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Le comportement a l i m e n t a i r e  des poissons p lanc ton iques  dé te r -  
mine l e u r  s é l e c t i v i t é  s u r  l e s  communautés p lanctoniques.  On 
d i s t i n g u e  : l e s  p réda teu rs  v i s u e l s  l i m i t é s  p a r  t a  t a i l l e  de 
l e u r s  bouches ( larves, espèces de p e t i t e s  t a i l l e s  : "gape- 
l i m i t e d  predators"), Les p réda teu rs  v i s u e l s  proprement d i t  
( " p a r t i c u l a t e  feeders"  ou " v i s u a l  feeders"), l e s  f i  l t r e u r s  
p a r  pompage ("pump f i l t e r  feeders") e t  l e s  f i l t r e u r s  p a r  dé- 
pLacement ("tow-net f i  l t e r  feeders"). Ces comportements, non 
exc lus i f s ,  v a r i e n t  en f o n c t i o n  de t ' âge  du po isson  e t  des 
p o n i b i  li t é s  a l i m e n t a i  res. 

Les p réda teu rs  v i s u e l s  ne consomment pas de phy top lanc ton  
I l s  l o c a l i s e n t  v i sue l l emen t  e t  cap tu ren t  i n d i v i d u e l l e m e n t  
zooplancton. Ce son t  des p réda teu rs  a c t i f s  dont  l a  s é l e c t  
t é  dépend de l a  v i s i b i l i t é  (souvent l i é e  à l a  t a i l l e )  des 
p ro ies .  

Les f i  l t r e u r s  ne s é l e c t i o n n e n t  pas act ivement  l e u r  n o u r r i  
mais f i l t r e n t  un c e r t a i n  volume d'eau l a  contenant. I l s  

d i s -  

l e  
v i  - 

Ure 

consomment auss i  b i e n  du zooplancton que du phy top lanc ton  e t  
des d é t r i t u s .  Ce s o n t  des p réda teu rs  p a s s i f s  du zooplancton 
dont  t a  s é l e c t i v i t é  e s t  f o n c t i o n  de l a  capac i té  de f u i t e  des 
p r o i e s  ( f i l t r e u r s  p a r  pompage) e t  des b r o u t e u r s  p a s s i f s  du 
phy top lanc ton  dont  l a  s é l e c t i v i t é  e s t  déterminée pa r  l ' e f f i c a -  
c i t é  mécanique de r é t e n t i o n  du f i l t r e  b r a n c h i a l  : m a i l l e  des 
(micro- Ibranchiospines,  p r o p r i é t é s  de s u r f a c e  r e s p e c t i v e s  des 
p a r t i c u l e s  e t  du f i l t r e  (aspér i tés,  mucus, i n t e r a c t i o n s  hydro- 
phobes/hydrophyles, charges ion iques) ,  v i t e s s e  e t  d i r e c t i o n  du 
courant  d 'eau e n t r a n t  dans l a  c a v i t é  buccale.  

* ORSTOM Hydrobiologie  - CP 337 - Säg Car los ,  SP 13560 - a r é s i l .  
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Une expér imen ta t i on  au l a b o r a t o i r e  e s t  recommandée pour  é v i  t e r  
l e s  b i a i s  i n h é r e n t s  aux mesures de s é l e c t i v i t é s ,  de taux d ' in-  
g e s t i o n  e t  de f i  l t r a t i o n  r é a l i s é e s  dans l 'env i ronnement  natu-  
r e l .  Des é c h a n t i l l o n s  de p l a n c t o n  son t  p ré levés  en début e t  f i n  
d 'expér iences d ' a l i m e n t a t i o n  r é a l i s é e s  en aquariums ou en bacs, 
s e l o n  l a  t a i l l e  des poissons. La décro issance des d e n s i t é s  phy- 
t o  e t / o u  zooplanctoniques, mesurée au cours d 'expér iences répé- 
tées  avec l e s  mêmes groupes de poissons, permet l e  c a l c u l  des 
s é l e c t i v i t é s ,  des taux d ' i n g e s t i o n  s p é c i f i q u e s  moyens e t  de 
l e u r s  écar t - types.  Cer ta ines  p récau t ions  son t  p r i s e s  : expé- 
r i e n c e  s imul tanée de c o n t r a l e  sans po isson  ( c a l c u l  des morta- 
l i t é s  a u t r e s  que pa r  i n g e s t i o n  pa r  l e s  poissons), d e n s i t é s  
p lanc ton iques  i n i t i a l e s  su f f i samen t  élevees ( d i f f é r e n c e  s i g n i -  
f i c a t i v e  e n t r e  l e s  échan t i  l l o n s  i i n i t i a u x  e t  f inaux) ,  temps 
d 'expér ience  c o u r t s  ( d é f é c a t i o n  d'organismes i n g é r é s  é v i t é e l  
e t  d i s t r i b u t i o n  s p a t i a l e  homogène du p l a n c t o n  du ran t  l 'expé-  
r i e n c e  ( d i s p o n i b i  l i t é s  constantes) .  

Le taux  de f i l t r a t i o n  des f i l t r e u r s  p a r  déplacement e s t  Le pro- 
d u i t  de l ' a i r e  de l ' o u v e r t u r e  bucca le  p a r  La v i t e s s e  moyenne 
de nage. C e l u i  des f i l t r e u r s  p a r  pompage e s t  l e  p r o d u i t  du 
volume bucca l  p a r  l e  taux  de pompage. 

Mots c l é s  : a&iheMAa;tian, &¿.&%&on, po,¿5isnan5 pLanotophaga. 

