of literature, description of the in­
vestigated waters and chemical data.
Arch. HydrobioZ.~ 78 (4): 495-506.

HEGEWALD (E.), SCHNEPTF (E.), ALDAVE(A.), 1978·- Investigations
. on the lakes of Peru and their phytoplankton

- 4. The algae of Laguna Paca with special
reference to ChodateLLa subsaLaand Scenedes­
mus eLLipticus.
Arch. HydrobioL. / suppL. 51~ AZgoLogicaL Stu­
dies 21: J84-392~ Stuttgart ..

HUTCHINSON (G.E.), LOFFLER (H.), 1956 - The thermal stratification
of lakes.
Proc. Nat. Acad. Soi.~ 42: 84-86.

HUTCHINSON (G.E.), 1957 - A treatise on Limnology. Vol. l, Geogra­
phy, Physics and Chemistry.
John WiLey and sons. New York.

JAVORNICKY (P.), 1958 - The revision of sorne quantitative methods
for phytoplankton research.
Soientif. Papers Inst. Chem. Techn. Prague~

Fao. Techn. FueL and Water~2: 283-367.

KOESSLER (A.), 1970 - Ober dem palieesgang der potentiellen Verduns­
tung in Titicacabecken.
Arch. Met. Geoph. BiokL. Se2' . .3, 18: 2139-252.



77

LAZZARO (X.), 1981 - Biomasses, peuplements phytoplanctoniques et
production primaire du Lac Titicaca.
Revue d'Hydrobiologie Tropiaale ORSTOM (sous
presse).

LE CREN (E.D.) et LOWE Mc CONNELL (R.H.) ed., 1980 - The functioning
of freshwater ecosystems.
IBP Handbook nQ 22 3 Cambridge University Press 3

588 p •.

LEMOALLE (J.), 1979 - Biomasse et production phytoplanctonique du
Lac Tchad (1968-1976). Relations avec les con­
ditions du milieu.
Thèse Doat. Etat Sai. Nat' 3 Univ. Paris VI 3

O.R.S.T.O.M' 3 Paris.

LEWIS Jr. (W.M.), 1974 - Primary production in the plankton commu­
nity of tropical lake.
Eaol. Monogr' 3 44: 377-409.

LEWIS Jr. (W.M.), 1976 - Chemistry, energy flow, and community struc­
ture in sorne Venezuelian freshwaters.
Arah. Hydrobiol' 3 50 (2/3): 145-207.

LICKENS (G.E.), 1975 - Primary production of inland aquatic ecosys­
tems.
In: H. Lieth and R.H. Whittaker eds .. The Pri­
mary Produativity of the Biosphere. New York 3

Springer- Verlag.

LOHMANN (H.), 1908 - Untersuchungen zür Feststellung des Vollstan­
digen Gehaltes des Meeres an Plankton.
Wiss Meeresunters 3 Abt. Kiel N.F' 3 10: 132-170.

LORENZEN (C.J.), 1967 - Determination of Chlorophyll and pheopig­
ments: spectrophotometric equations.
Limnol. Oaeanogr' 3 12: 343-346.

LUND (J.W.G.), KIPPLING (C.), LE CREN (E.D.), 1958 - The inverted
microscope method of estimating algal numbers
and the statistical basis of estimations by

·counting. .
Hydrobiologia 3 11 (2): 143-170.

MAC ARTHUR (R.H.), 1960 - On the relative abundance of species.
Amer. Nat' 3 94: 25-36.

Mc CREE (K.J.), 1972 - Test of current definitions of photosynthe­
tically active radiation against leaf photo­
synthesis data.
Agria. MeteoroL 3 10: 443-453.

Mc QUEEN (D.T.), 1970 - Grazing rate and food selection in Diapto­
mus oregonensis (Copepoda) from Marion Lake,
British Columbia.
J. Fish. Res. Bd. Canada 3 27: 13-20.



78

MONHEIN (F.), 1956 - Beitrage Zur Klimatologie und Hydrologie des
Titicaca beckens.
Selbstverl. d. Geograph. Insr. d. Univ. Hei­
delberg .. 192 p.

MOREL (A.), SMITH (R.C.), 1974 - Relation between total quanta
and total energy for aquatic photosynthesis.
LimnoZ. Oceanogr ... 19 .. 4: 591-600.

MORLON (~.), 1978 - Elementos de descripcién frecuencial
cifica de las heladas.
Agencia Cano para el desar. intern.
Peru-Canada. Min. Agr. y Alim. Zona
Puno. Rapp. multgr. 38p.

no espe-

Conv.
XII.

MULLIN (M.M.), SLOAN (P.R.), EPPLEY (R.W.), 1966 - Relationship
between carbon content, cell volume, and a­
rea in phytoplankton.
LimnoZ. Oceanogr. 11: 307-311.

NAUWERK (A.), 1963 - Die beziehungen Swischen zooplankton und
phytoplankton im see E ken.
Symb. Bot. Upsaliense .. 17 (5): 1-163.

