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dans le chapitre Il, ainsi que la conclusion générale du projet.



RESUME

Des facteurs physiques tels que le rayonnement solaire et l'action du vent imposent de
forts gradients verticaux dans la colonne d'eau des lacs, avec des conséquences
importantes sur la distribution des organismes aquatiques. La migration verticale
journaliere (angl. : diel vertical migration - DVM) du zooplancton dans les lacs et les
océans, qui est considérée comme le phénomeéne migratoire le plus massif sur terre,
est un exemple clair d'un phénomene li€ a I'hétérogénéité verticale de la colonne d'eau.
Bien qu'il s'agisse d'un phénoméne multifactoriel, il nous manque encore une vision
intégrée des facteurs potentiels de la distribution verticale du zooplancton. En fait,
la plupart des facteurs qui en sont potentiellement a I’origine ont été étudiés séparément
(p. ex., risque de prédation vs. lumiere) alors que certains autres (p. ex. qualité¢ des
aliments) ont ét€ largement négligés. Ici, nous avons étudi€ la distribution verticale du
zooplancton & midi et a minuit le long de gradients indépendants de prédation,
de ressources et de pénétration verticale de la lumiere, en échantillonnant 17 lacs boréaux
du Québec. Nous avons utilis€¢ une approche d'inférence multi-modéles combinée
a une modélisation linéaire pour examiner les effets relatifs des facteurs physiques
(atténuation de la lumiére visible, température), la quantité (chlorophylle-a) et la qualité
de ressources (acides gras polyinsaturés), ainsi que la prédation (poisson et Chaoborus),
sur quatre différents taxons; Daphnia, Holopedium gibberum, Calanoida et Cyclopoida,
et selon la sélection de profondeur a midi et & minuit dans la colonne d’eau. Nos résultats
montrent que seulement un taxon (H. gibberum) a montré un patron clair de migration,
et que différents facteurs contrdlent la distribution verticale des taxons analysés.
Nos résultats confirment que la prédation et les ressources (nourriture et gradient
thermique) ont un role clé dans la détermination des patrons de distribution verticale du
zooplancton, mais que chaque taxon & une réponse différente a ces mémes facteurs.
Les prédateurs vertébrés controlent la distribution verticale des Calanoida, alors que les
prédateurs invertébrés montrent une relation avec la distribution des Cyclopoida.
La quantité de nourriture semble tre particulierement importante pour H. gibberum et les
Calanoida, alors que le gradient thermique contrdle en partie la distribution de Daphnia
et les Calanoida. Finalement, nous résultats sont un des premiers exemples de contrdle de
la distribution verticale d’un organisme (Cyclopoida) pour la qualité de la nourriture.
Dans leur ensemble, ces résultats confirment le contréle multifactoriel et taxons-
spécifique de la distribution verticale du zooplancton dans les lacs boréaux.

Mots-clés : migration verticale journaliere, hétérogénéité verticale, chlorophylle-a,
acides gras polyinsaturés, interactions dépendantes de la taille, température, ressources,
prédation
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CHAPITRE I

RESUME SUBSTANTIEL

1.1 Introduction
1.1.1 Migration

La migration verticale journaliere (angl.: diel vertical migration — DVM) du
zooplancton est un phénomene étudié¢ dans les lacs et les océans depuis au moins un
siecle et est considérée comme le phénomene migratoire le plus massif qui existe sur
terre (Bollens et al., 2011). La grande occurrence de la DVM au niveau planétaire a été
reconnue par la communauté océanographique trés tot dans [’histoire de la science
aquatique (Murray et al., 1912). L’augmentation des captures d’organismes
zooplanctoniques dans les couches plus superficielles la nuit relativement au jour est
devenue évidente dans les suivis océanographiques du vingtieéme siecle, devenant ainsi
la premiere preuve documentée de la DVM (Murray et al., 1912). De nos jours,
on considere que les causes ultimes les plus probables des DVM sont la prédation
visuelle par les poissons (Zaret et Suffern, 1976) et, en partie moindre, les dommages
causés par la radiation ultraviolette (RUV) (Leech et Williamson, 2001) qui obligent le
zooplancton a chercher refuge en profondeur le jour et a remonter a la surface la nuit
pour se nourrir 1a ou la nourriture est plus abondante (Hays, 2003). Parmi les facteurs
proximaux déclenchant ce comportement, on peut considérer les changements dans
I’intensité lumineuse (Ringelberg, 2009) et la présence de substances chimiques

(kairomones) relachées par les poissons (Loose et al., 1993).

1.1.2  Prédation sur le zooplancton : effets des poissons et des larves de Chaoboridés

La répartition verticale du zooplancton dans les océans et les lacs présente souvent

des changements importants au cours du cycle journalier, passant la nuit principalement



dans les couches supérieures et migrant en profondeur au lever du soleil pour
passer la journée dans les couches plus profondes, qui sont a la fois plus sombres
et plus froides (Lampert, 1989). Plusieurs scientifiques ont étudi€¢ ce phénomene
de DVM et ont clairement établi que I’évitement des prédateurs, principalement les
poissons planctivores, ¢€tait la raison ultime de cette migration (Gliwicz, 1986).
Plus spécifiquement, cela est causé par les changements d’intensité de la lumiere au
coucher et lever du soleil (Ringelberg, 1991) et par la présence de substances chimiques
(kairomones) relachées par les poissons (Loose et al., 1993) qui sont détectées par
le zooplancton (Lass et Spaak, 2003). En fait, le zooplancton est capable de percevoir les
changements d’intensité lumineuse (Ringelberg, 2009), ce qui enclenche une réaction lui
indiquant qu’il doit sélectionner une couche plus en profondeur pour éviter d’étre vu et
consommé a la surface du lac par les poissons, et cette réaction est amplifiée lorsque
les concentrations de kairomones provenant de poissons augmentent (Loose and
Dawidowicz, 1994). De plus, il a été observé par Cole ef al. (2002) que I’intensité de
prédation par les poissons, et pas seulement leur présence, a une influence sur la
distribution verticale de ce plancton. Cependant, il convient de noter que la plupart
des études sur la DVM ont ét¢ menées dans des lacs dont I'épilimnion était utilisé
par des poissons zooplanctivores d'eau chaude et nous n'avons relativement moins
de connaissances sur les systémes ou les poissons planctivores sont contraints pendant
tout 1'été dans le métalimnion, comme les lacs boréaux du Bouclier canadien colonisés
par les salmonidés (Bertolo er al. 2011; Goyer et al. 2014). Dans ce genre de lacs,
il a été démontré que les patrons de prédation des salmonidés sur le zooplancton sont reli€s
a la structure de la communauté de poissons (Magnan, 1988), avec les conséquences
inconnues pour le DVM du zooplancton. Magnan (1988) a par exemple démontré que
I’omble de fontaine (Salvelinus fontinalis, salmonidés, ci-apres SAFO) passe de I’habitat
littoral a pélagique lorsqu’il est en présence de compétiteurs tels que le meunier noir
(Catostomus commersonii, catostomidés, ci-apres CACO). Ceci semble conduire a une
plus grande utilisation des ressources pélagique par SAFO lui-méme (Bourke et al., 1999),
provoquant ainsi une plus grande intensité de prédation sur le zooplancton (Magnan 1988;
Lacasse et Magnan, 1992). Par ailleurs, les poissons peuvent aussi effectuer des

migrations nycthémérales, tant dans I’axe vertical (Bertolo et al., 2011) qu’horizontal



(Gauthier et Boisclair, 1997). Leur distribution est en fait trés hétérogéne dans un lac
et dépend des échelles temporelle et spatiale (Harden-Jones, 1968). Par exemple,
certains cyprins peuvent migrer du littoral vers la zone pélagique a la tombée de la nuit et
y retourner au lever du soleil (Gauthier et Boisclair, 1997), ce qui peut s’expliquer par la
disponibilité des proies qui migrent eux aussi a la surface de la zone pélagique la nuit
(Lampert, 1989), ou par un risque de prédation accru en zone pélagique pendant le jour
(Dupuch et al., 2009; 2014). Bien que les poissons puissent migrer verticalement, ceux-ci
ne peuvent pas tolérer des concentrations d’oxygene inférieures a 1-2 mg L' (Stanley et
Wilson, 2004) et les zones hypoxiques sont donc généralement évitées par les poissons.
Par contre, plusieurs espeéces de zooplancton peuvent tolérer des concentrations
inférieures & 1 mg L' (Weider et Lampert, 1985), ce qui leur permet d’utiliser la zone
hypoxique comme refuge contre les poissons prédateurs (Larsson et Lampert, 2011).
Des prédateurs invertébrés comme les larves des dipteres nématoceres de la famille des
Chaoboridae (Chaoborus spp.) peuvent cependant tolérer les zones anoxiques
(Williamson et Magnien, 1982) et ainsi imposer une nouvelle contrainte au zooplancton
migrateur. En revanche, lorsque le zooplancton atteint une certaine taille, il devient donc
protégé de la prédation par ces Chaoborus, dii a la limitation de leurs appendices de
capture (Pastorok, 1981) et que ce sont plutdt les zooplanctons de petite et moyenne taille
qui sont préférés par ceux-ci. Les larves de différentes especes de Chaoborus effectuent
une migration verticale nycthémérale et sont plutdt retrouvées en surface la nuit et dans
les zones tres profondes le jour (Wilkinson et al., 2014), et peuvent méme €tre retrouvées
dans les sédiments (Le Jeune et al.,, 2012). La migration des Chaoborus est aussi
influencée par la prédation par les poissons sur ceux-ci, comme I’a démontré 1’étude de
Le Jeune et al. (2012). En présence de poissons, les Chaoborus migrent en profondeur,
alors qu’ils ne démontrent pas de patron spécifique dans le lac sans poisson dans cette
¢tude. Cela démontre donc que les patrons de migrations des différents prédateurs
influencent de fagon directe et indirecte celui du zooplancton, en causant ainsi une sorte
de « cascade de migrations » vers les niveaux trophiques inférieurs, comme suggéré par

Bollens et al. (2011).



Bien que la prédation constitue un élément important dans I'explication des DVM,
elle seule n’explique pas la variabilité des patrons de DVM observés dans la nature,
car cette dernicre est observee aussi dans des lacs sans poissons (Williamson et al., 2001).
D'autres facteurs pourraient en fait influencer les déplacements verticaux du zooplancton

tels la température, la distribution verticale du phytoplancton et les rayons ultraviolets.

1.1.3 Effet de la lumiére sur le plancton

Comme mentionné plus haut, le phénoméne d’¢vitement de la surface le jour par
le zooplancton a été observé méme dans les milieux sans prédateurs (Alonso et al., 2004),
suggérant ainsi que d’autres facteurs peuvent causer la DVM. Plusieurs recherches
ont en fait démontré que les RUV étaient I’une des principales causes de migrations
nycthémérales du zooplancton (Morris et al, 1995; Alonso et al., 2004; Rautio et

Tartarotti, 2010; Urmy et al., 2016).

Les effets des RUV sur les organismes vivants sont étudiés depuis longtemps,
mais leurs effets sur les organismes aquatiques, notamment dans les milieux
dul¢aquicoles, en moyenne plus colorés que les océans, n'ont fait I'objet d'études que
depuis relativement récemment (Bancroft et al, 2007). La pénétration des RUV dans
’atmosphére est grandement limitée par la présence d’ozone atmosphérique qui les
absorbe, et dans les milieux aquatiques par la concentration de molécules colorées dans
I'eau (Kirk, 1994). Les RUV sont arbitrairement sépar€s en trois bandes spectrales :
UV-C (longueurs d’onde de 100 nm a 280 nm), UV-B (de 280 nm a 320 nm) et
UV-A (de 320 nm a 400 nm) (Kirk, 1994). En milieu aquatique, seulement les UV-A et
les UV-B constituent un risque pour les organismes vivants, car les UV-C ne pénétrent
pratiquement pas a travers l’atmosphére (Héader er al., 2007). Les UV-B sont plus
dommageables pour les étres vivants que les UV-A (Morris ef al., 1995), mais pénétrent
moins profondément dans I’eau que ces derniers (Leech et al., 2005a), rendant difficile a

priori d'établir laquelle parmi ces longueurs d'onde a le plus d'impact sur le zooplancton.



Les courtes longueurs d’onde des RUV sont fortement énergétiques et peuvent étre
nocives pour les étres vivants en endommageant I’ADN, les membranes et en affectant
une variété de processus biochimiques (Boily et al., 2011; Provencher et al., 2014).
La tolérance du zooplancton lacustre aux RUV varie entre les espéces, notamment due
a des variations dans la production de photo-protecteurs (Rautio et Korhola, 2002;
Alonso et al., 2004) et aux mécanismes de photo-réparation (Grad et al., 2001).
Un exemple de substances photo-protectrices pour atténuer les effets des RUV sont la
mélanine et les pigments caroténoides, absorbés par la diete (Ringelberg, 1981). Bien que
ces derniers ne servent pas seulement pour la protection contre les RUV (Schneider et al.,
2016), l'accumulation de différents pigments permettrait entre autres au zooplancton
d'exploiter les couches de surfaces méme en s'exposant aux RUV pendant le jour et ainsi
améliorer sa croissance (Cole et al., 2002; Park et al., 2004). En revanche, ce phénomene
est une stratégie typiquement utilisée en absence de poissons, car il existe un compromis
entre la protection contre les photodommages et l'augmentation de leur vulnérabilité

vis-a-vis des prédateurs visuels (Hansson, 2000; Hylander et al., 2012).