Summary 

FeedingJ3vhaviours determine t h e  s e l e c t i v i t y  o f  p l a n k t i v o r o u s  
f i shes .  One i d e n t i f i e s  : t h e  gape- l im i ted  l a r v a e  and s m a l l  
f i s h  species, t h e  p a r t i c u l a t e  ( o r  v i s u a l )  feeders, t h e  tow-net 
f i l t e r  feeders, and t h e  pump f i l t e r  feeders. These behaviours 
a r e  n o t  e x c l u s i v e  and may change w i t h  f i s h  age o r  f ood  a v a i l a -  
b i  li t y .  

P a r t i c u l a t e  feeders do n o t  consume phytoplankton.  They d e t e c t  
and cap tu re  i n d i v i d u a l  prey. They a r e  a c t i v e  v i s i b i l i t y -  
s e l e c t i v e  p r e d a t o r s  on  zooplankton. 

F i  l t e r  feeders do n o t  a c t i v e l y  s e l e c t  t h e i r  food but f i  L t e r  a 
volume o f  water  c o n t a i n i n g  t h e  organisms. They consume as w e l l  
zooplankton, phy top lank ton  and d e t r i t u s .  They a r e  pass i ve  
escape-select ive p reda to rs  on zooplankton (pump f i l t e r  feeders)  
and pass i ve  s i z e - s e l e c t i v e  g raze rs  on phy top lank ton  acco rd ing  
t o  t h e  r e t e n t i o n  e f f i c i e n c y  o f  t h e i r  f i l t e r s  : mesh s i z e  o f  
(micro-Ibranchiospines, su r face  p r o p e r t i e s  o f  b o t h  t h e  p a r t i -  
c l e s  and t h e  f i l t e r  (roughness, mucus, hydrophobic/hydrophyl l ic  
i n t e r a c t i o n s ,  i o n i c  charges), and speed and d i r e c t i o n  o f  t h e  
water  c u r r e n t  f l o w i n g  i n  through t h e  b u c c a l  c a v i t y .  

A l a b o r a t o r y  exper imen ta t i on  i s  recommended t o  a v o i d  i n h e r e n t  
b i a s  i n  measuring s e l e c t i v i t i e s ,  i n g e s t i o n  and f i  l t r a t i o n  r a t e s  
i n  t h e  environment. P lank ton  samples a r e  removed a t  t h e  begin-  
n i n g  and end of feeding t r i a l s  i n  aquaria, o r  tanks, a c c o r d i n g  
t o  t h e  s i z e  o f  f i s h .  The decrease i n  phyto- and zooplankton 
d e n s i t i e s  i s  moni tored d u r i n g  r e p l i c a t e d  experiments w i t h  t h e  
same group o f  f ishes, i n  o rde r  t o  e s t i m a t e  average s e l e c t i v i -  
t i es ,  s p e c i f i c  i n g e s t i o n  rates, and t h e i r  s tandard  dev ia i t ions.  
Some cau t ions  a r e  needed : a simultaneous c o n t r o l  exper iment  
w i t h o u t  f i s h  ( t o  e s t i m a t e  p l a n k t o n  m o r t a l i t i e s  o t h e r  thain by 
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f i s h  predat ion) ,  adequate ly  h i g h  i n i t i a l  p l a n k t o n  d e n s i t i e s  
( t o  o b t a i n  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  between i n i t i a l  and f i n a l  
samples), s h o r t  d u r a t i o n  experiments ( t o  a v o i d  d e f e c a t i o n  o f  
i n g e s t e d  organisms), and homogeneous s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n s  o f  
t h e  p l a n k t o n  during t h e  t r i a l  ( t o  m a i n t a i n  ava i  L a b i l i t i e s  
cons tan t ) .  

F i  l t e r i n g  
mouth gape 
feeders i s  
t e .  

Key words 

a t e  o f  tow-net f i t t e r  feeders i s  t h e  p roduc t  o f  t h e  
by t h e  average swimming speed. That o f  pump f i l t e r  
t h e  p roduc t  o f  t h e  b u c c a l  volume by  t h e  pumping ra- 

INTRODUCTION 
Les comportements alimentaires, les sélectivités et les taux d'inges- 

tion (parfois les taux de digestion pour le phytoplancton), déterminent 
la diète des poissons planctophages et leur impact sur les communautés 
planctoniques. Classiquement, la sélectivité et le taux d'ingestion sont 
mesurés par la comparaison des distributions du plancton dans les conte- 
nus stomacaux et dans l'environnement au voisinage des poissons capturés. 
Cependant, l'estimation des disponibilités relatives des proies pour le 
prédateur est biaisée par de nombreux facteurs qui limitent l'interpré- 
tation des résultats. Ce sont, en particulier : la sélectivité de l'en- 
gin d'échantillonnage du plancton, l'incertitude sur les déplacements 
relatifs poisson/plancton pendant la période d'alimentation et sur le 
comportement de recherche alimentaire ("foraging behaviour") du poisson 
en fonction de la distribution spatiale (dispersée ou en taches) du 
plancton, les différences de vitesses de transit stomacal entre les 
proies, la macération par des dents pharyngiennes ou par un estomac mus- 
culeux. 