NEVEU-LEMAIRE (M.), 1906 - Les Lacs des Hauts Plateaux d'Amérique
du Sud.
Paris.

PECHLANER (R.), 1966 - Die Finstertaler Seen (Kühtai, ësterreich).
1. Morphometrie, Hydrographie, Limnophysik
und Limnochimie.
Arch. Hydrobiol ... 62: 165-230.

PECHLANER (R.), BRETSCHKO (G.), GOLLMANN (P.), PFEIFER (H.),
TILZER (M.), WEISSENBACH (H.P.), 1972 - The
production processes in two high mountain
lakes (Vorderer and Hinterer Finstertaler
See, Kühtai, Austria).
Proc. UNESCO-IBP Symposium on Productivity
Problems of Freshwaters. Kazimierz - Dolny ..
Poland. May 6-12 1970: 237-267.

PELLETIER (J.), 1973 - Contribution à l'étude de la production
primaire du Lac Léman.
Thèse Biol. Appl. opt. Ecol ... Univ.de Pro­
vence.

PELLETIER (J.), 1978 - Production primaire du Lac Léman et de
quelques Lacs français voisins.
Verh. In-cernat. Verein. LimnoZ. 20: J21-D27.

PETTERSSON (H~), HOGLUND (H.), LANDBERG (S.), 1934 - Submarine
daylight and the photosynthesis of phytoplan~

ton.'
Medd. Oceanogr. Inst. Goteborg ... 10: 1-17.



79

POOLE (H.H.), ATKINS (W.R.G.), 1929 - Photoelectric measurements
of submarine illumination through the year.
J. Mar. Biol. Ass. V.K., 16 (1): 297-324.

REYSSAC (J.), NGUYEN THOUNG DAO, 1977 - Sur quelques pêches de phy­
toplancton effectuées dans le Lac Titicaca
(Bolivie-Pérou) en décembre 1976.
Cah. ORSTOM, sér. Hydrobiol., 11 (4): 285-289.

RICHERSQN (P.J.), WIDMER (C.), KITTEL (T.), 1977 - The limnology
of Lake Titicaca (Peru-Bolivia), A Large High
Altitude Tropical Lake.
Inst. Ecol. Publ. nQ 14, Vniv. of California,
Davis.

RODHE (W.), 1969 - Crystallization of eutrophication concepts, in
Northern Europe.
In Eutrophication: Causes, Consequences, cor­
rectives. An International Symposium on
Eutrophication, University of Wisconsin, Ma­
dison, 1967, pp 50-64. Washington, DC: Natio­
nal Academy of Sciences.

ROMANENKO (W.I.), 1964 - Heterotrophic assimilation of CO2 by the
aquatic microflora.
Microbiologia, 33 (4): 679-683.

SMAYDA (T.J.), 1965 - A quantitative analysis of the phytoplankton
Gulf of Panama. II. On the relationship bet­
ween 14c assimilation and diatom standing crop.
Bull. Inter-amer. Trop. Tuna Comm., 9 (7):
465-531.

STRICKLAND (J.D.H.), 1958 - Solar irradiation penetrating "the ocean;
review of requirements, data and methods of
measurements with particular reference to pho­
tosynthetic productivity.
JOUl'n. Fish. Res. Bd. Canada, 15 (J): 453-493.

SOROKIN (Y.I.), 1965 - On the tropic role of chemosynthesis and bac­
terial biosynthesis in water bodies.
Mem. Ist. Ital. Idrobiol., (Suppl.) 18: 187­
205.

SOROKIN (Y.I.), KADOTA (H.), 1972 - Techniques for the assesment
of microbial production and decomposition in
freshwaters.
IBP Handbook nQ 23, Blackwell Scientific Pu­
blications, Oxford: 112 p.

TALLING (J.F.), 1957 - Photosynthetic characteristics of somé
freshwater plankton diatoms in relation to
underwater radiation.
New Phytol., 56: 29-50.



80

TALLING (J.F.), 1965 - Comparative problems of phytoplankton pro­
duction and photosynthetic productivity in a
tropical and temperate lake.
Memorie Ist. Ital. Idrobiol., 18 (suppl.):
399-424.

TALLING (J.F.), WOOD (R.B.), PROSER (M.V.), BAXTER (R.M.), 1973 ­
Upper limit of photosynthetic productivity
by phytoplankton: evidence from Ethiopian So­
da Lake.
Freshwater Biol., 3: 53-76.

TILZER (M.), 1972 - Bacterial productivity of a high-mountain la­
ke.
Internat. Vere in. Limno L, 18: 188-196.

TUTTLE (J.H.), 1979 - Microbial dark assimilation of CO 2 in the Ca­
riaco Trench.
Limnol. Oceanogr., 24 (4): 746-753.

TRAVERS (M.), 1971 - Le microplancton du Golfe de Marseille: études
quantitatives, structurales et synécologiques ­
variations spatio-temporelles.
Thèse Doct. Etat Univ. Aix Marseille, 595 p ..