1.1.4 Différences physiques entre les lacs

Parmi les caractéristiques physiques des lacs pouvant influencer la DVM et,
plus en général, la distribution verticale du zooplancton, celle qui a probablement I'impact
le plus grand est la variation dans les propriétés optiques de la colonne d'eau.
La transparence et la couleur de I’eau influencent en fait I’amplitude de migration du
zooplancton, car elles affectent a la fois le risque de prédation par les poissons chassant a
vue et ’exposition aux RUV. Dodson (1990), par exemple, a montré que dans les lacs
plus transparents I’amplitude des migrations du zooplancton est plus grande, car le risque
de prédation y serait plus important. La lumiere visible (correspondant au rayonnement
photosynthétiquement actif; angl. : photosynthetically active radiation, PAR), bien que
n’étant pas dommageable directement pour le zooplancton, est un facteur trés important
pour la distribution du zooplancton, en influenc¢ant 'activité de ses prédateurs et de ses
ressources phytoplanctoniques. La pénétration de la PAR dans la colonne d'eau, en général

plus importante que les RUV, est entre autres fonction de la teneur de solides en



suspension, de I'abondance du phytoplancton, et de la concentration du carbone organique
dissous (COD; Kirk, 1994) (Figure I.1). Dans les systémes moins transparents,
la productivité du phytoplancton sera restreinte aux premicres strates de la colonne d’eau
a cause de la limitation par la PAR (Neale et al., 1998), alors que dans les systémes plus
transparents, le phytoplancton peut croitre sur une plus grande échelle de profondeur,
tout en é€vitant une plus grande partie des couches superficielles, touchées par le
phénomene de photo-inhibition (Kirk, 1994). Par ailleurs, le profil de température des lacs
(Snucins et Gunn, 2000) et la distribution hétérogene des ressources de nourriture
(Williamson et al., 1996) different aussi selon la transparence de I’eau, influengant ainsi
’amplitude de DVM. Dans les lacs moins transparents, la température et la nourriture sont
souvent optimales a la surface du systeme, alors que dans les lacs plus transparents,
la variation thermique verticale a tendance a diminuer plus lentement avec la profondeur,
et que la qualité et quantité de la nourriture sont plus élevées dans les eaux plus profondes.
Contrairement a la PAR, l'atténuation des RUV dans les lacs est moins influencée par le
phytoplancton et les solides en suspension. Par contre, le COD, notamment sa partie
colorée ou chromophorique (cDOM), joue le principal role dans la régulation de
’atténuation des RUV (Scully et Lean, 1994). Donc, plus un lac est coloré, plus la
profondeur de pénétration des RUV sera réduite (Kirk, 1994) (Figure 1.1), ce qui a un
impact sur la profondeur & laquelle il est nécessaire pour le zooplancton de migrer pour éviter

les dommages causés par ces radiations fortement énergétiques (Williamson et al., 2011).
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Figure 1.1  Profils verticaux des UV-A (380 nm) et de la PAR (400-700 nm) dans
trois lacs avec différent niveau de transparence. (Tirée de Williamson et al.,
2011)

Le mod¢le conceptuel proposé par Williamson et al. (2011), illustre bien la relation
entre tous ces facteurs (température, ressources, RUV et prédation) et leurs effets sur la
DVM en tenant compte de I’hétérogénéité¢ dans la distribution verticale du risque de
prédation, de la distribution de la ressource et du risque d’exposition aux RUV selon
différents niveaux de transparence (Figure 1.2). Selon ce modeéle, les facteurs structurels
(température et concentration de la nourriture) sont importants pour déterminer la
profondeur optimale qui procure la meilleure alimentation, taux de croissance, survie et
reproduction, et ne démontrent pas de variation sur les périodes de 24 h. Alors que les
facteurs dynamiques (radiation des UV et prédation par les poissons) sont ceux qui
démontrent une forte et systémique variation sur des périodes de 24 h, et comme
mentionné plus tot, ils sont ceux qui dirigent les changements au niveau des migrations
verticales. La position verticale des prédateurs serait également fonction de la température
et de la transparence, avec les poissons d’eau chaude qui se tiennent plutdt a la surface et

les poissons d’eau froide qui se tiennent plutot en profondeur (Figure 1.2).



Etant donné que la reproduction ainsi que tous les processus physiologiques du
zooplancton dépendent directement de la température (Bottrell et al., 1975; Gélinas et
Pinel-Alloul, 2008), on peut comprendre pourquoi ces organismes se retrouvent a la
surface la nuit, et pourquoi ils accomplissent des migrations de plus grande ampleur dans
les lacs plus transparents. Par exemple, il est connu que les Calanoida migrent a la surface
la nuit, car ils sont dépendants de la température (Winder et al., 2003b). Il a également été
démontré chez Daphnia spp. qu'un régime avec des fluctuations de température a des colits
¢levés, par exemple menant a une diminution du taux de croissance somatique
(Reichwaldt ef al. 2005). Chaque fois qu'ils traversent la thermocline, ils doivent ainsi
réajuster leur taux métabolique a une température ambiante ou celui-ci pourrait étre
sous-optimal pendant une courte période de temps (Reichwaldt e al. 2005). En revanche,
cette diminution n’est pas vitale et ils sont capables d’aller chercher des conditions
permettant un taux de croissance plus élevé lorsqu’ils migrent a la surface la nuit.
Cependant, les faibles températures et concentrations en oxygeéne en profondeur
pourraient restreindre les migrations vers le bas (Wissel et Ramacharan, 2003).
La sélection de la profondeur par le zooplancton est en sornme un phénoméene complexe,
régulée par une combinaison de facteurs associée a I’hétérogénéité verticale de la colonne

d’eau.



A) Organism distributions vs. B) Driver variables vs. depth
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Figure 1.2 Diagramme conceptuel illustrant les hypothéses de régulation de la

transparence appliquée au DVM directe (monte a la surface la nuit) dans
les lacs.
Trois lacs avec des niveaux de transparence différents et quatre variables
influengant Iamplitude de migration selon la profondeur sont illustrés.
Les poissons d’eau chaude sont représentés par la forme plutdt arrondie et
les poissons d’eau froide par la forme plus allongée. (Tirée de Williamson
etal.,2011.)

1.1.5 Effet de I’hétérogénéité dans la distribution verticale des ressources

Dans un lac comme dans I’océan, la distribution des ressources est hétérogene.
La zone littorale posséde en fait des caractéristiques différentes de la zone pélagique,
au niveau de l'importance des apports terrestres, et I’hypolimnion présente plusieurs
caractéristiques qui le différencie de I’épilimnion, ne serait qu'en termes d'intensité¢ de
la PAR. Comme mentionné plus haut, la distribution verticale du phytoplancton est
principalement régulée par la profondeur de pénétration de la PAR (Neale et al., 1998).
Par conséquent, le seston, qui comprend la totalité de la maticre vivante ou non-vivante
incluant le phytoplancton, les ciliés, les nanoflagellés hétérotrophes, les bactéries et le
détritus, montre également une distribution verticale tres hétérogene (Rothhaupt, 1991).
De plus, des intensités trop élevées de lumiere peuvent non seulement inhiber la

photosynthese (Kirk, 1994), mais également réduire la qualité nutritionnelle du
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phytoplancton (Dickman ef al., 2008), ce qui peut expliquer a la faible qualité nutritive

des algues retrouvées a la surface des lacs plus transparents (Sterner et al., 1997).

L’apparition d’un pic de chlorophylle (angl. : deep chlorophyll maximum, DCM)
dans le métalimnion est un exemple extréme d’hétérogénéité dans la distribution de
la ressource (Willlamson et al., 2011). Un tel pic peut représenter une proportion
importante de la production primaire de I’ensemble de la colonne d’eau (Padisak et al.,
2003) et il représente un indicateur pour la disponibilit¢ de la nourriture pour les
herbivores. Plusieurs hypothéses sur le développement et la persistance de ce pic dans
les lacs ont été €émises, mais elles restent a €tre mieux comprises. La principale hypothese
est que le DCM est dit a la production d’algues in situ dans le métalimnion, ou les
nutriments proviennent de la minéralisation des particules qui sédimentent en provenance
de I’épilimnion et de I’excrétion du zooplancton (Camacho et al., 2000). La forte biomasse
du phytoplancton dans le DCM pourrait €tre une source de nourriture précieuse pour le
zooplancton (Williamson et al., 1996), mais la température y est souvent plus froide de
5-15 °C et peut réduire les vitesses d’alimentation et d’assimilation (Yurista, 1999).
Il a été¢ démontré par plusieurs scientifiques que la nourriture de meilleure qualité et la
température qui permettent le meilleur taux de croissance ne se retrouvent pas aux mémes
profondeurs dans les lacs oligotrophes (Cole et al., 2002; Park et al., 2004; Pommier et al.,
2012). En revanche, il n'y a pas de consensus quant au principal facteur déterminant le
meilleur choix de couche pour s’alimenter (Kessler et Lampert, 2004; Park et al., 2004).
Par contre, il est possible que le zooplancton migre a travers la colonne d’eau pour
consommer de différentes sources de nourriture et qu’une diete combinée permette d’avoir
un meilleur taux de croissance et de survie au lieu de se nourrir qu’a une seule profondeur

(Cole et al., 2002).

1.1.6 Types de ressources consommeées par le zooplancton

Au sein du zooplancton on retrouve des organismes carnivores (p. ex. Asplanchna,
rotiferes; Polyphemus, cladoceres), omnivores (p. ex. plusieurs especes de copépodes

cyclopidés) et herbivores (p. ex. la majeure partie des cladoceres). De fagon générale,



I

le zooplancton herbivore se nourrit principalement de phytoplancton, mais également de
protozoaires, de bactéries et de détritus (d'origine aquatique et/ou terrestre). Au sein du
phytoplancton, on retrouve quatre groupes principaux ayant des caractéristiques
nutritionnelles différentes : Cyanophytes, Chlorophytes, Diatomées et Cryptophytes.
Des €tudes antérieures sur Daphnia (cladoceres), un genre zooplanctonique herbivore,
ont démontré que les Diatomeées et les Cryptophytes sont des bonnes sources de nourriture,
les Cyanophytes et les Chlorophytes sont de qualité intermédiaire, alors que les bactéries
et le détritus d'origine terrestre sont de faible qualité due a I’absence ou a la faible
concentration d’acides gras polyinsaturés (angl. : polyunsaturated fatty acids — PUFA) et
stérols, éléments essentiels a la croissance (Brett et al., 2009; Taipale et al., 2014).
En fait, la qualité de la diete alimentaire affecte |’efficacité d’assimilation du zooplancton
ainsi que la croissance somatique et la reproduction (Taipale et al., 2014). Les ressources
de bonne qualité, qui contiennent des phytostérols (Martin-Creuzburg et Von Elert, 2009),
des acides gras (AG) et des acides aminés (Miiller-Navarra, 2008), ont potentiellement
des effets disproportionnés sur la chaine alimentaire (Brett ef al., 2009). Dans le milieu
aquatique, plusieurs -3 et w-6 de PUFA tel que 20:50w3 (EPA) et 22:6w3 (DHA),
sont des composés essentiels qui sont nécessaires pour la croissance et la reproduction des
poissons et du zooplancton (Miiller-Navarra, 2008) et ils peuvent €tre obtenus seulement
par la diete, car le zooplancton ne peut pas les synthétiser (Taipale ef al., 2013). Par contre,
les acides gras mono-insaturés (angl. : monosaturated fatty acids - MUFA) et les acides
gras saturés (angl. : saturated fatty acids — SAFA), retrouvés dans la matiere organique
particulaire sont de moins bonne qualité pour le zooplancton (Brett et Miiller-Navarra,
1997). De nos jours, I’analyse des AG contenus dans les algues est de plus en plus utilisée
pour déterminer la qualité de la nourriture pour les consommateurs et comme biomarqueur
pour étudier les voies biochimiques et énergétiques de la chaine alimentaire (Taipale et al.,
2013). Etant possible de déterminer quels types de lipides sont retrouvés dans les
différentes sources alimentaires, il est ainsi possible de les identifier en plus d’établir leur
qualité nutritionnelle (Taipale et a/., 2013). De plus, le zooplancton nécessite des éléments
essentiels comme le carbone, ’azote et le phosphore pour leur croissance et leur

reproduction (Martin-Creuzburg et al., 2009).