Dans l'environnement, les interactions trophiques entre communautés 
aquatiques déterminent les habitats et les ressources utilisés par les 
différentes espèces. Le partage des ressources entre planctophages via 
les processus de compétition interspécifique (WERNER et HALL, 1976 ; 
WERNER, 1977, 1979 ; WERNER et al., 1977),  les changements d'habitats 
engendrés par $es risques de prédation exercés par les piscivores 
(WERNER e t  al., 1983a ; MITTELBACH, 19841, la limitation des ressources 
planctoniques et les réponses adaptatives (physiologiques, morphologi- 
ques et comportementales) du plancton vis-à-vis des poissons, affectent 
également, et de façon incontrôlable, la diète observée. Dans l'environ- 
nement, il est donc difficile d'extraire la part intrinsèque de la 
sélectivité alimentaire (appelée souvent 'préférence', bien qu'un 'choix' 
soit rarement impliqué). 

L'objectif de cette note est de démontrer l'intérêt d'une expérimen- 
tation complémentaire au laboratoire afin d'identifier les mécanismes 
de sélection et de quantifier l'utilisation (sélective ou non) du planc- 
ton par les poissors planctophages. Le contrôle de la disponibilité des 
différentes proies et la simplification du réseau trophique y représen- 
tent des avantages décisifs. Les mécanismes de sélection, les approches 
expérimentales et les modèles de prédation (au sens large) sont ample- 
ment discutés dans une révision sur les interactions poisson/plancton . 
(LAZZARO, 1986). 
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COMPORTEMENTS ALIMENTAIRES : DEFINITIONS * 

Les poissons planctophages utilisent deux comportements distincts 
pour s'alimenter de plancton : la prédation visuelle et la filtration. 

0 Les prédateurs visuels 

1983).  

Les filtreurs, par contre, retiennent les proies contenues dans un 
certain volume d'eau en le passant sur des structures piégeantes de 
leurs cavités buccales (branchiospines et microbranchiospines sur les 
arcs branchiaux ; chez les Cichlidae, d'autres structures ou mecanismes 
sont responsables de la rétention efficace de microparticules : DRENNER 
e t  a l . ,  1986). On distingue deux groupes : 

Les filtreurs par déplacement 

Ils englobent leurs proies avec leurs bouches laissées largement ou- 
vertes, tandis qu'ils nagent rapidement (WALTERS, 1966 ; DURBIN et 
DURBIN, 1975 ; COLIN, 1976 ; ROSEN et HALES, 1981) .  

Les filtreurs par pompa 

Ils capturent leurs pr 
directimonnelles tout en n 
(DRENNER, 1977 ; JANSSEN, 
DRENNER e t  al . ,  1978, '198 

Certains poissons chmgent de comportement alimentaire au cours de 
leur croissance. Par exemple, le menhaden adulte, ~ k ~ W J U J U %  t@annlLA 
(Clupéidae), est un filtreur obligatoire (DURBIN et DURBIN, 19751, mais 
la larve et le préjuvénile sont des prédateurs visuels (JUNE et CARLSON, 
1971).  I1 en est de même pour deux Cichlidae : T&pkl U#lea et saho- 
thenudon g a a e l L A  (GOPHEN e t  al. ,  1983).  I1 existe une période de tran- 
sition pendant laquelle les différents comportements coexistent et peu- 
vent Otre utilisés alternativement en fonction des conditions de l'en- 
vironnement : lumière, turbidité, composition et densité du plancton. 
C'est le cas d'Aboba pwdohmengud (Clupéidae) entre 50 et 70 mm LT 
(JANSSEN, 1976).  

La prédation visuelle est une activité diurne, qui s'exerce sélecti- 
vement sur des proies mobiles et de grandes tailles. Par contre, la 
filtration, induite par chémoreception, est une activité indépendante de 
la lumigre (VOLKOVA, 1973) .  Ainsi, kJkObUma pk?.&NWhe (Clupéidae) commen- 
ce à filtrer dans une eau dépourvue de matière en suspension, mais préa- 
lahlement peuplée de zoop ancton (HOLANOV et TASH, 197'8). La filtration 
est stimulée par des dens'tés élevées d'organismes de petites tailles. 
Par exemple, 100.000 daph ies r3 provoquent la filtration chez A. 

les nauplii après l'élimination, par prédation visuelle, des cladocères 
et des adultes de cyclopides de tailles supérieures I 0 , 3 8  mm {DRENNER 

pbeudolzahengud (JANSSEN, 1 1978).  s. gd.&LelLA filtre les copépodites et 
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e t  al . ,  1 9 8 2 ~ ) .  La fréquence de chaque comportement est  déterminée par 

(O'CONNELL, 1972). 
w l a  composition e t  l'abondance des d i f f é ren t s  types de proies  présents 

SÉLECT 1 v 1 TÉS AL I MENTA1 RES 

Prédateurs  visuels 

I l s n e  consommentpas dephytoplanctonet sont  des prédateurs a c t i f s  du 
zooplancton dont l a  s é l e c t i v i t é  dépend de l a  v i s i b i l i t é  des proies  
( t a i l l e ,  forme, contraste,  pigmentation, locomotion). Mises 2 p a r t  l e s  
larves e t  les espèces de p e t i t e s  t a i l l e s ,  dont les ouvertures buccales 
l imitent  l a  t a i l l e  maximale des proies ingérables (BLAXTER, 1966 ; 
ROSENTHAL e t  HEMF'EL, 1970 ; WONG e t  WARD, 1972 ; FELLER e t  KACZYNSKI, 
1975 ; FURNASS, 1979), l e s  prédateurs visuels  'sensu-stricto '  sont hau- 
tement eff icaces  dans l a  capture des plus grands e t  plus mobiles zoo- 
planctontes. Leur s é l e c t i v i t é  c r o î t  avec l a  v i s i b i l i t é  (généralement 
proportionnelle S l a  t a i l l e )  des proies  ( f igure 1 ) .  Leur e f f i c a c i t é  de 

Diuphanosoma 

Mesocyclops 
(C5- adultes) 

W SELECTIF Bosmina O 

NON- 
SELECTIF 

. . . . .. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. . . J 

c I I I I I I I 1  
,2 ,4 ,6 ,8 

LONGUEUR DU CORPS DU ZOOPLANCTON (mm) 

Figure 1.- Sélectivitésdesprédateurs visuels.  E lec t iv i t é s  de 
Saho,thmodan gcxLLP.aea (Cichlidae) capturant visuellenent du 
zooplancton (modifié d 'après DRGNNER e t  al . ,  1 9 8 2 ~ ) .  