UHELINGER (V.), 1964 - Etude statistique des méthodes de dénombre­
ment planctonique •

. Arch. Sei., 17: 121-223.

UTE~~OHL (H.), 1958 - Zur Vervolkomnnung der quantitative Phyto­
plankton Methodik.
Mitt. Intern. Ver. Limnol., 9: 1-38.

VOLLENWEIDER (R.A.), ·1960 - Beitrage zur Kenntnis optischer Eigens­
chaften der Gewasser und Primarproduktion.
Mem. Ist. Ital. Idrobiol., 12: 201-244.

VOLLENWEIDER (R.A.) ed., 1969 - A.manual on Methods for Measuring
Primary Production in Aquatic Environments.
IBP Handbook nQ 12, BlackweZl Scientific Pu­
blications, Oxford and Edinburgh, 244 p ..

WESTLAKE (D.F.), 1980 - Primary Production.
In: Le Cren (E.D.) et Lowe-Mc ConneZZ (R.H.)
eds . . ' The functioning of freshwater ecosys tems.
IBP Handbook nQ 22, . Cambridge University Press,
588 p .•.

WIDMER (C.), KITTEL (T.), RICHERSON (P.J.), 1975 - A survey of the
·biological limnology of Lake Titicaca.
Ver h . In tern . Ver ein. Li mn 0 L, 19: 1 50 1 -1 5 1 0 .

WRIGHT (J.C.), 1960 - The limnology of Canyon Ferry reservoir. III.
Sorne observations on the density dependence of
photosynthesis and its cause.
LimnoZ. Oceanogr., 5: 356-JÔl.



Superficie en eau (A)

longueur (L)

largeur (1)

volume en eau (V)

profondeur maximale (Zm)

profondeur moyenne (Z)

forme de la cuvette (Z/Zm)

ligne de rivage (LR)

développement de la LR (DLR)*

surface du bassin versant (SBV)

creux du Lac (Zm/ 'fA)

Petit Lac

62 km

41 km

9 312,36.10 m

42 m

9 m

0,21

305 km

2,28

0,001

Grand Lac

7081 km2

151 km

69 km

883,50.10 9m3

284 m

135 m

0,47

455 km

l,59

0,003

Lac Titicaca
entier

8448 km2

178 km

69 km

895,86.10 9m3

284 m

105 m

0,37

915 km

2,79 .ll
57340 km2

0,003

())

. r--

TabLeau 1 - Caraotéristiques mopphom~triques du Lao Titioaoa

(d' apr~s BOULANGE et AQUIZE, 1981).



Septembre 9.0

Octobre 9.2

Novembre 8.5

Décembre 6.8

82

Janvier 5.8

Février 5.8

Mars 6.6

Avril 8.5

Mai 9. l

Juin 9.4

Juillet 9.7

Août 9.1

TabZeau 2 - Durle de Z'ensoZeiZZement juurnaZier·

-1(en h.j ): moyennes mensueZZes à Pu-

no de 1964 à 1978 (d'après BOULANGE

et AQUIZE~ 1981).

Septembre 2320 Janvier 2144 Mai 1969

Octobre 2412 Février 2065 Juin 1940

Novembre 2420 Mars 2006 Juillet 1860

Décembre 2307 Avril 2190 Août 2195

-2 .-1TabZeau 3 - Rayonnement journaZier (en J.am .J ):

moyennes mensueZZes à Puno en 1978 (J'

après BOULANGE et AQUIZE~ 1981).
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Petit Lac Grand Lac
Apports Pertes Apports Pertes

fleuves 1,15 7,20

pluies 1,15 6,70

évaporation 2,25 12,30

infiltration 0,48 1,05

Desaguadero 0,22

Tiquina 0,55 0,55

résurgences 0,10

bilan 2,95 2,95 13,90 13,90

TabZeau 4 - BiZan hydrique annueZ du Laa Titiaaaa:

apports et pertes pour Ze Petit Laa et

Ze Grand Laa~ en l09m3. an -l (d'après

CARMOUZE et AQUIZE~ 1981).
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é rnin E. max Ë
Stations

(rn-1) (rn-1 ) (rn- l )

1 0,53 0,96 0,65

2 1,10 1,32 1,20

3 0,28 0,33 0,31

4 0,26 0,51 0,41

5 0,40 0,48 0,44

6 0,40 0,46 0,42

7 0,23 0,27 0,25

Fosse de Chua 0,22 0,26 0,25

Tableau 5 - Coefficient moyen d'atténuation de

la lumi~pe ~ , pour la période février­

juin 1980, aux différentes stations du

Petit Cac.



Stations
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(m)

Zs max

(m)

l 2,0 4 (fond)

2 1,5 4 (fond)

3 4,0 6 (fond)

4 2,0 7 (fond)

5 2,0 4 (fond)

6 3,0 5,0

7 2,5 5,0

Fosse de Chua 4,0 7,0

TabZeau 6 - Profondeurs de disparition du disque

de Seachi Z (= transparenae): vaZeurss
extrêmes atteintes au aours de Z'année~

aux differentes stations du Petit &aa.