1.1.7 Distribution verticale et biologie du zooplancton

Plusieurs facteurs peuvent influencer leurs patrons de DVM, tels les saisons,
la pression de prédation, 1’age, la taille du corps, la pigmentation, le sexe et I’espece
(Wetzel, 2001). Alors que typiquement les migrations se font du bas vers le haut au
coucher du soleil, et du haut vers le bas au lever du soleil (migrations dites « directes »),
certaines especes zooplanctoniques performent des migrations « inverses », avec des pics
d'abondance dans 1I'épilimnion dans le jour plutot que dans la nuit (Bollens et al., 2011;
Leech et al. 2005b). De plus, seulement les espéces et les individus de grandes dimensions
effectuent des migrations (Wetzel, 2001). Etant donné que la vulnérabilité a la prédation
par les poissons augmente avec la taille du zooplancton, le zooplancton de plus petite taille
a tendance a rester plus haut dans la colonne d’eau relativement aux gros (Wissel et
Ramacharan, 2003). Egalement, les femelles ovigeres ont tendance a effectuer de plus
grandes migrations, étant donné leur visibilité¢ accrue due a la pigmentation des ceufs
(Wetzel, 2001). Par ailleurs, la vitesse a laquelle ils sont capables de nager a aussi une
influence sur le succes a la fuite de la prédation, ou les Calanoida et les Cyclopoida
sont connus pour avoir de bonnes capacités de nage (Drenner et al., 1978). En revanche,
les grosses Daphnia sont connues pour €tre I’'une des plus vulnérables a la prédation par
les poissons planctivores (Brooks et Dodson, 1965; Dini et al. 1987). Les Holopedium,
par contre, ont une capsule gélatineuse (Thorp et Covich, 2009) qui réduit leur mortalité
envers les poissons (Stenson, 1987) et ils devraient montrer moins de réponses

comportementales a ceux-ci.

Les différents régimes alimentaires du zooplancton, ainsi que leur sélectivité,
pourraient également avoir un rdle dans la détermination de leur distribution verticale,
dépendamment de la distribution de leur ressource. Au sein des herbivores, par exemple,
alors que la majeure partie des organismes filtreurs sont non sélectifs (p. ex.
les cladoceres) (DeMott, 1986; Wetzel, 2001), on peut trouver des consommateurs
sélectifs comme les copépodes, capables de consommer seulement les especes
phytoplanctoniques plus riches nutritionnellement (DeMott, 1986; Pommier et al., 2012).
Ces deux groupes pourraient donc avoir tendance a ajuster leur position verticale de fagon

différente, dépendamment de la distribution de leurs ressources. La distribution de proies
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(p. ex. rotiféres et nauplit) pourrait de la méme fagon influencer la distribution d’especes
carnivores, tels les copépodes cyclopidés des genres Macrocyclops, Acanthocyclops,
Cyclops et Mesocyclops (Adrian and Frost 1993; Wetzel, 2001). Connaitre le régime
alimentaire des taxons a I’étude est donc clé pour interpréter leur relation avec la

distribution verticale des autres organismes dans la colonne d’eau.

1.2 Problématique

Bien que de nombreuses études ont été effectuées sur la DVM et la distribution
verticale du zooplancton en oc€anographie (Bianchi et al., 2013) et que différents aspects
de ce phénomene aient été abordés en milieu d’eau douce (Loose et Dawidowicz, 1994;
Ringelberg, 2009), il en reste encore beaucoup a apprendre dans les milieux lacustres.
Une particularit¢ connue des lacs boréaux oligotrophes du Bouclier canadien est que
souvent I’abondance en nourriture pour les zooplanctons se trouve sous I’€épilimnion
(Gélinas et Pinel-Alloul 2008; Pinel-Alloul, Ghadouani et Gélinas 2008), ce qui contraste
avec beaucoup d’études faites sur le DVM du zooplancton ou I’épilimnion est la
source principale pour I’alimentation (Ringelberg, 1999). Puisque les mouvements des
zooplanctons jouent un role important au sein des lacs et qu’ils sont a la base de la chaine
alimentaire, il est essentiel de comprendre leur migration et leurs choix de profondeur.
De plus, a notre connaissance, peu d’études ont eftectué ce type de recherche sur plusieurs
lacs et especes de zooplancton en méme temps, autre que dans les lacs fortement

transparents (Tiberti et lacobuzio, 2013; Fisher et al. 2014).

1.2.1 Les objectifs

L’objectif général de ce projet de maitrise était d’étudier la sélection de profondeur
durant le jour et la nuit pour 4 taxons (Daphnia, Holopedium, Calanoida et Cyclopoida)
et d’expliquer les facteurs influengant leur sélection au sein de 17 lacs boréaux du
Bouclier canadien. Plus spécifiquement, nous cherchons a comprendre ce qui influence
les taxons de zooplancton a se distribuer a différentes profondeurs (et éventuellement a

effectuer des migrations nycthémérales) selon I’intensité de prédation par les poissons,
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I’abondance de prédateur invertébré (Chaoborus), la taille du zooplancton,
les profondeurs de la thermocline et de phytoplancton, et la profondeur de pénétration de
la lumi¢re (PAR et RUV). Par contre, a cause de la rareté de lacs fortement transparents
aux RUV dans la région a 1’étude, ce dernier facteur n’a pas pu étre intégré proprement a

la présente €tude.

Nous nous attendions a ce que les taxons plus vulnérables a la prédation par les
poissons tels Daphnia soient les principaux influencés par ceux-ci et chercheraient a
migrer davantage en profondeur le jour. De plus, nous nous attendions a ce que, au sein
d’un méme taxon, les individus de plus grande taille soient retrouvés plus en profondeur
dus au fait qu’ils sont plus affectés par la prédation par les poissons. Nous supposons aussi
que la nuit I’abondance en surface du zooplancton sera inversement corrélée a I’abondance
des Chaoborus dus au fort risque de mortalité. Nous faisons aussi la prédiction que
la distribution verticale des taxons non sélectifs pour les ressources (Daphnia et
Holopedium) soit corrélée avec la quantité de phytoplancton alors que la distribution
verticale des taxons sélectifs (Calanoida et Cyclopoida) soit corrélée avec la qualité
nutritionnelle du seston. Nous faisons aussi la prédiction que les propriétés optiques des
lacs auront une influence sur la sélection de profondeur du zooplancton, qui devrait se
retrouver plus en profondeur le jour dans les lacs plus transparent. Et pour terminer,
nous pensions que la température allait étre un facteur important dans la migration a la
surface la nuit, car ce facteur est reconnu pour augmenter la croissance des organismes

zooplanctoniques, qui est directement liée a leur valeur sélective (Lampert, 1989).

1.3 Meéthodes

L’échantillonnage a été¢ effectué dans 17 lacs boréaux oligo-mésotrophes du
Bouclier canadien, dans trois secteurs du Québec : les Laurentides, le parc National du
Canada de la Mauricie et la réserve Mastigouche (Figure 1.3). Une présélection des lacs a
¢té faite pour obtenir un gradient de prédation de poissons ainsi qu’un gradient de carbone
organique dissous (COD) et de pénétration de la lumiére, tout en minimisant les variations

dans les concentrations d’azote total (TN) et de phosphore total (TP; Table 1, Chapitre II).
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Cela nous a permis d’obtenir une sélection représentative des typologies des lacs
oligo-mésotrophes de la partie méridionale du Bouclier canadien et devrait permettre

d’extrapoler nos résultats de fagon générale sur d’autres lacs de la région.

Figure 1.3  Représentation de notre aire d’étude et nos dix-sept lacs.

Les échantillons ont ét¢ récoltés autour de midi (entre 11:00 et 14:30) et de minuit
(entre 23:00 et 2:00) entre juin et aolt, au point le plus profond de chaque lac.
Les mémes cing profondeurs (de la surface jusqu’a 7 m) ont €t échantillonnées dans tous
les lacs afin de représenter les trois couches principales (épilimnion, métalimnion et
hypolimnion). A chacune de ces profondeurs, des échantillons de chlorophylle a (chl-a),
d’acides gras (PUFA), de Chaoborus et de zooplancton ont été récoltés. De plus,
des profils de température, d’irradiance (UV-A et UV-B) et du spectre de la lumiére du

visible (PAR) ont été effectués.
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Les échantillons de zooplanctons ont été analysés et numérisés a |’aide
d’un scanneur de type ZooScan (Hydroptic, Villefranche-sur-mer, France) puis traités
par I’analyseur d’images ZooProcess (Version 7.25). A I’aide du logiciel EcoTaxa

(version 2.0; Picheral et al. 2017; https://ecotaxa.obs-vifr.fr/), les organismes

zooplanctoniques ont ¢€té identifiés de maniere automatisée pour réduire le temps
d’identification et les images ont ensuite été¢ vérifiées manuellement. Par la suite,
chaque taxon a €té sépar€ par classe de taille; soit les petits (S; < 0,6 mm), les moyens
(M; 0,6 a 1,2 mm) et les grands (L; > 1,2 mm). Finalement, seulement les taxons avec
une assez grande abondance ont été¢ conservés pour la suite des analyses : Daphnia,
Holopedium, Calanoida et Cyclopoida (Figure 1.4). Bien que la résolution taxonomique
soit relativement réduite, cette approche a permis d’analyser un trés grand nombre
(n=170) d’échantillons, chose qui n’aurait €t¢ compatible avec les temps prévus pour

un projet de Maitrise si les échantillons avaient ét¢ analysés manuellement au microscope.

Les distributions verticales ont été calculées pour les données de chlorophylle a,
de PUFA, de Chaoborus et de zooplancton, pour midi et minuit, comme propos¢ par

Lagergren et al. (2008) :

2 x d; x t;)
2 x t)

WMD =

ou d; est la profondeur de I’échantillon, »; est le nombre d’organismes ou leur
concentration a d, et t; est le nombre de metres entre les échantillons représentés par les

échantillons a /.

Pour terminer, nous avons utilisé des régressions linéaires multiples combinées a
une approche d’inférence multi-modeles pour les analyses statistiques (Burnham and
Anderson 2002a, 2002b). Cette approche permet de prendre en compte le fait que le
controle des phénomenes naturels complexes est de nature multifactorielle et permet
¢galement d’augmenter la précision dans ’estimation des coefficients de régression en

prenant en compte plusieurs modeles plausibles (Burnham and Anderson 2002a, 2002b).
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Pour chaque taxon, nous avons modélis¢ leur profondeur moyenne de population (WMD)
en fonction des variables indépendantes suivantes : le temps (jour ou nuit), les classes de
taille des zooplanctons (S, M, L), la communauté de poissons (FCo.i1), I’abondance des
Chaoborus (Chao), Kdpar (gradient optique), la profondeur de la thermocline (Zn) et
le WMD des ressources pour la chlorophylle a (WMDchia) et les acides gras de bonne
qualit¢ (WMDpura). Les interactions suivantes avec le temps ont aussi €t intégrées aux
modeles : FC, WMDcua, WMDpurs et Zin. Ainsi que les interactions suivantes avec la
taille du zooplancton : FC, WMDcpu, et WMDpyra. Toutes les combinaisons possibles de
ces variables ont été testées, en imposant une limite de taille a chaque modele, afin de
tenir en compte le nombre relativement restreint de lignes dans les tableaux de données.
Les variables biotiques et abiotiques disponibles (y compris les interactions mentionnées
ci-dessus) ont €té utilisées pour construire tous les modeles possibles avec une taille de
modele maximale correspondant & un rapport de 1:10 entre le nombre de variables et le
nombre d'observations. Etant donné que les classes de taille disponibles différaient entre
les taxons de zooplancton, le nombre maximal de variables dans un mode¢le donné était
limité a 6, 3, 10 et 6 pour, respectivement, Daphnia (2 classes de taille; 68 observations),
Holopedium (1 classe de taille; 37 obs.), Calanoida (3 classes de taille; 102 obs.) et
Cyclopoida (2 classes de taille; 68 obs.). Par la suite, nous avons calculé le coefticient de
Akaike corrigé pour des petits échantillons (AICc) pour chaque modele afin de les
ordonner sur la base de leur parcimonie, ou le meilleur modele €tant celut ayant la valeur
plus petite de AICc. A partir des valeurs d’AlCc il a été possible de calculer les AAICc
(c.-a-d. la différence entre la valeur de I’A1Cc) d’un modéle donné et celle du meilleur
modele) et ensuite, estimer un poids relatif pour chaque modele, ou poids d’Akaike (wi),
qui peut €tre considéré comme estimation de la plausibilité relative de chaque modele.
Les poids d’Akaike ont ét¢ utilisés par la suite pour estimer un « intervalle de confiance
95 % » de modeles (c.-a-d. ’ensemble des meilleurs modéles dont le poids d’Akaike
cumulatif atteint la valeur de 0.95) a partir desquels on a pu calculer les coefficients
pondérés pour chaque variable (Burnham and Anderson 2002a, 2002b). Les calculs ont
¢te effectués en utilisant la librairie MuMin dans le langage de programmation R Barton

(2012). Les variables ont été centrées-réduites avant les analyses afin de réduire les
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problemes de colinéarité et permettre une comparaison aisée entre les coefficients pour

les différentes variables explicatives.