- Elec t iv i t ies  of visual predators. 
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Figure 2. - Sé lec t iv i t é s  des f i l t r e u r s  pan déplacement. Taux e t  
e f f i c a c i t é  de f i l t r a t i o n  d'adultes de menhaden de l ' a t l an t ique ,  
B t r t V O O h t i a  &jtrClnML4 (Clupéidae) I f i l t r a n t  par déplacement su r  : 

A) cinq espèces de phytoplancton e n  fonction de l eu r  t a i l l e  ou 
de l a  longueur de l eu r  chaîne : vUrZ&&U (A), cahtehicl (*) , 
ShtLetonema ( e ) ,  T h d a i i b i o n L t a  SPI. ( o )  I T h d a b b i o n h u  sp2. (A) 
e t  V i t y h m  (o), 

U L t y h ~ f l  (O) I ce l lu l e s  isolées  de T h d  

b&na naupl i i  ( f )  e t  Accuttia 
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capture peut être augmentée'par l eu r  capacité de reconnaissance des 
proies (BEUKEMA, 1968 ; WARE, 1971, 1972 ; CONFER e t  BLADES, 1975 ; 
JANSSEN, 1978 ; VINYARD et.aZ.,  1982) fondée s u r  l a  recherche d'images 
mémorisées ("searching images" : TINBERGEN, 1960). 

1* 

Fi l t r eu r s  par déplacement 

Nageant l e  plus souvent 2 grande vi tesse  (plusieurs longueurs de 
corps par seconde), i ls  ne créent antérieurement aucune t ra înée d'eau 
qui pourrai t  être détectée par  l e s  copépodes possédant des mécano- 
récepteurs. Ils n ' a sp i r en t  pas leurs  proies ,  mais les englobent dans 
leurs  cavi tés  buccales. Aussi, ce sont des prédateurs e t  des brouteurs 
pas s i f s  dont l a  s é l e c t i v i t é  n'augmente avec l a  t a i l l e  du zoo- e t  du 
phytoplancton, qu'en fonction de l a  maille de l eu r  f i l t r e  branchial  
(WALTERS,1966; DURBIN e t  DURBIN, 1975 ; ROSEN e t  =ES, 1981) 
( f igure 2 ) .  Cependant, comme toute  proie  rencontrée su r  l e  t r a j e t  de 
nage du poisson est  capturée avec l a  même e f f i c a c i t é ,  l a  f i l t r a t i o n  
par déplacement est probablement l e  mode d'alimentation l e  moins sélec- 
t i f  (JANSSEN, 1976). 

F i l t r eu r s  par pompage 

Leurs succions buccales rythmiques ne sont  pas dir igées  vers des 
proies  individuelles.  Leurs caractér is t iques sont constantes e t  ne 
peuvent ê t r e  adaptées au type de proiesrencontrr5es.Les succionscréent 
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..................... .......,.. ........... e ........ / 
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(C5-adultes) 

c 
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z 

n 1 d 
25 50 75 I00 

PROBABILITE DE CAPTURE DU ZOOPLANCTON (OIo) 

Figure 3. - Sé lec t iv i t é s  des f i l t r e u r s  par  pompage. E lec t iv i t é s  de 
Satro t l zcmdan gU&J?.UeUA (Cichlidae) f i l t r a n t  du zooplancton par 
pompage (modifié d 'après  DRENNER e t  al . ,  1 9 8 2 ~ ) .  

- EZectivit iesofpwnp f i z t e r  feeders.  
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Figure 4 . -  Sélectivités des filtreurs par pompage. Electivités du 
Tilapia bleu, T-Xapia aWLtLb5 (Cichlidae), filtrant par pompage sur 
un mélange de microsphères en polystyrène (de 7 B 52 pm de 
diamètre), de phytoplancton et de zooplancton (modifié d'après 
DRENNER e t  d., 198433). 

- Elect iv i t ies  of pwnp f i l t e r  feeders. 

LIMITATIONS ET BIAIS DES MESURES DE TERRAIN 

A) Sélectivités et taux d'ingestion 

La sélectivité se mesure en comparant la composition des proies dans 
l'estomac du poisson B celle du milieu environnant. Dans l'environnement 
naturel, d'importants biais limitent l'interprétation quantitative des 
contenus stomacaux (voir une révision des limitations dans O'BRIEN et 
VINYARH), 1974), tels que : 