TabZeau 7 - Compositions chimiques annueZZes moyennes [il. stocks en

éZémentsdissous (i). taux annueZs de renouveZZement.R.
• '2..

et temps de séjour T. pour Zes eaux du Petit Lac (PL) et
'2..

du Grand Lac (GL) (d'après CARMOUZE et al.. 1981).
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Plantes B P.N.

Chara 450000 5000

Schoenoplectus 131700 120

Myriophyllum 52200 2200

Elodea 52200 2200

Po tamoge ton 40900 770

TOTAL 727000 10290

Tableau 8 - Evaluation des Biomasses B (en tonnes de

matières sèches et des Production Nettes

P.N.(en tonnes de matières sèches) des

plantes aquatiques du Petit Lac (d'après

COLLOT, 1981).
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Plantes -2 -1 -2. -1cal.cm .. h mgC.m . Jour

Chara 1,19 + 0,14 14,5 + 1,7

Myriophyllum 0,30 + 0,10 3,7 + 1,2

Elodea 0,67 + 0,08 8,2 + 1,0

potamogeton 0,27 + 0,03 3,3 + 0,4

Tableau 9 - Productions nettes horaires (cal.cm-~h-1)

et journali~res (mgC.m-~ jour- 1 ) de plan­

tes aquatiques du Petit Lac (d'après COL­

LOT~ 1981). Les transformations suivantes

sont utilisées pour passer des produc­

tions horaires aux productions jornaliè­

res: .

a) La dégradation d'l mg de carbone cor­

respond à la libération de 9~36 calo­

ries dans le milieu (PELLETIER~ 1971)

b) La production d,u tiers médian de la

journée solaire (4 heures~ pour la pé-.

riode 10h-14h) représente 35% de la

production de la journée.



Etude du niveau trophique primaire du petit lac TITICACA
TABLEAU SYNOPTIQUE (tago HUINAIMARCA)
JZ (m) J 0 1051 1 1151 2 1 3 13.51 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9 19 51101 121 15 1181 19 120 125 127 130135 1401 1

Cl r-er fhl 11'! 2
• 2

2 1r' ils * '* ri': rie rh 1* *.:::1
E.iT __ 2p ln' ~ . ~ 0 :).

I~ ~
• 1 • 1 1

III III
*'2 ~p *.2 ~u~. ~. * * * *.. >, hY 3g , 2

1lI.t:
2 1 ' IH' 2 ,

a. a. 1 • 1 • 'i
• 1 • 1 • 1 .1 • 1 • 1

III pH if * 2 ,.l'f. * 1* rk * * * *Cl 2
:::1 1 • • 1

1
0-

rf * ~. * i\ 1* * * 1* *E O2
2 • .

:) 0 2
1: -- j • • 1

1

U CO2 * * 2 • * * * 1* * * * *:) 3 . o 3 ~ 3• • 1
1--

* * ~4 * * 1* * * * *po.p 2 •III :) :) • 3
f! • • 1

1--
~ *. * ~ * * * * * *.ij NO)N 2 ,

E :) ·:) ~ • • 1
1

I!! --
~ * ~4 ~ * * * 1* * *Si02

2 ,
a. 3 ,

• • 1
1

III
Chi. ~ ~ 2 ,

~t ~ * '* 1* * * 1*.. Cl ,
Cl:::l • 1 1 1.. 0-
Îi-œ
EE --1lI0

* * * * * * * *~:a
camp- 2 ,

a. tages 3 3
• 3 ~ • 3

• 1
1

/PRûD.11 WW- 1
1*
1 /* 1 1* 1 ·1' 1* 1

de plus, en chaque point; _mesure du Disque de Secchi
_heure de prélèvement
_état du ciel

Périodicité des tournées: 18 jours

POINTS Ici!I!' 2 2 • , • 1

Zmax. (m) 421 4 4 6 7 4 12 19

*; point de prélëvement de CHOA

TabZeau la - Tableau synoptique des mesu~es du p~og~amme d'4tude du phytoplancton

du Pe ti t Lac.



Point nO Ligne nO Colonne nO Point nO Ligne nO Colonne nO Point nO Ligne nO Colonne nO Point nO Ligne nO Colorme nC

1 16 22 21 20 3 41 22 6 61 9 12
2 18 18 22 13 5 42 14 23 62 11 15
3 16 8 23 8 23 43 9 18 63 22 14
4 6 9 24 25 12 44 9 23 64 19 17
5 14 6 25 18 16 45 4 14 65 10 10
6 5 4 26 22 13 46 9 24 66 21 5
7 19 15 27 22 17 47 17 16 67 21 12
8 11 5 28 2 17 48 11 16 68 18 7
9 6 18 29 10 8 49 7 12 69 8 15

10 21 -~ 14 30 13- 13 50 6 6 70 22 5

11 13 8 31 -7 10 51 5 6 71 16 7
12 7 3 32 22 6 52 16 1 72 9 19
13 8 2 33 11 20 53 8 12 73 6 15 \!