Holopedium Daphnia

| mm I mm
—_—

Calanoida Cyclopoida |

1 mm 1 mm

Figure 1.4  Exemples d’images des quatre principaux taxons acquis par le scanneur de
type Zooscan.

1.4 Résultats principaux

Nos résultats confirment que la prédation et les sources de ressources ont
un réle important dans la distribution verticale du zooplancton, mais les réponses

difterent clairement selon le taxon et la taille du zooplancton (Table 3 — Chapitre II).
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De maniére générale, les zooplanctons sont retrouvés plus fréquemment a mi-profondeur
plutdt qu’a la surface. Cela s’explique probablement par la présence du pic de DCM dans
le métalimnion présent dans les lacs de I’étude. De plus, Holopedium est le seul a

démontrer un patron de migration clair ol on y observe une migration inverse.

1.4.1 Daphnia

Etonnamment, Daphnia n’ont pas montré de patron de migration clair ni d’effet de
la prédation des poissons. Ce taxon a montré une association positive avec la ressource
thermique. Selon le meilleur modele retenu, Daphnia ajuste sa profondeur selon la
position de la thermocline, démontrant que le facteur environnemental le plus important
est la température (Table 3 et Fig. 3 — Chapitre II). De plus, les Daphnia de grandes tailles
se retrouvent plus en surface par rapport aux individus de taille moyenne, ce qui va a

’encontre de ce qu’on observe généralement (Table 3 et Fig. 2 — Chapitre II).

1.4.2 Holopedium

Comme prédit, Holopedium sélectionne sa profondeur en fonction du pic
d’abondance de la chlorophylle-a (WMDchia), aussi bien le jour que la nuit. Par contre,
’association avec la ressource semble €tre particulicrement fort le jour (Table 3 et
Fig. 4 — Chapitre II). Ce taxon est aussi le seul a avoir montré un patron clair de migration
journaliere inverse, avec une descente des individus la nuit vers des couches un peu plus

profondes (env. 1.8 m) que le jour.

1.4.3 Calanoida

L’intensité¢ de prédation par les poissons semble étre le facteur le plus important
pour ce taxon, qui en moyenne se retrouve plus en profondeur lorsque la prédation est plus
forte (Table 3 et Fig. 2 — Chapitre II). Par ailleurs, la taille s’est avérée étre un facteur
important pour les Calanoida, ou les plus gros sont retrouvés plus en profondeur (Table 3

et Fig. 2 — Chapitre II). De plus, I’abondance des prédateurs invertébrés (Chaoborus)
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semble forcer ce taxon a migrer en profondeur lorsque celui-ci devient plus abondant
(Table 3 — Chapitre II). Au sein de ce taxon, la classe de grande taille est aussi dépendante
de I’abondance de nourriture (WMDechia), car le jour on le retrouve prés du pic d’abondance
du phytoplancton (Table 3 et Fig. 4 — Chapitre II). Ce taxon est aussi affecté par la

température, démontrant une relation plus forte la nuit que le jour (Table 3 — Chapitre II).

1.4.4 Cyclopoida

Pour ce taxon, c’est Iabondance du Chaoborus qui a le plus grand réle dans la
sélection de profondeur, et nous retrouvons ce taxon plus en surface lorsque 1’abondance
de ce prédateur augmente (Table 3 — Chapitre II). La taille s’est aussi avérée importante,
et nous retrouvons les plus gros individus plutdt en profondeur, en accord avec I’hypothése
d’un plus grand risque de prédation par les poissons sur les organismes de grande taille
(Table 3 et Fig. 2 — Chapitre II). De plus, le jour les Cyclopoida se retrouvent comme
prédit aux mémes profondeurs que les pics de nourriture de bonne qualité (WMDpyga;
Table 3 et Fig. 5 — Chapitre II), alors que leur distribution verticale n’est pas bien

expliquée par la distribution de la ressource en soi (Chl-a).
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Abstract

Physical factors such as solar radiation impose strong vertical gradients in the water
column in lakes, with important consequences on the distribution of aquatic organisms.
The diel vertical migration (DVM) of zooplankton in lakes and oceans, which is
considered to be the most massive migratory phenomenon on earth, is a clear example of
a pattern related to the heterogeneity of the water column. Whereas this is a multifactorial
phenomenon, we still lack an integrated view of the potential drivers of the vertical
distribution of zooplankton. In fact, most factors have been studied separately (e.g. light
vs. predation vertical heterogeneity), and some others (e.g. food quality) have been
overlooked. Here we investigated the magnitude of zooplankton vertical distribution in
17 boreal lakes that varied in fish predation, resource quantity and quality, and vertical
light penetration. The lakes were sampled at midday and midnight at seven different
depths. We used a multi-model inference approach combined with linear modeling to
examine the relative effects of physical factors (visible light attenuation, temperature),
resources (chlorophyll-a and polyunsaturated fatty acids) and predation (fish and
Chaoborus) on Daphnia, Holopedium gibberum, Calanoida and Cyclopoida depth
selection. With this study, we have found that only one taxon (f. gibberum) had a clear
reverse migration pattern. Our results confirm that predation and resources (food and
temperature gradient) has a key role in vertical depth selection for zooplankton, but each
taxon having different responses for each factor. Vertebrate predators control the vertical
distribution of Calanoida (deeper with increasing fish predation risk), while invertebrate
predators have a relationship with the distribution of Cyclopoida (shallower with
increasing Chaoborus predation risk). Food abundance seems to be important for
H. gibberum and Calanodia, while the temperature gradient partly controls Daphnia and
Calanoida distribution. Our results are the first to find a relation between Cyclopoida and

tood quality for their vertical distribution.

Keywords: diel vertical migration, chlorophyll-a, polyunsaturated fatty acids,

size-structured interactions, temperature, predation, food selectivity
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Introduction

Zooplankton diel vertical migration (DVM) has been studied in lakes and oceans for at
least a century and is considered one of the most massive migration phenomena on earth
(Bollens et al. 2010). On a daily basis, zooplankton migrate up and down in the water
column across strong gradients of predation risk, light, temperature and food (Winder
etal. 20035, Ringelberg 2009). DVM and, more generally, depth selection, can be
considered as behavioral responses aiming at increasing zooplankton fitness through
effects on metabolism, growth and life history traits (Lampert 1989; Reichwaldt et al.
2005). Many abiotic (e.g. light; Ringelberg 1991) and biotic factors (e.g. predation;
Gliwicz 1986; Lampert 1989) are known to affect depth selection in zooplankton (Leech
et al. 2005a) and, by affecting the trade-offs between mortality and growth factors
(Leibold 1990), their interplay explains the phenomenon of DVM (Williamson et al.
2011).

Nowadays, it is considered that the major factors influencing depth selection and DVM
are visual predation by fish (Zaret and Suffern 1976; De Meester and Weider 1999) and
the damage caused by ultraviolet radiation (UVR) (Dodson 1988; Leech and Williamson
2001). They force zooplankton to use deeper layers during the day with resurface at night
when the risk of both predation (Lampert 1993) and/or UVR are low (Williamson et al.
2011). This behavior should reduce mortality risk while allowing the access to surface
layers, where resources (e.g. food and temperature) should be closer to their optimum
(Hays 2003). Albeit this is the most common pattern (also called “direct” DVM), in some
cases zooplankton performs “reverse” migration (i.e. they stay deep at night and shallower
at midday; Leech et al. 20055b) or stay at a given depth all day (Vos et al. 2002). In addition,
it has been observed that the predation intensity by fish, and not only their presence,
influences the vertical distribution of zooplankton where a higher fish predation gradient
leads to a DVM of larger amplitude (Wissel and Ramacharan 2003). However, it should
be noted that most of DVM studies have been conducted in lakes where epilimnion was
used by warm-water zooplanktivorous fish and we have only poor knowledge about
systems where planktivorous fish are constrained during the whole summer in the

metalimnion, such as in Canadian Shield boreal lakes colonized by salmonids (Bertolo
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etal. 2011; Goyer et al. 2014). In this kind of lake, it has been shown that the predation
patterns of salmonids on zooplankton are related to the structure of the fish community
(Magnan 1988), with unknown consequences for zooplankton DVM. Magnan (1988),
for example, showed that the salmonid Salvelinus fontinalis (brook trout; hereafter SAFO)
shifts from littoral to pelagic habitat when in presence of competitors such as
Catostomus commersonii (white sucker; hereafter CACO), thereby causing more intense
predation on zooplankton (Magnan 1988; Lacasse and Magnan, 1992). However, in these
systems the pelagic food webs do not always follow typical responses to fish predation
(e.g. a decrease in zooplankton size; Brooks and Dodson, 1965), probably because of the
absence of specialized zooplanktivores (Bertolo et al. 2005) and/or the presence of large
invertebrate predators such as Chaoborus (Drouin et al. 2009). More precisely, it has been
shown that in Eastern Boreal Shield lakes the large-bodied Daphnia, in contrast with what
is generally assumed (Carpenter and Kitchell 1996), is more heavily predated in the
absence than in the presence of SAFO, since these latter controls Chaoborus, which is an
efficient zooplankton predator (Drouin et al. 2009). Given that Chaoborus typically shows
a strong direct DVM pattern, spending the day at the lake bottom or in the sediments and
migrating towards the surface at night (Dawidowicz et al. 1990), there is a strong potential

for this species to interfere with zooplankton DVM.

Zooplankton taxonomy and/or functional traits also have an important role in determining
their vulnerability to predation and are likely to play a key role in DVM. Calanoida and
Cyclopoida, for example, are known to have good swimming abilities to allow them to
flee predators (Drenner et al. 1978), whereas Holopedium gibberum (Cladocera) has a
gelatinous capsule (Thorp and Covich 2009), which reduces their post-encounter mortality
(Stenson 1987). In contrast, Daphnia (Cladocera) are particularly vulnerable to
zooplankivorous fish (Brooks and Dodson 1965), which could push them to use
morphological (e.g. spines) or behavioral strategies to reduce predator-induced mortality,
such as using deep refuges during the day (Ringelberg 2009). Body size is another factor
which also affects DVM in zooplankton by strongly affecting its vulnerability to
predation. This is well demonstrated for Daphnia, with larger individuals migrating

deeper than smaller ones (Dini et al. 1987). Small Daphnia that are less vulnerable to
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planktivorous fish and can thus remain at shallow depths or show little migration between
day and night (Dini et al. 1987). To complicate things further, zooplankton also needs to
avoid predation from Chaoborus that migrate upward at night and whose predation
efficiency is independent of light levels because based on tactile cues. Accordingly,
it has been shown by Williamson et al. (1996) that the migration of Chaoborus into
metalimnion at night pushes both Diaptomus (Calanoida) and Daphnia to perform
migration in the pelagic and seek refuge into the epilimnion during the night. Once again,
zooplankton size is important for predation by Chaoborus whose capture success
decreases with prey size (Pastorok 1981). Given the complex spatio-temporal interplay
between these predator-prey interactions, it is not straightforward to predict DVM patterns

across different types of food-web structures (Bollens et al 2011).

The role of resources in determining both the type and the amplitude of DVM has been
the object of many studies and chlorophyll-a concentration has often been cited as a factor
behind zooplankton depth selection (Dodson 1990; Williamson et al. 1996; Winder et al.
2003a; Fischer et al. 2014). Whereas it is generally assumed that surface waters are richer
in resources than deeper strata (Ringelberg 1999), this view has been challenged by some
authors (Rothhaupt 1991; Williamson et al. 1996). Some authors have found that in more
transparent systems the highest food quantity, in terms of algal biomass, is more likely to
be found in the nutrient-rich metalimnion, where a deep-water chlorophyll maximum
(DCM) is often detected (Williamson et al. 1996; Winder et al. 2003a; but see Cole et al.
2002). Albeit less studied, food quality might also have an important role in DVM.
Nutritional quality of resources can be highly heterogeneous in the water column, such as
is often the case in transparent lakes where deeper waters can have better quality seston
than the surface (Sterner et al. 1997; DeMott et al. 2004). One way to measure food quality
is by phytoplankton fatty acid composition. In the aquatic environment, several ®-3 and
-6 polyunsaturated fatty acids (PUFA) are essential compounds that are necessary for
growth and reproduction for both fish and zooplankton (Miiller-Navarra 2008) and are
thus recognized as a key factor of food quality (Brett and Muller-Navarra 1997).
Because zooplankton cannot synthesize these essential PUFA, they need to acquire them

from algal diet (Taipale et al. 2013). Zooplankton taxa able to actively select their food
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such as copepods (DeMott 1986) generally have a higher PUFA content relatively to
unselective taxa such as Daphnia and Holopedium (Grosbois et al. 2017; Mariash et al.
2011). The copepods have a very developed sensory system (Williamson 1983) and can
actively track their food (Peters and Downing 1984), giving them the possibility to select
particles of high nutritional value. This might eventually lead to a decoupling between
DCM and copepods depth if the highest abundances of high-quality phytoplankton
(e.g. diatoms) are found outside the DCM. In contrast, unselective filter-feeders such as
Daphnia and Holopedium (DeMott 1986; Thorp and Covich 2009), are expected, after
other factors such predation is taken into account, to be associated with the DCM

independently of seston nutritional quality.