[ a l  L'estimation de la 'disponibilité' des proies dans l'environne- 
ment dépend essentiellement de l'engin d'échantillonnage utilisé : 
bouteille, pompe ou filet. Par contre, la consommation des proies par 
un planctophage est affectée par leurs tailles, formes, pigmentations, 
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contrastes, comportements de locomotion et capacités d'évitement. Son 
efficacité de prédation dépend de sa vue, préférence, expérience, faim, 
comportement alimentaire, succès de capture et/ou de rétention. Les 
capacités de détection (prédateurs visuels) et de capture (filtreurs) 
d'un planctophage pour une proie particulière ne dépendent que de la 
visibilité et/ou de la capacité d'évitement de cette proie, alors que 
l'échantillonnage de cette même proie par l'expérimentateur ne dépend 
que de la sélectivité de l'engin utilisé. Ainsi, une proie abondamment 
échantillonnée par l'expérimentateur peut être absente dans l'estomac 
du poisson tout simplement parce qu'elle ne peut être détectée ou cap- 
turée. Cette proie n'est donc pas réellement 'disponible' pour le pré- 
dateur. Les engins filtrant (filets à plancton, pompes) sont détectés 
et évités par les grands zooplanctontes (copépodes), alors que les fil- 
treurs par déplacement et les prédateurs visuels capturent efficacement 
ces proies (FLEMMINGER et CLUTTER, 1965 ; DRENNER et McCOMAS, 1980). 

prédateur et de ses proies pendant la période d'alimentation est indis- 
pensable afin de mesurer effectivement la sélectivité. Des migrations 
antagonistes prédateurs/proies rendent certaines proies 'indisponibles'. 
La distribution spatiale des proies (dispersée ou en taches) modifie le 
comportement de recherche alimentaire du prédateur. La présence de ta- 
ches ("patches") de plancton rend indispensable l'identification de la 
stratégie de leur exploitation séquentielle par le prédateur. Les compor- 
tements alimentaires utilisés entre les taches et à l'intérieur de 
celles-ci conditionnent la composition de la diète observée. Cette in- 
formation indispensable échappe cependant complètement à l'expérimenta- 
teur sur le terrain. 

( b l  La connaissance des distributions horizontales et verticales du 

[ c )  Des taux de digestion différentiels entre proies peuvent effectuer 
significativement les mesures de sélectivité basées sur l'analyse des 
contenus stomacaux. Des proies rapidement digérées seront sous-estimées 
dans la diète. Elles seront considérées à tort comme apparemment évi- 
tées (GANNON, 1976). C'est souvent le cas des daphnies rapidement digé- 
rées (RHODES, 1971) et Qvacuées plus vite du tractus digestif que les 
autres proies (WINDELL, 1978 ; WERNER e t  az., 1981).  

qu'approchés en raison de l'imprécision innévitable sur la durée de la 
période d'alimentation correspondante. 

( d l  Les taux d'ingestion mesurés dans l'environnement naturel ne sont 

Ainsi, si l'analyse des contenus stomacaux dans l'environnement permet 
de discerner effectivement les niveaux trophiques utilisés, elle est 
insuffisante pour quantifier leurs utilisations. Seules les conditions 
contrôlées du laboratoire offrent la possibilité d'analyser les mécanis- 
mes gouvernant la sélectivité et le niveau d'utilisation des ressources 
alimentaires. 

3) Taux de filtration 

Ils ne peuvent être mesurés avec précision qu'au laboratoire. Des me- 
sures indirectes sur le terrain (par exemple, à partir des teneurs en 
chlorophylles des contenus stomacaux) sont totalement invalides du fait 
de l'hétérogénéité de l'environnement et de l'extrême souplesse des pois- 
sons à répondre aux modifications du milieu par des changements de leurs 
comportements alimentaires. 
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AVANTAGES D'UNE EXPÉRIMENTATION AU LABORATOIRE 

A) Sélectivités et t a u x  d'ingestion 

Ils sont mesurés précisément en aquariums, bacs ou piscines (selon la 
taille et l'activité du poisson) car la disponibilité des différentes 
proies, l'homogénéité de leurs compositions et leurs densités sont par- 
faitement contrôlés. Afin d'éviter les biais liés à l'analyse des conte- 
nus stomacaux, les sélectivités et les taux d'ingestion sont calculés par 
différence des densités planctoniques du milieu avant et après une courte 
période d'alimentation. Sa durée doit être inférieure à celle du transit 
stomacal et intestinal pour éviter, pendant l'expérimentation, toute 
défécation d'organismes ingérés. Mais elle doit être suffisament longue 
pour qu'une diminution singificative des densités soit observée. Une 
durée d'une heure environ est généralement utilisée. Une enceinte de 
contrôle similaire, avec le même plancton mais sans poisson, est utilisée 
simultanément pour le calcul des autres sources de mortalités planctoni- 
ques (5 déduire). Le phyto- et/ou zooplancton introduits peuvent provenir 
de l'environnement ou de cultures. Des particules sphériques en poly- 
éthylène (diamètres de 1 à 60 um) peuvent être utilisées en combinaison 
avec les algues pour le calcul précis des efficacités de rétention de 
différentes tailles de particules par les filtreurs (DRENNER e t  al., 
1984a, 1984b). Par groupes de tailles voisines, les poissons sont utili- 
sés au cours d'expériences répétées. En début et en fin d'expériences, de 
chaque enceinte préalablement homogénéisée, 2 ou 3 colonnes d'eau sont 
prélevées à l'aide d'un tube en acrylique rapidement descendu sur un bou- 
chon en caoutchouc disposé de façon aléatoire sur le fond (DRENNER e* al., 
1978). La transparence du tube permet de noter directement la hauteur de 
la colonne d'eau pour le calcul du volume de l'échantillon. La bouteille 
5 prélèvement est indispensable en enceintes de grands volumes 