14 11 4 34 20 22 54 3 10 74 12 25 c

15 16 4 35 22 • 7_ 55 9 4 75 12 10
16 7 8 36 16 6 56 12 8 76 2 18
17 9 15 37 8 13 57 9 11 77 11 14
18 18 17 38 8 18 58 17 18 - 78 17 14
19 1 10 39 24 16 59 15 19 79 10 7
20 19 11 40 23 20 60 24 10 80 10 19

'J.'ableau 11 - Système de points r~partis au hasard sur une surfaae airaulaire de 25 unit~s de diamètre (système A de

UHELINGER, 1964).



s
C

nb. de S
Cx

00. de S
C

nb. de S
C

nb. de

(rrun
2 ) x champs (rrun

2 ) champs (rrun
2

)
x champs (rrun

2 ) x champs

0,31 31,67 1 6,44 l,52 21 12,58 0,78 41 18,71 0,52 61
0,61 16,09 2 6,75 1,45 22 12,89 0,76 42 19,02 0,52 62
0,92 10,67 3 7,03 1,43 23 13,19 0,74 43 19,33 0,51 63
1,23 7,98 4 7,36 1,33 24 13,50 0,73 44 19,63 0,50 64
l,53 6,42 5 7,67 1,28 25 13 ,81 0,71 45 19,94 0,49 65
1,84 5,34 6 7,98 1,23 26 14,11 0,70 46 20,25 . 0,48 66
2,15 4,57 7 8,28 1,19 27 14,42 0,68 47 20,56 0,48 67
2,45 4,01 8 8,59 1,14 28 14,73 0,67 48 20,86 0,47 68
2,76 3,56 9 8,90 l,1O 29 15,03 0,65 49 21,17 0,46 69
3,07 3,20 10 9,20 1,07 30 15,34 0,64 50 21,48 0,46 70

\0

3,37 2,91 11 9,51 1,03 31 15,65 0,63 51 21,78 0,45 71 ......

3,68 2,67 12 9,82 1,00 32 15,95 0,62 52 22,09 0,44 72
3,99 2,46 13 10,12 0,97 33 16,26 0,60 53 22,40 0,44 73
4,30 2,28 14 10,43 0,94 34 16,57 0,59 54 22,70 0,43 74
4,60 2,13 15 10,74 0,91 35 16,87 0,58 55 23,01 0,43 75
4,91 2,00 16 11,04 0,89 36 16,18 0,57 56 23,32 0,42 76
5,22 1,88 17 11,35 0,87 37 17,49 0,56 57 23,62 .0,42 77
5,52 1,72 18 11,66 0,84 38 . 17,79 0,55 58 23,93 0,41 78
5,83 1,68 19 Il,97 0,82 39 18,10 0,54 59 24,24 0,41 79
6,14 l,6O 20 12,27 0,80 40 18,41 0,53 60 24,54 0,40 80

Tableau 12 - Evolution de la surface dénombrée avec le nombre de champs optiques examinés.
2

ST = surface totale du fond de la chambre (490,87 mm ), S = surface dénombrée

(en mm 2 ), C = facteur multiplicatif (permet de passer à la concentration en
~1

cellules.ml ), nb.= nombre de champs dénombrés.



surface/volume 0,35 0,35-0,50 0,25-0,89 0,90

\0
IV

épaisseur du cytoplasme volume plasmique

pariétal 2 1,5 1 = volume total

Tableau 13 - Epaisseur du cytoplasme pariétaZ (en ~m) en fonction de

la valeur du rapport surface/volume des diatomées (d'après

TRAVERS~ 1971).
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espèces

sphaerica
f~os-aque

spiro-ïdes

DINOPHYCEES
Peridinium spI
P. sp2

CYANOPHYCEES
Anabaena
A.
A.

CHLOROPHYCEES
Zygophycées

Zygnématales
Mougeotia Spa

Desmidiacées
C~osterium cuspidatum
C. kuetzingii
Cosmarium phaseo~us

Staurastrum graci~e

Euchlorophycées
Volvocales

Ch~amidomonas Spa

Chlorococcales
Ankistrodesmus Spa
Chodate~~a ci~iata

Ch. quadrisetta
Dictyosphaerium pu~che~~um

Monoraphidium Spa
Nephroch~amys Spa
Oocystis borge-J:
Pediastrum boryanum
Scenedesmus quadrisettus
Tetraedron minimum
T. muticum