Water transparency and temperature are other key factors driving depth selection in
zooplankton. Water transparency can increase the amplitude of DVM (Dodson 1990) by
increasing fish predation risk for zooplankton (Fischer et al. 2014), but also by
determining the vertical distribution of phytoplankton (Williamson et al. 1996; Neale et al.
1998; see also above). In addition, while low intensity of photosynthetically active
radiation (PAR) can limit phytoplankton growth, photosynthesis can also be inhibited by
high PAR levels (Kirk 1994). Too high light levels might also reduce the nutritional
quality of phytoplankton (Dickman et al. 2008) and explain the poor nutritional quality of
algae found on the surface of more transparent lakes (Sterner et al. 1997). On the other
side, the strong vertical gradient of temperature found in stratified lakes might affect
zooplankton growth rate and egg production (Bottrell et al. 1975; Stich and Lampert 1984;
Reichwaldt et al. 2005), imposing a constraint to migrating animals. It has also been
shown that a fluctuating temperature regime, occurring for migratory Daphnia, has high
costs, for instance reducing somatic growth rate (Reichwaldt et al. 2005). According to
Reichwaldt et al. (2005), each time Daphnia crosses the thermocline, they need to readjust
their metabolic rate to a prevailing temperature where the metabolism might be suboptimal
for a short period of time. Given the complex interplay between these biotic and abiotic
factors, it is key to adopt a multi-factorial approach together with an appropriate sampling
design to disentangle the relative roles of multiple physical and biological factors in

determining the depth selection of zooplankton in boreal lakes.
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In this study, we analyzed how predation risk (vertebrates and invertebrates),
vertical distribution of resources (food quality and quantity), temperature and solar
radiation determine zooplankton DVM patterns in 17 boreal lakes. We hypothesized that
Daphnia would be the taxon most affected by visual fish predation, whereas taxa able to
escape (e.g. Calanoida, for being fast swimmers) or adopt morphological defenses
(Holopedium) would be less affected. We also hypothesized that large zooplankton would
be more affected by planktivorous fish, especially relative slow swimming large Daphnia.
We also expected that the abundance of zooplankton at night would be inversely related
to Chaoborus abundance because of the nocturnal mortality risk imposed by this predator.
Further, we hypothesized that the depth selection of herbivorous taxa able to discriminate
among food sources (e.g. copepods) should track the phytoplankton of better nutritional
quality along the water column. In contrast, we predicted that non-selective herbivorous
zooplankton (Daphnia and Holopedium) should adjust their vertical distribution to that
of bulk phytoplankton, independently from their nutritional quality. To evaluate these
hypotheses, a multi-model linear modeling approach using different combinations of the
major potential drivers as predictors was applied for the four dominant zooplankton taxa

find in our lakes: Daphnia spp., H. gibberum, Calanoida and Cyclopoida.

Materials and methods
Study sites

Sampling was carried out in 17 oligo-mesotrophic boreal lakes located in the Canadian
Shield in three regions of southern Quebec: Laurentides (45°59'31.52"N, 74° 0'17.67"W;
two lakes), La Mauricie National Park of Canada (46°45'50.50"N, 73°1'37.93"W;
seven lakes) and Réserve Mastigouche (46°43'48.0"N, 73°21'51.3"W; eight lakes).
These lakes were selected to obtain a gradient of fish predation crossed with a gradient of
dissolved organic carbon (DOC; 2.2 to 12.1 mg L") and light penetration (Filion et al.
2019), while minimizing variation in both total nitrogen (NT; 186 to 381 ug L") and total
phosphorus (PT; 2.6 to 12.1 ug L") concentrations (Table 1). Surface areas ranged from
0.99 to 135 ha and maximum depths ranged from 8 m to 35 m. None of the lakes had
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resident human population within its watershed and three were fishless. The lakes were
classified into four categories based on the dominant fish species: FCo, fishless;
FCi, SAFO only lakes; FCy, lakes in which SAFO and Semotilus atromaculatus (SEAT,
Creek chub) are the dominant species; FCy, lakes in which SAFO, SEAT and CACO are
the dominant species (see supplementary Table S1). Based on previous knowledge
(see Filion et al. 2019 for more details), this classification allows to rank the lakes along
a gradient of potential planktivory by SAFO, which should increase going from FCy to
FCui, because the presence of competitors (with CACO being a stronger competitor for
SAFO than SEAT) has been shown to push SAFO toward an increased use of pelagic
resources (Lacasse and Magnan 1992; Bourke et al. 1999). SAFO lakes with Phoxinus eos
(PHEO) were classified as FC; (Table S1) because of the low abundances of PHEO and
the fact that the presence of PHEO does not seem to strongly affect the behavior of SAFO
(Lacasse and Magnan 1992). In one FClake, Salvelinius namaycush was the top predator

instead of SAFO (lake Croche).

Water sampling

Sampling was carried out between end of June and mid-August at the deepest point of
each lake when thermal stratification was in place. The lakes were sampled once at midday
(between 11:00 and 14:30) and midnight (between 23:00 and 2:00). Temperature and
oxygen (mg L' and % O») profiles were measured at 0.5 m intervals through the water
column to the bottom of the lake or up to 19 m in deeper lakes with an YSI multiparameter
probe 556 MPS (Yellow Springs Instruments, Yellow Springs, OH, USA) (See table |
and supplementary Fig. S1). The epilimnion (temperature change <1°Cm™),
metalimnion (temperature change >1°C m™') and hypolimnion (temperature change
<1 °Cm™") depths were assessed for each lake (Wissel and Ramacharan 2003).
Water transparency was measured with a Secchi disk. Light attenuation was measured
with a PUV-2500 submersible profiler radiometer (Biospherical Instruments, San Diego,
CA, USA), slowly lowered into the water column up to 4 m the same date as the water
sampling, between 10:00 and 16:00. UVR were measured at 320 nm (UV-B) and 340 nm
(UV-A) together with an integrated measure of PAR 400-700 nm). A diffuse attenuation
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coefficient for downward irradiance (Kd) was calculated for each wavelength between
the natural log of irradiance (E) vs. depth (Z, in meter). Thereafter the depth to which 1%
of subsurface irradiance penetrated (Z+) was calculated (Kessler et al. 2008; Ringelberg
2009). Z1% was calculated to give us a better understanding of light and UVR penetration,
which gives us the direct results of depth penetration. Where Ziv3o and Zi%sa0
respectively refer to depth of 1% of surface irradiance of UV-B and UV-A, and Zi%par
refers to depth of visible light.

We sampled seven depths in each lake, selected to represent all the principal vertical layers
(i.e. epilimnion, metalimnion and hypolimnion). Water samples were collected with
a2 L Van Dorn bottle at the following depths: surface (sample integrating 0.5 m, I m and
1.5 m depths), 2.5 m, 4 m, 5.5 m and 7 m. At each depth, we took water samples for
chlorophyll a (Chl-a) and seston for fatty acids (FA) while samples for dissolved organic
carbon (DOC), total nitrogen (TN) and total phosphorus (TP) were only taken at the
surface of the lake (0.5 m). For logistic reasons, water and seston samples were collected
only during the daytime sampling, except for FA that were also sampled at midnight.
Water sampled from the lakes was transferred immediately into two dark IL
polypropylene bottles for Chl-a and FA analyses. Another fraction of the water was
transferred in a dark 250 mL polypropylene bottle for DOC, and two replicates of 250 mL
of water were directly transferred in a clear polypropylene bottle for TN and TP
determination. All bottles were previously soaked in a 10% HCI solution for 12 hours and

rinsed three times with ultra-pure water.

Nutrient, chlorophyll a and Fatty Acid Analysis

DOC samples were first filtered on Millipore GTTP polycarbonate filter (0.2 um),
transferred in a sterile amber glass bottle and then kept at 4 °C until analysis. DOC
concentrations were determined using an Aurora 1030 (Ol Analytical, College Station,
TX, USA) at University of Montreal. For TP and TN samples, 500 uL of sulfuric acid was
first added to each bottle and kept frozen at -20 °C until analysis. Unfiltered water for TN

and TP were analyzed fluorometrically with a Continuous Flow Quick-Chem 8500
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(LACHAT Instruments, CO, USA), where TP concentrations were determined as

orthophosphate after persulphate digestion in an autoclave.

In the laboratory, Chl-a water samples (250 mL) were filtered in duplicate using
Whatman GF/F glass filters (0.7 um) in the dark and were kept frozen at -20 °C until
analysis. Chl-a pigments were extracted in cold 95% ethanol for 24 h, filtered by
GF/F glass Whatman filter (0.7 um) and measured at 665 and 750 nm before and after
acidification with HCl (IN) (Lundsgaard et al. 1999) on a Cary 100 UV-Vis
spectrophotometer (Agilent Technologies, Santa Clara, CA, USA). Concentrations were
then calculated following the method of Lorenzen et al. (1967) and are reported in
ug L. Here the chl-a was used as an indicator of food quantity, a proxy for food

availability for herbivores.

500 mL of water for FA were filtered on precombusted (at 240 °C for 2 hours)
Whatman GF/F glass fiber filters (0.7 um), which were kept frozen at -80 °C until freeze
drying. Fatty acids on freeze-dried seston filters were extracted and methylated using
methods developed in our laboratory, modified from Grosbois et al. (2017). First,
a mixture of methanol/toluene and acetyl chloride (4/1 /0.125) was added to the samples
with internal standard (nonadecanoic acid; C19:0), available from Sigma-Aldrich,
N5252). After centrifugation, they were incubated at 90 °C for 20 min. Trans-esterified
fatty acids were extracted with hexane and submitted to gas chromatography-mass
spectrometry (GC-MS) identification and quantification using calibration curves.
The chromatographic areas of seven different concentrations of each individual fatty acid
from a standard mix (37 components 10 mg /ml, Supelco, 47885-0) were measured to
obtain standard linear models. Fatty acids in the samples were quantified using the general
expression: Cx = Cs (Ax / As) where C refers to the concentration of fatty acids, A to the
chromatographic area, x to any specific fatty acid and s to the internal standard
(Rodriguez-Ruiz et al. 1998; Levitan etal. 2015). Agilent 7890 A chromatograph (Agilent
Technologies, Santa Clara, CA) with an Agilent 5975 C mass spectrometer with a
triple-axis detector and an Agilent J&W DB-23 column (60 m length, 0.25 mm inner

diameter, 0.15 um film thickness) were used for the measures.
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Zooplankton Sampling and Analysis

All zooplankton samples were collected at midday and midnight, at the same location and
the same seven depths as the water samples using a 30 L Schindler-Patalas trap
(63 um mesh size). Organisms were anesthetized with carbonate water and then preserved
in 4% sucrose-formaldehyde solution (Haney and Hall 1973). The samples were digitized
by a ZooScan hardware (Model Zooscan V2, Hydroptic) and then processed by
ZooProcess (Version 7.25) image analyzer to obtain different measurements for each
zooplankton individual found in the sample (e.g. body length and surface area). When the
zooplankton abundance was too high, we scanned only a sub-sample (in duplicates).
Zooplankton was then identified using EcoTaxa (version 2.0; Picheral et al. 2017),
a web application allowing the classification of objects based on algorithms learning set.
This is a semi-automatic approach that entails automated classification of images followed
by manual validation (Gorsky et al. 2010). Cladocerans were identified to the genus level
(Daphnia, Holopedium, Ceriodaphnia, Diphanosoma, Sida, Leptodora and Polyphemus),
with the exception of the family Bosminidae. The copepods were identified to the
subclasses level (Calanoida and Cyclopoida). The copepod nauplii and small size
copepodites (stage I-111) as well as rotifers were excluded from the analysis because they
were too small to be identified by the software. All taxa were differentiated arbitrarily into
three size classes based on a visual inspection of frequency histograms for the pooled data
from the 17 lakes: small- (S; < 0.6 mm), medium- (M; 0.6 to 1.2 mm) and large-bodied
(L; > 1.2 mm). Given too low numbers for other taxa, only Daphnia, Holopedium,
Calanoida and Cyclopoida were kept for the analyses. The available size classes for the
different taxa were thus: M and L for Daphnia, L for Holopedium, S, M, and L for
Calanoida and S and M for Cyclopoida. Zooplankton abundance data were expressed as
the number of organisms per cubic meter. Chaoborus were also found in zooplankton
samples and counted and measured by the same software as the zooplankton. Whereas we
did not identify Chaoborus species, it has been shown that in our study region C. flavicans
occurs only in fish lakes, C. americanus is mostly restricted to fishless lakes,

and C. trivittatus 1s found in both types of lakes (Drouin et al., 2009).
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Vertical distribution of phytoplankton and zooplankton

In order to have a synthetic measure of the vertical distribution of both consumers and
resources, we calculated the weighted mean depth (WMD) for zooplankton, chl-a and
PUFA. WMD of zooplankton distribution at midday and midnight sampling in each lake

for each taxon and size class were calculated as follows (Lagergren et al. 2008):

X x d; x ty)

Wb = X x t)

where d; is the depth stratum sampled, »; 1s the number of organisms caught in 4|,

and ¢ is the number of meters between the samples represented by the ™

sample.
The ¢ values were included because sampling intervals were not the same over the water
column. The value of ¢ was calculated as the number of meters between the samples.
WMD was also calculated for PUFA and chl-a, but in this case, the concentration was
used instead of n;. Given that in most daytime samples Chaoborus were absent or rare,
we used their total night number per lake (i.e. summed of the 7 sampled depth for a total

of 150L) as a proxy of invertebrate predation risk instead of their WMD.