Les indices d'electivité (tableau 1) ne sont que des mesuresde 'préfé- 
rences relatives'.utilisées pour discerner et comparer les modes d'ali- 
mentation. Le rôle d'un indice d'électivité est : a l  de classer les 
proies par ordre croissant (ou décroissant) de 'sélection apparente' et 
b l  d'exprimer, pour un facteur de proportionnalité, les différences de 
sélection entre ces proies (par exemple, une proie classée première avec 
une valeur d'indice x est deux fois moins sélectionnée qu'une proie 
classée seconde avec une valeur 2x). L'indice Ei = [ri - pi]/[ri + pi] 
d'IVLEV (1961) , bien que le plus couramment utilisé, présente de sérieu- 
ses limitations qui le rendent inapproprié à la comparaison d'échantil- 
lons de tailles et/ou de compositions différentes : ce qui est, en fait, 
toujours le cas. ri représente la proportion de la proie i (au sens 
large : organisme, algue, particule, etc.) dans la diète et pi celle dans 
l'environnement. Les mesures de Ei dépendent etroitement des abondances 
relatives et des densités des différentes proies dans l'environnement. 
Parmi les nombreux indices disponibles, l e  'Normalized Forage Ratio' 

m 
NFRi = [ri/pi]/[ c ri/pi] de Paloheimo (1979) est le plus approprié à 

i=f 
la comparaison d'échantillons de tailles et de compositions différentes 
(LECHOWICZ, 1982 ; LAZZARO, 19861. 

Plusieurs expressions du taux d'ingestion peuvent être employées pour 
mesurer le niveau d'utilisation des proies, telles que : le nombre de 
proies i ingérées par prédateur et par unité de temps, le pourcentage de 
la densité initiale de proies i ingéré par prédateur et par unité de 
temps, ou la biomasse de proies i ingérée par biomasse corsorelle de 
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- TabZeau 1.- Principauxindices d ' é l ec t iv i t é .  AvecPM=préférence maximum, 
NS = alimentation non sélect ive,  EM = évitement maximum, 
r i  = proportion de l a  proie  i dans l a  d i è t e  e t  p i  = proportion de l a  
proie  i dans l e  milieu. Par calcul ,  on trouve que a i  = NFRi  = W i .  

l'abZe 1.- Main eZect iv i t ies  indices 

INDICES D'ELECTIVITE PM NS EM AUTEURS 

FRi - ri/pi O 1 + m IVLEV (1961) 
EDMONDSON & 

Ei = 

Qi = 

Di = 

ai = 

avec 

WINBERG (1971) 

(ri - pi)/(ri + pi) - 1 O t 1 IVLEV (1961) 

[ri(l - pi) ]/[pi (1 - ri) 1 O + 1 + m JACOBS (1974) 

(ri - pi)/(ri + pi - 2 ripi) - 1  O + 1 JACOBS (1974) 

[(l+Ei)/(l - Ei)]/[ I: (1 + Ei)/(l - Ei)] a > l/m l/m a < l/m CHESSON (1978) 

m = nombre de types (ou espèces) 

m 

i=ì 

m 

i=l 
de proies et E ai = 1 

m 

i=l 
NFRi = (ri/pi)/( ri/pi) 

Wi - NFRi 
Li - ri - pi 
Ei* = [wi - (i/m)I/[wi + (l/m)l 

Vi = (niNo - noNi)/(abdeI1/2 
avec Ni = nombre de proies i dans le milieu, 
No = somme de toutes les autres proies 
(sauf i) dans le milieu, 
ni = nombre de proies i dans la diete, 
no = somme de toutes les autres proies 
(sauf i) dans la diete, 
a = ni + Ni, b = no + No, d = ni + no, 
e = Ni + No et 
n = ni + Ni + no + No 

Ci = I [/niNo - noNil - n/2)2/abde]1/2 
le signe de Ci e3t donne par la 
consid€ration de (niNo - noli) 
Si = (ri/pi)/(rR/pR) = FRi/FRR 
avec R = proie de référence, SR = 1 
et si < i pour i # R 

PALOHEIMO (1979) 

VANDERPLOEG & 
SCAVIA (1979) 

- 1 O + 1 STRAUSS (1979) 

- 1  O + 1 VANDERPLOEG & 
SCAVIA (1979) 

PEARRE (1982) 

PEARRE (1982) 

GRAS & 
SAINT-JEAN 
(1982) 

prédateur e t  par uni té  de temps. Le taux d'alimentation constant 
("feeding r a t e  constant") k i  = [- ln(Dfi/Ddi)]  XT de DODSON (1975) 
est particulièrement adapté aux études comparatives. Ddi e t  Dfi sont 
l e s  densités respectives de l a  proie i au début e t  à l a  f i n  de l a  
période d'alimentation T. X es t  l a  densité (ou l a  biomasse) de pois- 
son u t i l i s é e  pendant l 'expérimentation. 
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B )  Taux de f i l t r a t i o n  

9 Filtreurs par déplacement 

Le taux maximum de filtration TFmax (en unités de volume d'eau par 
poisson [ou par biomasse corporelle de poisson] et par unité de temps) 
d'un filtreur par déplacement est le produit de l'aire de l'ouverture 
buccale AOB par la vitesse moyenne de nage VMN (obtenue p r chronomé- 
trage, filmage ou enregistrement vidéo) pendant la séquence de filtra- 
tion (DURBIN et DURBIN, 1975). TFmax peut, éventuellement, être corrigé 
par la fréquence des séquences de filtration FSF, c'est-à-dire la pro- 
portion du temps passé S filtrer pendant la période d'alimientation l : 

TFmax = AOB. VMN. FSF 

TFmax n'est p a s  une mesure absolue mais une mesure potentielle du 
taux maximum de filtration (tableau 2). Cette valeur maximale corres- 
pond à une situation (forcémentirréelle) où a) le volume d'eau passant 
par l'ouverture buccale est entièrement filtré sur l'appareil branchial, 
b l  l'ouverture buccale utilisée pendant les séquences de filtration est 
toujours maximale, cl la vitesse de nage est constante pendant la séquen- 
ce de filtration et dl le même volume d'eau n'est jamais filtré plusieurs 
fois. Compte tenu de cette simplification majeure, TFmax représente une 
mesure d'impact potentiel. 