Ulothricophycées
Ulothricales

U~othriz subti~issima

U. zonata

DIATOMOPHYCEES
Amphiprora a~ata

Cocconef:s Spa
. Coscinodiscus Spa

Cyc ~oteHa sp.
Fragi~aria crotonensis
Nitzschia Spa
Synedra Spa

2290
8000

110
110
110

3080

1075
1030

905
90

700

30
525
525

65
160
260
380

1770
125
270
380

235
235

6600
170
170

1135
270
130

1935

185
475

20
20
20

230

105
100

90
15

75

10
60
60
10
25
35
50
50
20
35
45

35
35

410
25
25

110
35
20

160

Tab~eau 14 - Biovo~umes p~asmiques V (en p3) et biomassep .
en carbone par cel~u~e B (en pgC) des J1 Ba­

c
oèces étudiées.



profondeurs 0,5 1 3 5 8 12 15 18 27 m

CHUA
amplitudes 28,5-94,5 16,8-90,0 6,7-28,9 5,7-27,5 0,5-16,3 6,8-48,1 12,7-50,0 34,5-95,0
moyennes 66,5 52,5 13,9 14,5 10,0 16,4 30,2 55,2

SUKUTA
amplitudes 9,2-22,3 6,7-22,5 4,9-11,2 3,5-7,8
moyennes 15,0 9,8 7,5· 6,5

HUATAJATA(a)
ampli tudes 16,1-54,9 8,9-17,3 4,6-27,·4 4,6-24,8 4,4-29,9
moyennes 30,3 12,1 10,1 30,7 14,7

ILE DU SOLEIL(b)
amplitudes 5,1-71,2 3,4-47,4 3,2-44,9 2,6-24,8 2,3-22,8 2,2-40,2 0,4-21,4
moyennes 34,8 19,8 15,6 10,5 10,1 12,6 9,3 .

BAIE DE PUNO(C)
le
.:>

6,6 4,5 2,9 4,1 7,3 25,7

TabZeau 15 - Proportion représenée par Z'assimiZation de carbone dans Zes fZacons opaques par

rapport à Z'assimiZation totaZe de carbone (exprimés en %):

- pour

- pour

- pour

- pour

Ze 23

Za période juin 1979~mai 1980~ à Chûa

Za péFiode septembre 1979-mai 1980~ à Sukuta

Za periode mars 1978-octobre 1978~ entre Huatajata et Z'IZe Paco(a)

Za periode février 1978-octobre 1978~ en face de Z'IZe du SoZeiZ(b)

octobre 1978~ dans ·Za Baie de Puno(c)

(a)~ (b)~ (c) d'après Ze mesures effectuées par J.M. CHANTRAINE (1978~

non pubUé).



alto P (mgC.m-2 .-1 ) B -2 E.(m- l ) P/B P04-P Si04-H 4lacs z • J (mgC.m ) NO -N auteursm 3 -1
(m) (m) min-max. min-max. min-max. -1 -1 (mg.l- l )may. (j ) (}lg.l ) (11g· 1 )

PE'l'I'r LAC
TITICACA 3808

Chua 40 300-1000 555 1800-5000 0,28-0,33 0,22 1- 5 1- 9 0,2-1,0 LAZZARO
Sukuta 6 48- 185 129 200- 500 0,22-0,26 0,34 1- 5 3- 8 0,2-1,0 (1981)

GRAND LAC
7-23 a 40-240 a

TITICACA 3808 284 720-2860 1450 1900-4670 0,07-0,17 0,51 0,1-1,1 RICHERSON
et al.
(1977)

PORT-BIELH
(Pyrénées) 2285 19 80- 200 170 49- 220 0,16-0,18 0,09 1- 5 20-180 0,7-1,8 CAPBLANCQ

(1968,1972)

VORDERER
F'INSTER-
TALER SEE
(Alpes) 2237 28,5 35- 280 95 450-1570 0,03 0- 4 40-270 PECHLANER

(1966,1972)

MUCUBAJI
18200b(Andes) 3350 15,5 168 0,01 6 112 LEWIS et

al. (1976)

Tableau 16 - P~oduativités p~imai~es jou~nali~~es de diffé~ents taas d'altitude.

a Les valeu~s sont su~estimées d'un faateu~ 10 (RICHERSON, aomm. pe~s., 1981)

b La biomasse en aa~bone étevée du Laa Muaubaji est due à la p~ésenae de g~ands

phy to ftage llé s .



~

iP 'di 1 production
Popt ~ P

roidi
nu .'p

lacs années latib.lde altib.lde type 0' opt i~p annuelle
-3 -1 -2-1 -2 ,-1) -2 -1

(m) troP'lique (rrgC.m .h ) (I!BC.m .h ) (m) (I!BC.m .] (g(:.m .an )

PErl'I' LAC
TITICACA 1979-80 16°00S 3808

Chua mésoeutrophe 2,4-9 32-110 8,7-18,7 290-975 203a

Sukuta oligotrophe 1,1-6,4 5,3-21 2,9-5 48-185 47a

GRAND L'PI:.
566bTITICACA 1973 16°00S 3808 eutrophe 3-26 86-295 7,4-15,9 720-2860