Statistical Analysis

Linear models coupled with a multi-model inference approach (Burnham and Anderson
2002a) were used to explore the best set of independent predictors of the dependent
variables (WMD of each zooplankton taxon retained) measured at both midday and
midnight. We thus built a set of models with different combinations (see below) of
the following independent variables: time (day or night), zooplankton size class (S, M, L),
fish predation gradient (FCo.an, an increasing gradient of fish zooplanktivory),
Chaoborus total abundance (Chao), Kdprar (optical gradient), depth of the thermocline
(Zin; thermocline upper limit, used here as a proxy of the thermal habitat) and the WMD
of resources, based on Chl-a (WMDcwu,) and PUFA data (WMDpeyrs). WMDpurs and

WMDcn, were included in the same models since they were not strongly correlated
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(see Fig. 1). Overall, none of the variables were strongly correlated (Pearson’s r < 0.7 in
all cases). The effect of time was included to test that a DVM (direct or inverse) was
present. The interaction between time and four variables (FC, WMD cuia, WMDpura, Zin)
was also tested to explore potential drivers of DVM. The interaction between time and
FC was included to test the hypothesis that zooplankton vertical position in the water
column is affected more strongly by fish during the day, when visual predation is
strongest, whereas the interactions between time and potential resources (WMDcuq,
WMDpursand Zin) was included in order to test the hypothesis that the coupling with food
and thermal resources is stronger during the night when fish predation does not drive
zooplankton vertical distribution. The interaction between size class and FC was included
to test the hypothesis that predation affects depth selection more heavily on large than
small individuals. Finally, the interaction between size class and WMDchia was included
to test the hypothesis that the coupling with food resources depends on zooplankton body
size, with large individuals more dependent on resources. Note that, given the relatively
low number of lakes in our study, these variables were not used all at the same time in
a given model (see below) and no third-order interactions among the variables were

taken into account.

Because a few FA samples were lost, it was not possible to calculate WMDega for
four lakes. In order to cope with this issue, we analyzed the data with a two-step procedure.
The first step consisted in building the models on the 13 lakes for which we had a complete
data set. The second step was to replace the missing FA values with the values obtained
in the same lake at the same depth, but at a different time of the day. The models were
thus built with all the 17 lakes, including the four lakes with adjusted WMDra.
If the results of the two sets of models were qualitatively similar, only the outcome of the

latter was shown.

The linearity between dependent and independent variables was checked graphically.
Before building the models, we verified the collinearity between the independent variables
by calculating the variance inflation factor (VIF; CAR library in R). Multi-model inference
was conducted by using the dredge function in the R package MuMin (Barton, 2012).
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Dependent data were standardized before analysis in order 1) to reduce collinearity
problems when interaction terms were present in the models and i) to allow direct
comparison of the strength of the relationship between independent and dependent
variables. The available biotic and abiotic variables (included the interaction mentioned
above) were used to build all the possible models with a maximum model size
corresponding to a ratio of 1:10 between the number of variables and the number of
observations. Given that the size classes available differed among the zooplankton taxa
and the number of lakes available, the maximum number of variables in a given models
was constrained to 6, 3, 10 and 6 for, respectively, Daphnia (2 times of the day;
2 size classes; 68 observations), Holopedium (2 times of the day; 1 size class; 37 obs.),
Calanoids (2 times of the day; 3 size classes; 102 obs.) and Cyclopoids (2 times of the
day; 2 size classes; 68 obs.). In the case of Calanoida this threshold was reduced to 8
because of a collinearity problem. Models were ranked based on Akaike information
criterium corrected for small sample size, which provides a relative strength of evidence
to each model (AICc, Burnham & Anderson, 2002b). Akaike weights (w;) were calculated
based on AICc to estimate the relative importance of each model and of each variable.
A 95% confidence interval set of models was calculated based on the cumulative w;
and used to make model averaging of the coefficients of the parameters and their 95% CI.
Those parameters whose 95% CI did not include the zero values were considered
significant. To get an estimate of the percent variation explained by the models,
we calculated the adjusted determination coefficient of the most parsimonious model

based on AICc values.

For all models with Daphnia as dependent variable, lake Noir (fishless) was excluded
because of the relatively low abundance of Daphnia in this lake. The same occurred for
Holopedium in lakes Geai and Noir, and Solitaire (all fishless) which were excluded from
the models with Holopedium as dependent variable. Zi%320 and Zi%340, were not used in
the models because they did not penetrate deep enough to have an influence on the DVM
according to our sampling protocol, which did not allow to highlight fine-scale variations
in the first meters (see also Leech et al. 20054). In most cases, Z% for both UVR

wavelengths was shallower than 1m, which is where was our first upper samples in the
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water column. Kdpar, which showed considerable variation across lakes, was at first kept
in the models, because visible light can penetrate more in the water column and because
it has been shown to have an influence, direct or indirect, on DVM (Kirk 1994). However,
we had to exclude the variable Kdpar from Holopedium model because it had a VIF > 10.
In addition, as the variables depth of thermocline, Kdpar and WM Dcnia were collected only
at daytime and because they are known to vary little over a 24 hour period (Williamson
etal. 2011), we assumed that they were constant and the same values were used for
nighttime in the models. Chaoborus WMD was also excluded from the models because
we were not able to calculate the WMD for daytime due to a very low abundance of
Chaoborus above 7m. Therefore, average Chaoborus population density per lake was
used in the models to get an estimation of predation risk from invertebrates. In the models
including a categorical variable, the reference conditions were: fishless lakes (Fo) for the
variable FC; midday for the variable time; small size for the variable size class for
Calanoida and Cyclopoida; medium size for the variable size class for Daphnia.
Holopedium size class was not included in the model because WMD was calculated only
for large individuals. These references conditions are to keep in mind when interpreting
the model outputs because they are compared to the other categorical variables and are
needed to make biologicals interpretation. All statistical analyses were performed in

R version 3.3.2 (R Core Team 2018).

Results
Vertical distribution of resources and invertebrate predators

Chl-a concentrations per lake ranged on average between 0.43 and 43.7 mg L', and its
WMD ranged from 1.9 m to 5.8 m. PUFA concentrations per lake ranged on average
between 0 and 6.29 pug L' and their WMD average over day and night samples ranged
from 2.0 m to 6.1 m (see table 2). PUFA and Chl-a concentrations correlated with water
transparency (Secchi depth) and in general WMDpura was located in the upper part of the
metalimnion (Fig. 1). Only in one lake WMDcpa values included the epilimnion

(i.e. WMDchia in lake Bucheron), and 3 lakes in the hypolimnion (i.e. lakes Geai, Ledoux
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and Noir). Also, the upper limit of the thermocline ranged from to 18.6 to 23.5 °C,
while the lower limit ranged from 6.16 to 15.4 °C.

Chaoborus abundance ranged from 1 to 86 ind L' during the daytime and from
2 to 191 ind L' during nighttime. The abundance of Chaoborus was particularly high
(mean daily average 104 ind L") in the three fishless lakes compared to fish lakes
(11 ind L'"). Seven lakes had no Chaoborus at noon in the upper 7 m (e.g Baie Verte,
Croche, Fou, Oudiette, Simpson and Vertnez), and in one lake (Onze iles) we never found
any Chaoborus either at noon or at midnight (Table 2). During the day the Chaoborus
were very rare in the sampled portion of the water column, at night their WMD were
nearly always recorded in or close to the thermocline, except for lake Coteau, Simpson
and Vertnez where they were found in the hypolimnion at night. Moreover, Chaoborus

abundance was clearly lower during the day (on average -77%) relatively to the night.

Zooplankton communities and determinants of their vertical distribution

Results were very different depending on the taxon, showing that abiotic and biotic factors
are influencing differently each of them. The abundances were quite different between the
lakes showing no clear tendency along the measured gradients, except for fishless lakes
where the abundance of Daphnia and Holopedium were low (Table S2). The abundances
were also very similar between day and night were nighttime values were 9% higher than

daytime.

Daphnia

For Daphnia, the multi-model inference approach retained a total of 165 models that were
within the 95%CI limits. The best of these models explained 31% of the variation in the
data and had a relatively low weight (w; = 0.061; Table S4). Despite this great deal of
uncertainty to explain the variation of WMD in Daphnia, some patterns could be found.
Unexpectedly, we did not find any clear DVM pattern for Daphnia (coefticients for time

alone or in interaction not different from zero; Table S8; but see Fig. 2). The multi-model
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inference approach showed that only body size and thermocline affected depth selection
in this taxon (Table 3, Table S8). The multi-model inference approach showed that the
relationship between Daphnia WMD and the depth of the thermocline was positive
(Zin = 0.41, Fig. 3) showing that Daphnia adjusted their depth to the thermal resources.
Unexpectedly, large Daphnia selected shallow depths compared to medium sized
Daphnia (Sizel. = -0.64). Whereas the coefficient for fish predation was not significantly
different from zero, this variable had a relatively high Akaike weight (0.76; Table S8) and
we observed a tendency for Daphnia to be deeper in lakes with CACO (FC) (Fig. 2g, h).

Holopedium

The multi-model inference approach included only four models in the 95% CI set of
models for Holopedium and the significant environmental variables explaining their
vertical distribution included WMDchia, Time and WMDchia X Time (Table 3, Table S9).
All significant models had a relatively similar structure since two explanatory variables
(WMDchia and Time) appeared in all models with other three additional variables (Chao,
Zin and WMDgpia x Time) varying among them (Table S5). The best model had a
considerable adjusted R?, explaining 68% of the variation in the data and the significant
independent variables showing relatively high Akaike weights (Table S5). The results
show a clear daily pattern of depth selection for Holopedium, for which the variable time
of the day was significantly related to their WMD, both alone or in interaction with the
average depth of Chl-a (WMDcnia; Table 3). Holopedium performed in fact reverse DVM
(negative coefficient for the variable Time) being relatively shallow in the metalimnion
during the day and migrating deeper in the water column during the night either in the
metalimnion or the hypolimnion (Fig. 2d, Fig. SI). The multi-model approach also
showed that Holopedium was associated to WMDchia during nighttime (WMDchia = 0.42)
and that this relationship was even stronger during daytime (WMDcna*Time; = 0.47,
giving a coefficient of 0.42 + 0.47 = 0.89; Fig. 4c). Whereas none of the other variables
showed significant relationships with Holopedium WMD, we observed a trend between
increasing fish predation and Holopedium WMD, that tended to be deeper during the day

in lakes with increasing predation pressure.
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Whereas we did not analyze explicitly the relationships among the WMD of different
zooplankton taxa, in the majority of our lakes the vertical displacement of Daphnia and

Holopedium were out of phase (Fig. 6).

Calanoida

The multi-model inference approach included only three models in the 95%CI set of
models for Calanoida and showed that their vertical distribution was affected by the
combination of biotic and abiotic factors (Table 3, Table S6, Table S10). These models
had a very similar structure since they shared seven explanatory variables with only
two additional variables varying among them (Table S6). More precisely, the variables
fish predation (FC), zooplankton body size (size), average depth of Chl-a (WMDchia),
time of the day (time), thermocline depth (Z), the interaction between WMDchia and the
time of the day (WMD:na*time1) and the interaction between WMDcnha and zooplankton
body size (WMDchia*size) all had a weight of 1 (i.e. they appeared in all the models of the
95%CI set), whereas the abundance of Chaoborus (Chao), and the interaction between
thermocline depth and time of the day (Zin*time,) had, respectively, a weight of 0.66 and
0.26. Model averaging showed that nearly all these variables (with the exception of time)
had coefficients significantly different from zero (i.e. with their CI not including the

zero value; Table 3).