Tableau 2.- Taux de filtration des filtreurs par déplacement. 
Taux de filtration maximums d'adultes 

duit de l'aire de l'ouverture buccale 
par 
(d'après DURBIN et DURBIM, 1975). 

tique, Bhev,oohtia tyhannw (Clupéidae) déterminés pa 

la vitesse moyenne de nage pendant 

TabLe 2.- Fil trat ion rate  o f  tow-net 

Vitesse de nage (cm/sec) Taux maximum de filtration (l/min/poisson) 

65,O 34,8 
43,4 23,3 
26,O 13,9 

. Filtreurs par pompage 
Le taux maximum de filtration Fmax d'un filtreur par pompage est le 

produit du volume buccal VB (obtenu par moulage) par le taux de pompa- 
ge TP (obtenu par chronométrage, filmage ou enregistremen vidéo) 
(DRENNER, 1977 ; DRENNER e t  al . ,  198233) (figure 5). Fmax eut être 
corrigé par la fréquence des séquences de pompage FSP, c' st-à-dire 
la proportion du temps passé à pomper pendant la période 'alimenta- 
tion : i 

Fmax = VB.TP.FSP 
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LONGUEUR STANDARD DU POISSON (mm) 

Figu2.e 5.- Taux de f i l t r a t i o n  des f i l t r e u r s  par pompage. Relations 
fonctionnelles en t r e  l a  longueur standard LS du poisson e t  
(A)  l e  volume buccal VB, (B) l e  taux de pompage TP, (C) l e  taux 
maximum de f i l t r a t i o n  TFmax e t  (D) l e  taux maximum de f i l t r a t i o n  
par gramme de poids du corps TFmax/q, pour l ' a lo se  5 gesier ,  
Z%hOSOlnCl C c p X f k l K u m  ( D c  : Clupéidae) (modifié d 'après DRENNER e t  
a l . ,  1982b), l ' a c a r a ,  GcOphagw b h ~ L P h ~ h  (Gb : Cichlidae) e t  
l e  Tilapia du Congo, T,&pkl hend& (Tr  : Cichlidae) (modifié 
d 'après LAZZARO, 1984) .  

- Fi l t ra t ion  rate  of tow-net filter feeders. 
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VB, TP et donc Fmax varient au cours de la croissance du poisson 
(DRENNER e t  d., 198213 ; LAZZARO et RAMOS, en prép.]. DRENNER et d.,  
(op. Cit.) (figure 5) utilisent TFmax pour estimer, dans différents 
lacs, l'impact potentiel de populations d'aloses à gésier (D. Cep~d iUY lM,  
Clupéidae). Ils estiment, par exemple, que la population du lac Barkley 
(84,9 hectares, 1/86 1Q6 m3, 10 ,2  g m-3, taille moyenne 7,9 cm LS) pour- 
rait filtrer un volume d'eau équivalent à celui du lac en 56 heures 
d'alimentation, alors qu'il lui faudrait, très probablement, plusieulcs 
semaines pour filtrer tout le lac. Les réponses fonctionnelles du pois- 
son aux variations de température, de densité de proies et de disponibi- 
lité d'autres ressources alimentaires étant inconnues, les taux absolus 
de filtration ne peuvent être estimés. 

CONCLUS IONS 

Les mesures de sélection obtenues dans l'environnement, à partir 
d'analyses de contenus stomacaux, sont composites. Elles reflètent non 
seulement la 'préférence' d'origine comportementale et/ou purement 
mécanique du prédateur, mais aussi l'abondance relative des proies, 
leur détectabilité et leur capturabilité respectives. Les études de 
sélectivité réalisées dans l'environnement et complémentées par des 
expérimentations au laboratoire permettent d'identifier et de tester 
les mécanismes responsables des 'préférences' alimentaires observées 
dans la diète. En l'absence de méthodologies fiables sur'le terrain, 
des mesures expérimentales de taux de filtration sont développées au 
laboratoire pour tenter d'estimer l'impact des poissons filtreurs. 

Au cours des deux dernières décennies, de nombreuses théories ont été 
avancées pour explorer et prédire le mode de recherche alimentaire des 
poissons planctophages, en relation avec la composition et l'abondance 
du plqncton. Une attention toute particulière a été dédiée aux prédic- 
tions issues de théories basées sur l'optimisation des recherches ali- 
mentaires ("optimal foraging") (WERNER e t .  al . ,  1983a, 1983b). La vali- 
dation de nombreux modèles de prédation a donné naissance à une ample 
théorie mécanistique concernant l'utilisation sélective des espèces 
planctoniques par les populations de poissons planctophages (révisions 
par Q'BRIEN, 1979 ; ZARET, 1980 ; LAZZARO, 1986). Ce type d'appro- 
che se révèle d'un grand intérêt pratique dans l'élaboration de straté- 
gies écologiques pour le contrôle et l'aménagement (préservation et 
restauration) de la qualité des eaux de lacs et de réservoirs. Initiale- 
ment proposée par SHAPIRO e t  al . ,  (1975), la 'biomanipulation' de chaînes 
trophiques, par induction de modifications biotiques, est actuellement 
testée, de par le monde, comme une approche alternative permettant de 
contrôler les productivités aquatiques (ANDERSSON e t  al. ,  1978 ; SHAPIRO, 
1978, 1979 ; HENRICKSON e t  a l . ,  1980 ; HURLBERT et MULLA, 1981 ; SHAF'IRO 
e t  al . ,  1982 ; SHAPIRO et WRIGHT, 1984). 