VORDERER
FINSTER-
TALER SEE
(Au'tri.che) 1968-70 42°17N 2237 oligotrophe 45 0,1-35 0,002-0,8 1-315 24-31

PlM<
(Autriche) 1969-70 38°02N 115 oligotrophe 21 0,6-2,3 0,03-0,1 5-21 24

CHES'I'ER ~

M)RSE 1971 4r20N 473 oligotroP'le 4 3,8-175 1-45 30-1600 47 0'\

(U.S.A. )

PORI'-BIELH 1967-68
(France) 1970 42°50N 2285 oligotrophe 6 0,01-30 0,002-5 0,1-270 25

'l'RillMEN
(Suède) 1972 56°52N 161 rnésoeutroP'le 490 60-300 0,1-0,6 550-2750 180

SAM>1AMISH
(U.S.A.) 1970-71 47°36N 12 rnésoeutroP'le 40 5-160 0,1-4 45-1430 170-260

LEVEN
(Ecosse) 1968-71 56°10N 107 eutrophe 390 17-900 0,04-2,3 150-7900 340-620

PASQUA
(Canada) 1965-67 50 0 48N 479 eutrophe 530 70-1200 0,1-2,3 630-10000 450-460

KATEPWA
(Canada) 1966 50 0 40N 478 eutrophe 190 50-700 0,3-3,7 450-6000 560

Tableû.u 17 - Pr>oductions primaires du Lac Titicaca et de quelques lacs étudiés dans le cadre du

programne PBI (d 'après WESTLAKE~ 1980): (suite de la légende pqge suivante)



TabZec71l 17 (suite) - a productions annueUes estimées à partir de la production journaZièl'e moyenne:
-2 -1 -2 -1555 mgC.m .j pOUl' Chua et 129 mgC.m .j pour Sukuta. On notera que la produc-

tion intégrée sur la période l ermai 1979-30 mai 1980 (méthode de Simpson) à Chua~

permet de calculer une production annuelle de 200mgC.m-2.an-1

bproduction annuelle calculée à partir de l'estimation de RICHERSON et al. (1977):
-2 -1 -2 -1soit 5300 Kcal.m .an convertie en mgC.m .an ~ en considérant que la dégradation

de 19 de carbone dégage 9~ 36 Kcal.

Les mesures de P t~ ~ P "d' correspondantes des différents lacs ~ données en mg 02op Tm 1.-

ont été converties en mg C~ sachant que la libération d'l mg 02 est équivalente à

la synthèse de 0~375 mg C. Les valeurs de ~P 'd' ont été extrapolées à partir de
Tm 1.-

ce l les de ~~P par la re lation moyenne ~P 'd' = €~P / 9.
Tm 1.-
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Figure 1 - Réseau hydrographique du Lac T.itiùaca (d'après

BOULANGE et AQUIZE, 1981).
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Figure 2 - Carte bathymétrique de ~a cuvette ~acustre du Lac

Titicaca (d'après BOULANGE et AQUIZE 3 1981).
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COLLOT, 1981) et positions des stations de prélèvements:

station 1 = Cojata station 4 = Taraao station ? = Yanapata
station 2 = Yayi station 5 = Umamal'ka station C = Chua
station ? = Sukuta station 6 = Desaguadero.'
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Figure 5 - Profits verticaux des teneurs en CO 2 dissous

à Chua (en g C0 2om-J ).
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Figur'e 7 Profils verticaux des teneurs en phosphates à

Chua (en mg ?04P.m-3)
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Figure 13 - Variation de la biomasse du zooplancton dans le

Grand Lac en 1973. L'échelle est logarithmique

et les biomasses sont données en poids frais

(d'après RICHER80N et al.~ 1977):

Boec. occ.

Bos. h.

D. p.

c. q.

AspL

= Bœcke l la occidentaZis ~

= Bosmina cf. hagmanni~

=Daphnia pulex~

=Ceriodaphnia quadrangula~

= Asplanchna sp ..
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cyclops lepto~us (d'apr~s RICHERSON et al., 19??).



Hl

5 1C 15 20 25
19

28 76 -- -_.
54

45

5 8 51

501 4 73 9 -
12 1 16 31 4~

- --_.' ._-
13 53 37 69 38 23

55 57 81 17 43 72 44 46

0 79 29 65 80

14 8 77 62 48 33

56 75 74

22 11 30
+- -

5 42

5 59

521 15 36 71 3 1 hl~- ~ -
78 47 58

68 25 18 2
1

20 7 64

0 21 34

66 67 10

70 32 35 26 63 27

41 40

60 39

24

1

1

2

25

Figure 15 - Surface de sédimentation de la chambre (quadril­

lage en mm 2). Délimitation de 489 mm
2

intérieurs

a la chambre. Les champs optiques dénombr~s sont

numérot~s de 1 a 80 dans l'ordre chronologique

de l'observation. Les 33 premiers champ3, seuls

dénombr~s ultérieurement~ sont encadr~s.
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Figure 16C - Même légende que pour la Fig. 16A~ avea Cosainodesaus

sp. et Saenedesmus quadrisettus.

i
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Figure 16D - Même légende que pour la Fig. 16A~ avec Nitzsahia sp.