According to the absolute value of the standardized coefficients, the most important factor
determining Calanoida vertical distribution was the increasing gradient of fish predation.
This factor forced Calanoida to use deeper layers in the presence of FCi and FCyy (but not
FCu) fish predation gradient. The strongest effect was observed with the highest expected
level of predation (FCyy; Table 3, Fig. 2a, b, c). Body size resulted to be another
significant predictor of Calanoida vertical distribution, with large individuals (> 2 mm)
were found deeper than small and medium-sized individuals (< 0.6 mm to 1.2 mm;
Table 3). Calanoida were also influenced by the vertical distribution of Chl-a, but with a
rather complex pattern, influenced both by the time of the day and zooplankton body size

(Table 3). The negative relationship between small Calanoida (the reference size class in
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the model) and Chl-a was more pronounced at night (the coefficient for night is given by
WMDchia = -0.78; Table 3) than during the day (WMDcha* Time| = 0.44; leading to a
coefficient of -0.78 + 0.44 = -0.34, Fig. 4a, b). The relationship between Calanoida WMD
and Chl-a was also significantly affected by size, with small and medium-sized
individuals showing a negative relationship with Chl-a (-0.78; the slope of medium-sized
individuals not significantly different from small ones; Table S10) and large individuals
showing a relationship close to zero (-0.78 + 0.67 = -0.11). Despite the fact that we did
not test explicitly the interaction between size and time of the day, these coefficients are
calculated for the reference conditions for the time variable, which in this case is the night.
Adding the effects of time to these slopes would lead to a negative slope for both small
and medium-sized individuals (-0.78 + 0.44 = -0.34) and a positive coefficient for large
individuals (-0.11 + 0.44 = 0.33) during the daytime (see Fig. 4a, b).

Calanoida were also influenced by temperature, since they showed a positive relationship
with the depth of the thermocline during the night (Zw = 0.34) and a less strong
relationship during the day (Zi * Time, =-0.25; giving a coefficient 0f 0.34 - 0.25=0.11)
(Table 3, Fig.4). Chaoborus abundance also had an influence on Calanoida depth
selection with this latter found deeper when the Chaoborus abundance increased
(Chao = 0.22). In conclusion, although Calanoida did not show any clear DVM pattern
and the effects of fish predation seem not to vary with the time of the day, the relationship
between their WMD and two of the independent variables (i.e. WMD of Chl-a and the
depth of the thermocline) varied during the daily cycle (Table 3).

Cyclopoida

The multi-model inference approach retained a total of 144 models in the 95%CI set of
models for Cyclopoida. The best of these models explained 27% of the variation in the
data and had a relatively low weight (w; = 0.069; Table S7). Despite this great deal of
uncertainty to explain the variation of WMD in Cyclopoida, some patterns could be found.
For this taxon Chaoborus abundance (Akaike weight = 0.97) seemed in fact to be a key
driver of WMD patterns (Table 3, Table S11), with Cyclopoida being significantly
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shallower in lakes with a relatively high abundance of these invertebrate predators.
Similarly to Calanoida, size was also included in the model as a predictor of depth
selection with the medium individuals (> 0.6 and < 1.2 mm) found deeper compared to
the small ones that were the reference size in the models (< 0.6 mm; Table 3, Fig. 2).
As expected, the interaction between time and WMDpura was also significant suggesting
a positive relationship between Cyclopoida WMD and food quality during the day
(but not during the night when Chaoborus were in the water column; Table 3). This result
is in accordance with the prediction that Cyclopoida select depth where food is of good

quality (Fig. 5a, b).

Discussion

Our results show that both resources and predation were one of the major determinants of
zooplankton vertical distribution in our 17 boreal lakes, with responses depending on both
zooplankton taxon and body size. On the other hand, only one taxon had a clear daily
migration pattern; Holopedium performed in fact a reverse DVM between the lower
(night) and the upper (day) metalimnion of small amplitude (i.e. 0.05 to 3.5 m) driven by
resource quantity (Fig. 2d, Table 3). For all other taxa the vertical position in the water
column varied less between midday and midnight with highest abundance in the mid water
column where the resources peaked (Table 2). This is consistent with earlier studies that
have shown a metalimnetic DCM to drive zooplankton vertical distribution (Kettle et al.
1987; Rothhaupt 1991; Williamson et al. 1996). Our results further suggest that at least
cyclopoids track variations of food quality in the water column, with this taxon being
coupled to PUFA during the day (Fig. 5, Table 3). Additionally, an increasing predation
risk from fish and Chaoborus made Calanoida to stay deeper in the water column (Fig. 2),
which is consistent with our hypotheses and has also regularly been observed in other
studies (Dupuch et al. 2014). Similarly, albeit the results are not significant, Daphnia
tended to stay deeper in lakes with increasing fish predation, thus corroborating
the idea that they tend to adopt strategies to reduce mortality. However, large-bodied
Daphnia were always shallower than smaller individuals despite they should be more

susceptible to visual predation than these latters (Brooks and Dodson 1965). In contrast,
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the pattern observed for Calanoida, with larger individuals using deeper layers than
smaller individuals, is in accordance with the predictions. We suggest that different anti-
predator strategy among different Daphnia species may explain this puzzling pattern.
Surprisingly, no correlation with solar radiation was found for both UVR and PAR,
which could be explained by our sampling method and because UVR did not penetrate

very deeply at the surface of the lakes.

Daphnia

In contrast to our expectations, Daphnia did not show either a strong DVM pattern or a
clear response to fish intensity predation. We only observed that large Daphnia stayed
higher in the water column than smaller individuals at both night and day (Table 3;
Fig. 2g, h). This contrasts with the results of other studies which have shown that bigger
Daphnia, more vulnerable to predators, occupy deeper layers (Hansson and Hylander
2009; Gelinas and Pinel-Alloul 2008). Large Daphnia showed only a non-significant
tendency to have larger migration amplitudes (Fig. 2g) than small Daphnia (Fig. 2h),
in accordance with the hypothesis that they should seek deeper depths during the day to

escape from visual fish predation (Brooks and Dodson 1965).

The different depth distribution between large and small Daphnia may also be related to
species-specific differences. Our taxonomic resolution did not distinguish between
Daphnia species and did not therefore take into account the different anti-predator
strategies among species to reduce vulnerability to predators, which can be used as
alternatives to DVM (Havel 1987). In some of the study lakes we observed in fact the
presence of tail spines and helmets in Daphnia (Corneille, Chute Noire and Fou) and
a finer taxonomic/biometric analysis of our samples might eventually reveal other
anti-predator defense strategies than DVM. Furthermore, small daphnids has lower food
limitation thresholds than larger ones (Geller 1986) and might thus adopt a strategy of
staying closer to the deep food-rich strata at both night and daytime instead of taking a

metabolic advantage of warmer surface waters, thus observing the observed pattern.
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Our results also showed that Daphnia vertical distribution was clearly correlated with
thermal (but not food) structure in our study lakes (Fig. 3). Accordingly, a recent study of
Vanderploeg et al. (2015) in Lake Michigan found that Daphnia galeata mendotae
migration depends on the position of the thermocline and that this population consistently
migrated to cold temperatures at daytime and then ascended to warmer epilimnetic waters
at nighttime (Fig. 6). Our results are thus partly in agreement with many studies where
temperature 1s the main driver of Daphnia migrating upwards at night (Williamson et al.
1996; Cole et al. 2002; Winder et al. 2003a; Park et al. 2004). At nightfall, warm surface
layer potentially shifts to a safe zone because fish can no longer do visual predation due
to darkness (Williamson et al. 1996). In our case, there is no significant difference between
day and night use of the thermal resource. Given that Daphnia grazing rates are stimulated
by warmer temperatures and become two to three times higher (Hansen at al. 1997) the

observed thermal strategy should increase its fitness (Park et al. 2004).

Unexpectedly, food abundance was not an important driver for Daphnia in our study as
observed elsewhere (Winder 2003a), but a similar decoupling from food resources was
also found by Pannard et al. (2015) in a Boreal lake similar to ours. Is also surprising that
none of the predators (fish or Chaoborus) influenced Daphnia distribution. However,
according to some studies (Carpenter and Kitchell 1996; Drouin et al 2009) one of this
predator variable should have been important in depth selection for this taxon. Overall,
these negative puzzling results suggest that a higher level of taxonomic resolution is

needed for this taxon.

Holopedium

Our study clearly confirmed our prediction that Holopedium vertical distribution is
strongly coupled with food abundance (Table 3). Also, in accordance with the literature
(Tessier 1986, Magnan 1988), we observed for this taxon a clear pattern of reverse DVM
in nearly all our study lakes (Fig. 2d). This led to an even stronger coupling of Holopedium
with food resources during the day than during the night (Table 3). At the same time,

they are feeding in the upper metalimnion at daytime, they also benefit from warmer
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temperatures. On the other hand, they were never found in the epilimnion where the
temperatures should be better in terms of growth. We argue there may be no selective
advantage for Holopedium to migrate into the warmer surface water but to stay deeper

where the food is abundant, like proposed by McLauren (1974) for marine copepods.

Although not statistically significant, the gradient of fish predation seemed to influence
Holopedium depth selection during the day, pushing them deeper with the increase in
predation intensity (Fig. 2d). This is consistent with the fact that Holopedium is a
common prey for SAFO, as shown in Boreal lakes in our study region (Magnan 1988).
Chaoborus abundance was not related to Holopedium WMD but the predation pressure
by these invertebrates might had an impact on Holopedium abundance (Supplementary
Table S2). Holopedium were in fact nearly absent in fishless lakes where Chaoborus had
the highest abundances (Table 3), which is a pattern also observed in earlier studies
(Drouin et al. 2009). In the absence of fish predation, Chaoborus can be abundant,
which in turn controls the zooplankton community structure in fishless lakes (Drouin et al.
2009). Although Holopedium can increase the size of their jelly capsule to reduce the
predation from Chaoborus (Stenson 1987), they can be still be a prey for the large-bodied

individuals of this invertebrate predator (instar 4; Fedorenko 1975).

We suggest that another mechanism to explain Holopedium inverse DVM may be
interspecific competition with Daphnia. Whereas we did not analyze explicitly the
relationships among the WMD of different zooplankton taxa, in the majority of our lakes
the vertical displacement of Daphnia and Holopedium were out of phase (Fig. 6).
This might be viewed as an adaptive strategy to reduce interspecific competition. Daphnia
are known to have a higher filtering rate (3.6-14.4 mL ind.”' day') compared to
Holopedium (4.4 mL ind.”" day') (Gelinas and Pinel-Alloul 2008), making Daphnia
potentially superior to Holopedium (Allan 1973; Tessier 1986, Jeziorski et al 2015).
If other factors such as low calcium concentration (Jeziorski et al. 2015) are not limiting
their growth, Daphnia normally outcompete Holopedium in Boreal lakes (Hessen et al.
2000). In conclusion, this intriguing pattern might thus be driven by neither UVR nor

predation, suggesting niche segregation as a third, novel factor to be taken into account in
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DVM studies. The coupling is stronger for Holopedium with food resources during the

day than during the night and corroborates this view.

Calanoida

Among all taxa analyzed, Calanoida showed the most complex pattern, with a clear
multifactorial control of their vertical habitat selection. Fist of all, our results showed that,
even if this taxon is known to be effective in reducing fish predation by active fleeing
(Drenner et al. 1978), increasing predation intensity affected their depth selection.
The higher the predation intensity from fish the deeper Calanoida stayed in the lakes
(Fig. 2a, b, c¢). The pattern is in accordance with the known increased use of pelagic prey
by Salvelinus fontinalis (SAFO) in the presence of interspecific competition. In presence
of Catostomus commersonii (CACO), SAFO are forced to switch their diet from benthic
organisms to zooplankton to reduce interspecific competition (Magnan 1988; Lacasse and
Magnan 1992) and increase their feeding in the epilimnion (Bourke et al. 1999).
[n addition, Calanoida vertical distribution was correlated to Chaoborus abundance
(but with a relatively low weight; Table 3) since they were found on average deeper when
the abundance of this invertebrate predator was higher. Chaoborus mainly feed at night

when they migrate at the surface (Roth 1971) thus forcing Calanoida to use deeper layers.

Unfortunately, it has not been possible to include third-order interactions
(e.g. WMDgpa*time*body size) in the model given the relatively low sample size.
However, the fact that there is a significant difference between day and night for the
average population depth of Calanoida and that there is a significant interaction between
WMDchia and body size, suggests that large Calanoida were the only size class positively
correlated with Chl-a. In contrast, both small- and medium-sized individuals showed a
negative relationship with this variable, suggesting, as in the case of Daphnia vs.
Holopedium interactions discussed above, a pattern related to a reduction of niche
overlapping. Alternatively, this result might be in agreement with DeMott (1995) who
have found that starved Calanoida fed size-selectively, rather than on food quality.

Although food conditions are better in deeper strata, for some species the warmer
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temperatures in the surface waters may be the reason why they select shallower depths
during the night. Warmer waters offer a fitness advantage, even if food resources are better
in deeper strata, like increasing egg production rates (Williamson et al. 1996). Overall,
we can conclude that the Calanoida vertical position in the water column was driven by
a combination of factors, with fish predation and resources being most important.
Across the lakes, the vertical position was deeper with increasing fish predation intensity
while in individual lakes the migration amplitude was mainly driven by the location of

Chl-a with a different impact to different size Calanoida.