La manipulation des interactions entre piscivores, planctcophages, 
benthophages, zooplancton et phytoplancton est au centre des préoccu- 
pations des limnologues pour tenter de contrôler la composition et 
l'abondance des algues, via les processus de prédation et de broutage 
sélectifs. Les mesures de sélectivités, d'ingestion et de filtration 
sont essentielles pour quantifier les interactiom trophiques entre 
communautés aquatiques. A ce titre, de nouvelles approches expérimentales 
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restent & développer. Pour s'orienter vers une vision globale et méca- 
nistique des relations poisson-plancton et atteindre les exigences 
requises pour leur modélisation, il est indispensable de dépasser les 
limitations et les biais inhérents aux études de terrain, tout en res- 
tant objectif quant aux restrictions imposées par l'expérimentation au 
laboratoire. Des rapports plus étroits entre le terrain et le labora- 
toire ne peuvent qu'être bénéfiques & la production et aux tests d'idées 
nouvelles. 

APPENDICE : MÉTHODES UTILISÉES DANS LES FIGURES 

Figure 1 
Valeurs moyennes (7 expériences répétées) de l'indice Ei d'IVLEV calcu- 
lées à partir de la décroissance des densités zooplanctoniques au cours 
de périodes d'alimentation inférieures & 1 heure, en aquariums de 20 à 
30 litres, par groupes de 1 & 10 poissons de tailles comprises entre 
24 et 422 mm LS (DRENNER e t  aZ., 1982~). 

Figure 2 
Les expériences sont réalisées & l'extérieur, en piscines circulaires 
en fibre de verre (1600 1 de contenance, 6 m de diamètre) (DURBIN et 
DURBIN, 1975). Pour les filtreurs, la mesure du taux de filtration spé- 
cifique Fi (en unité de volume d'eau par unité de temps et par poisson 
[ou par biomasse corporelle de poisson]) est aussi informative que celle 
de la sélectivité. Pour une proie i donnée, Fi représente le volume 
d'eau fictif duquel ont du être éliminées, par filtration, toutes les 
proies i afin que soit effectivement obtenu le taux d'ingestion mesuré 
pour ces proies (en anglais, simplement "volume swept clear"). On cal- 
cule Fi = V.gi/N, ou V = le volume d'eau de l'enceinte expérimenta- 
le, gi = le taux instantanné de filtration pour la proie i (mesuré par 
la pente de la régression linéaire entre le loSarithme de la densité des 
proies i et le temps écoulé) et N = le nombre de poissons dans l'encein- 
te. Le quotient Fi/Fmax mesure l'efficacité de filtration du poisson 
pour les proies i (ici, différentes tailles de particules). 

Figure 3 

Valeurs moyennes (8 expériences répétées) de l'indice Ei d'IVLEV calcu- 
lées & partir de la décroissance des densités zooplanctoniques au cours 
de périodes d'alimentation inférieures à 1 heure, en aquariums de 20 & 
30 litres, par groupes de 1 & 10 poissonsdetailles comprises entre 62 
et 127 mm LS (DRENNER e t  aZ., 1982~). Les probabilités de capture sont 
obtenues & l'aide d'une pompe péristatique simulant les succions ryth- 
miques du poisson (DRENNER et McCOWG, 1980). 

Figure 4 
Valeurs moyennes (6 expériences répétées) de l'indice NFRi de PALOHEIMO 
calculées & partir de la décroissance des densités des particules 
(classées en 10 groupes de tailles distinctes) au cours de périodes 
d'alimentation inférieures & 1 heure, en aquariums de 20 litres, par 
groupe de 10 poissons de tailles comprises entre 117 et 139 mm LS. Les 
particules sont dénombrées sur un Coulter-eounter modèle ZM équipé d'un 
tube de 200 um d'ouverture. La valeur NFRi = l/m = 1/10 (m = 10 groupes 
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de pa r t i cu le s  de t a i l l e s  d i s t i nc t e s )  pour laquelle il n 'y  a pas d'inges- 
t i o n  sé l ec t ive  des par t icules  est  indiquée par l a  l igne po in t i l l ée  
(DRENNER e t  al . ,  1984b). 

. 
Figure 5 
Le volume buccal est  obtenu par moulage en p l â t r e  (Dc) ou en Geltrate@, 
matériel  odontologique (Gb e t  T r ) .  L e  taux de pompage e s t  calculé par 
analyse de séquences de films 16 mm à 64 images/sec. (Dc) ou par chro- 
nométrage (Gb e t  T r ) .  Le chronométrage sous-estimant fortement les fré- 
quences supérieures ii 2 succions/sec. ( s o i t  120 succions/min. : d i f f i -  
cilles à estimer 5. l ' o e i l  nu) es t  probablement respons.able des taux de 
f i l t r a t i o n  relativement plus f a ib l e s  des deux Cichlidae (Gb e t  T r )  
( D c  : DRENNER et d., 1982b ; Gb e t  T r  : LAZZARO, 1984). . 
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