114

(ml)

-1
j

---j
1 . .

25

surface observée (mm') 25
1 1 i , , 1

15
i

1.5

10
i i
o 0.5

~ 40' ... [\ .J~~...... J 1. .. "\i-'''~ ,.1.. , : ~ .•..,..•..... '1· •.· •..r-:+S. 1
0- \. A. ,; , 4' . . "/ -....... '" l" '.-- 20 ' . ," ............... JiII.' , 1. ' .''','. • ' .... ~ ... ' , .,,' . f"7 1 0 . .. . 1

_.- .·-'-·-·-'---·-;·-·--·-7·--:""::~........-:;..;:~~ 1 OCIlls .ofltl

/

'\//' .' ./. " / l,' / /',/" ".. "/..', " ," " -. - ' ~ ,........... •••• !
• • j.1. ~:.4.U;4.:•..: ..t: 4.4 L/o ,(a.r ~•••••.••_ _$., 1

g 0 1 ~'~'''"-.:.::::::::::.~:=-.~~~~ . CIostlrium tU~lZin,ii .-r---------
o 5 ù> 15 2~

Figure 16E - Oocystis borgei, CycZoteZZa sp. et Staurastrum graciZe

(légende cf. Fig. 16A).

is (ml)

o
1
o

1

5
1

0.5

.
10

1

sùrtace observée ( mm')
1

volume échantillonné

25

Figure 16F - Tetraedron minimum, ChodateZZa quadrisetta, UZothrix zo­

nata et CZosterium sp. (légende cf. Fig. 16.4.).
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Figur-e 1 '1 - Sédimentation des or-ganismes dans 3 chambr-es de densités algales différ-enteso'

A: Chua le 4-2-'19 à 0,5 de pr-ofondeur-; concentr-ation algale 9 -3m = 29.10 cellules.m ,
Bo' Chu a le 5-5-'19 à 0,5 pr-ofondeur-; concentr-ation algale 9 -3

m de = 84.10 cellules.m ,

p'l'ofondeur-; concent'l'ation algale 9 -3Co' Chua le 1'1-'1-'19 à lm de = 21.10 celluZes.m .
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B

Figure 18 - Détails A) du support de bouteilles d'incuba­

tion 3 réalisé en P.V.C. (introduction du gou­

lot de la bouteille par la partie élargie de

l'échancrure 3 verrouillage par déplacement et

blocage à l'extrémité inférieure de l'échan­

crure verticale 3

B) de la palanquée de bouteilles

pendant la période d'incubation.
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Figure 20 -Biomasses phytopZanctoniques totaZes J cumuZées par cZas­

ses J aux huit stations du Petit Lac:

Din. = Dinophycées J Cya. = Cyanophycées J ChZ, = ChZoro­

phycées J Dia. = Diatomophycées.
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Figure 21 - Biomasse phytopZanctonique totaZe~ cumuZée par cZasses~

à 5 m de profondeur à.Chua (ab~éviations cf. Fig. 20).
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Figu~e 22 - Composition des biomasses phytoplanctoniques
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à 5 m de

p~ofondeur à Chua (ab~éviations cf. Fig. 20).
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Figure 23 - Evolution annuelle des biomasses des espèces phyto­

planctoniques majeures, aux stations de Chua at de

Sukuta.
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Figure 24 - Biomasse phytopZanotonique totaZe~ oumuZée par oZasse8~

à 3 mètres de profondeur à Sukuta: Din = Dinophyoées~

Cya = Cyanophyoéesj ChZ = ChZorophyoées~ Dia =Diatomo­

phyoées.
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Figure 25 - Composition des biomasses phytopZanotoniques~ d 3 m~­

tres de profondeur à Sukuta (m§me~ abréviations qu'à

la FigurE! 20).
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Figure 26 - Composition des ChZorophycées des 5 premiers -mètres de

profondeur~ aux 8 stations du Petit Lac.

Zyg = Zygophycées~ Eue = EuchZorophycées~ UZa = UZothry­

cophycées.

A =automne, H = hiver~ P =printemps~ E =été.
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Figure 32 - Evolution de l'indioe de diversité spéoifique H

de SHANNON 3 dans la zone des 5 premiers mètres

de profondeur 3 à Chûa et à Sukuta (en bits.oel­

lule-1 ).
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Figure 36 - Exemple de fonction A = f(I)3 d'apr&s LEMOALLE (1979)3

avec A l'activité photosynthétique mesurée par la mé­

thode à l'oxygène.
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Figure 37 - Caractéritiques d'un profil de photosynthèse, d'après

LEMOALLE (1979), avec A ~'ac~iviti photosyn~hJçique

mesurée par la méthode à l'oxygène.
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Figure 50 - Aasimilation de aarbone d l'obscuriti ( .... J ~t asaimila-
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