Cyclopoida

Whereas we did not observe a clear DVM pattern for Cyclopoida, our results show that
for this taxon Chaoborus abundance was the most important factor influencing their depth
selection. However, in contrast to Calanoids, Chaoborus abundances were correlated to
shallower WMD in Cyclopoida. Therefore, the opposite behaviors observed in Calanoida
and Cyclopoida could be an indirect effect of Chaoborus predation at night (Roth 1971)
on Calanoida, which in turn may have pushed Cyclopoida higher in the water column to
avoid interspecific competition with Calanoida. However, this post-hoc explanation is

only tentative and needs further scrutiny.

Our results also revealed that, on average, medium size Cyclopoida were found deeper
than small ones. This pattern might be due to fish predation since bigger sized individuals
are more vulnerable (Wissel and Ramacharan 2003). More interestingly, we observed that
Cyclopoida selected their depth according to food quality rather to its quantity (Table 3).
Seston lipid composition is known to drive zooplankton PUFA composition (Ravet et al.
2010, Grosbois et al. 2018) but no earlier studies have shown zooplankton vertical position
in the water column to be driven by seston lipids. In accordance with our initial hypothesis,
this could be explained by the fact that copepods are selective feeders (Peters and
Downing 1984) and can select phytoplankton of good quality with high concentration of

PUFA, with potential positive consequences in terms of somatic growth and reproduction
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(Miiller-Navarra 2008). At our knowledge, this 1s the first study to suggest a link between

the well-know selectivity of copepods and their distribution patterns.

In conclusion, our results show clear and strong patterns for at least two taxa in our study
lakes, showing that both Holopedium and Calanoida were, among other things, controlled
by the abundance of food resources. We also observed a relatively clear relationship
between Daphnia and temperature, with the depth of the thermocline being the main factor
explaining their depth selection. Unexpectedly, no clear DVM pattern nor other
anti-predation behavior was found in Daphnia suggesting that our coarse-resolution
taxonomic analysis probably hide a greater complexity of anti-predator strategies, at least
for this taxon. Intriguingly, our results also show that at least Cyclopoida vertical
distribution was driven by the quality of resources. To our knowledge, this is the first
evidence of the role of nutritional quality in driving the distribution of zooplankton taxon

and we hope that it will open new avenues of research.
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Tables

Table 1. Water transparency, fish predation gradient, physicochemical and morphometrics characteristics of the 17 lakes, including fish
predation gradient (FCo.ui), thermocline depths, maximum depth of the lake (Zmax), total nitrogen (TN), total phosphorus (TP), vertical
extinction coefficient (K4) for PAR (photosynthetic active radiation: 400-700 nm), depths of 1% surface irradiance (Zi%) for UV-B
(320nm), UV-A(340nm) and PAR (Euphotic zone depth), dissolved organic carbon (DOC), and water transparency
(Secchi depth), and were taken from the surface once (see text for more details).

. Fish Upper. Lower_ 7 ™ TP Kd Zyv, Zyy, Zy, DOC Secchi
akes predation thermocline  thermocline LYy (gl 320nm 340nm PAR o1 depth
gradient depth (m) depth (m) (m)  (ue He PAR () (m)  (m) ™8 (m)
Geal 0 1.5 4.5 8.0 365.1 12.1 2.0 0.2 0.2 2.3 9.7 1.6
Noir 0 1.0 4.0 10.0 380.9 8.8 1.5 0.1 0.1 3.1 12.1 1.6
Solitaire 0 3.5 7.0 35.0 2274 5.1 3 2.0 2.8 17.7 3.2 9.6
Baie Verte ! 4.0 7.0 13.5 192.4 33 0.4 1.7 23 1.5 22 9.4
Bucheron l 1.5 4.0 9.0 341.7 10.2 1.5 0.2 0.2 3.1 93 22
Chevaux I 2.5 6.0 18.5 225.8 3.5 0.7 0.4 0.6 7.0 4.1 7.5
Chute Noire I 4.5 5.5 10.5 281.1 3.9 1.0 0.2 0.3 4.6 5.4 43
Coteau | 2.0 4.5 15.0 268.9 5.2 1.2 0.2 0.2 3. 5.7 3.3
Ledoux I 1.5 5.0 18.0 204.6 4.0 0.7 0.4 0.5 6.6 4.2 43
Onze iles ] 3.5 7.0 30.0 187.5 2.6 0.5 0.5 0.7 8.7 4.1 6.1
Simpson 1 2.5 4.5 10.0 283.1 6.0 1.0 2 0.3 4.7 5.6 4.0
Alphonse l 3.0 5.5 14.0 2333 4.0 0.6 0.4 0.6 7.2 4.1 5.4
Fou I 2.0 4.5 30.0 305.8 7.6 1.2 0.2 0.2 3.7 9.3 2.0
Vertnez Il 4.0 6.5 34.0 2584 7.4 0.7 0.4 0.5 6.4 4.6 5.4
Corneille 111 1.5 5.5 15.0 263.0 5.6 0.9 0.3 0.4 5.2 6.4 3.8
Croche 111 3.0 6.0 12.0 249.7 5.5 0.6 0.5 0.7 8.2 4.5 5.2
Oudiette 111 25 6.0 19.0 202.8 43 0.5 0.5 0.7 8.6 43 5.3

LY
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Table 2. Variations in weighted mean depth (WMD) of polyunsaturated fatty acid
(PUFA), chlorophyll a (Chl-a) and Chaoborus together with Chaoborus cumulative
population density for the whole water column (Chao; total individuals caught in the
water column) and Chaoborus WMD, and between midday (Time = 1) and midnight
(Time = 0) in each of the seventeen lakes grouped by fish predation gradient from fishless
lakes to high intensity predation.

Fish WMD WMD WMD
Lakes Time  predation PUFA Chl-a Chao Chao
gradient (m) (m) (m)
Geai 1 0 2.9 5.0 86 3.9
0 0 39 - 74 2.0
Noir 1 0 2.5 4.7 82 4.3
0 0 2.6 - 168 33
Solitaire 1 0 4.5 4.2 25 6.3
0 0 2.8 - 191 4.1
Baie Verte ] I 4.7 5.0 0 -
0 I 4.6 - 4 4.8
Bucheron 1 I 2.5 1.9 20 4.7
0 I 3.7 - 28 3.9
Chevaux [ [ 5.8 5.7 15 4.9
0 I 2.0 - 41 5.8
Chute Noire [ [ 2.9 2.8 | 5.5
0 [ 32 - 3 6.0
Coteau 1 1 3.5 2.6 1 7.0
0 I 3.6 - 6 6.0
Ledoux 1 I 4.9 53 16 6.5
0 [ 3.0 - 108 47
Onze iles ] [ 4.2 5.0 0 -
0 | 3.6 - 0 -
Simpson 1 I 2.8 32 0 -
0 [ 3.1 - 5 5.8
Alphonse 1 1l 4.8 5.3 2 6.3
0 Il 4.0 - 19 5.8
Fou 1 1 3.5 24 0 -
0 [ 3.6 - 9 4.7
Vertnez 1 II 3.1 4.4 0 -
0 11 4.1 - 2 7.0
Corneille 1 I11 3.5 4.0 | 1.0
0 [ 4.5 - 21 4.7
Croche ] [11 5.1 5.2 0 -
0 Il 4.6 - 4 5.9
Oudiette 1 [11 2.9 5.8 0 -
0 I 5.3 - 6 24
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Table 3. Results of the multi-model approach predicting variation in depth selection
(WMD) for zooplankton taxa. The relationship with the different variables is expressed
by the standardized coefficients weighted across all the models included in the 95% CI set
of models (see text for explanations). The lower and upper confidence interval (CI) for
the coefficients are also shown, together with the Akaike weight for each variable (w;) and
the adjusted R? for the best model. Note that only significant coefficients are shown here
(for the full output including non-significant variables, see Supp. table S8 to S11.

Weighted Lower Upper

Taxon Variables coefficient  CI I Wi R4,
Daphnia 5 041 010 072 096 03l
SizeL. 064 -126 001 099
Holopedium .. 118 -167 069 100 068
WMDchia 042 005 078  1.00
WM Dy * Time, 047 003 090 06l
Calanoida 089 022 156 100 052
FCu 145 065 226  1.00
Sizel 031 004 059  1.00
WMDers 078 -1.01 054 1.00
WMDe*Time, 0.44 021 067 1.00
WMD*Sizel, 0.67 040 095  1.00
7. 034 0.8 049  1.00
7. *Time, 025 048 -0.02 026
Chao 022 005 040 0.6
Cyclopoida - 041 073 -0.09 097 027
SizeM 046 005 088 0.82

0.62 008 .15 0.14

WMDpUF,,\*Timel

FCy.i fish predation gradient (I, low; IlI, high); Size M, medium-sized zooplankton;
Size L, large-sized zooplankton; WMDcn,, weighted mean depth of chlorophyll-a;
WMDpyra, weighted mean depth of polyunsaturated fatty acids; Time,, sampling time
at midday; Z, depth of upper thermocline; Chao, sum of Chaoborus across the whole
water columns.
The reference variables are: for FC are the fishless lakes; for time is midnight, and for
size class is the small-bodied zooplankton for Calanoida and Cyclopoida, and size
medium for Daphnia.
Weighted coefficient was first standardized to allow comparison between different

predictors.
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Figures

WMD food (m)

A PUFA

| | l | |
2 4 6 8 10

Secchi depth (m)

Fig. 1. Comparisons between weighted mean depth (WMD) of food quantity (chl-a) and
food quality (PUFA; polyunsaturated fatty acids) through a transparency gradient
(day data only). The regression lines for WMDenia (continuous) and WMDpura (dotted)
are also shown. Dots that are vertically aligned are measures taken from the same lake.
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Fig. 2. Relationship between fish predation gradient and weighted mean depth (WMD) of
zooplankton. Gray boxes, nighttime; white boxes, daytime. Fish predation gradient ranges
from fishless lakes (FCo) to increasing brook trout (SAFQO) predation from FCy to FCi.
S is for small taxa; M for medium; L for large. Note the reverse y axis.
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Fig. 3. Relationship between thermocline depth and WMD of large
Daphnia for nighttime. Open circles are fishless lake, full-circle
SAFO lakes, triangles SEAT lakes and squares CACO lakes.
See text for details. Note the reverse y axis.
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Fig. 4. Relationship between weighted mean depth (WMD) of chlorophyll-a and
WMD of zooplankton. (A) Is for large Calanoida at daytime and (B) at nighttime,
(C) is for large Holopedium at daytime and (D) at nighttime. Open circles are fishless
lake, full-circle SAFO lakes, triangles SEAT lakes and squares CACO lakes. See text
for details.
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WMD Cyclopoida (m)
E-N

2 3 4 3 6 2 3 4 3 6
WMD PUFA (m)

Fig. 5. Relationship between weighted mean depth (WMD) of polyunsaturated fatty acids
(PUFA) and WMD of Cyclopoida of medium size. (A) Is for daytime and (B) for
nighttime. Open circles are fishless lake, full-circle SAFO lakes, triangles SEAT lakes
and squares CACO lakes. See text for details.
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Fig. 6. Relationship between weighted mean depth (WMD) of chlorophyll-a (chl-a) and
WMD of zooplankton showing interspecific competition between large Daphnia and
large Holopedium, during the day (A) and the night (B). The dotted line indicates the
average WMD for Daphnia across all lakes and the full line the average for Holopedium.
Note that only the 15 lakes with both taxa are displayed. Note the reverse y axis.



Supplementary material

Table S1. Fish community in the study lakes.

Fish
Lakes SAFO SANA PHEO SEAT CACO LEGI predation
gradient

Geal 0
Noir
Solitaire
Baie Verte
Bucheron
Chevaux
Chute Noire

Coteau

>

Ledoux
Onze iles
Simpson
Alphonse
Fou
Vertnez
X
X X
X

X (1T
X X I1I
X M1

Corneille

FKox X X X XK X X ) K X )X

Croche
Oudiette

P A S S

>

Salvelinus  fontinalis (SAFQ), Semotilus atromaculatus (SEAT), Salvelinius
namaycush (SANA), Phoxinus eos (PHEQ), Catostomus commersoni (CACQ) and
Lepomis gibbosus (LEGI).

See text for explanations.



Table S2. Total abundance of each zooplankton taxon including daytime and nighttime.

Abundance (ind m™)

Calanoida Cyclopoida Cladocerans
Taxa Small Medium Large Small Medium [1\)/[[2:[21}.13;? D]ng rhgneza Holopedium zooglc;l tr?lldon
Geai 2100 12167 16156 4578 8600 511 211 267 44589
Noir 8711 38078 21733 24211 4578 0 56 0 97367
Solitaire 37989 75311 3744 400 489 2711 1578 400 122622
Baie Verte 40878 101767 1267 19789 5000 9633 19578 1978 199889
Bucheron 46000 89700 4056 2456 7833 38800 27644 25167 241656
Chevaux 16133 20211 2367 12044 16967 23044 18178 5422 114367
Chute Noire 5711 1689 600 933 878 10733 29156 900 50600
Coteau 31778 33111 2289 3989 1889 27378 48989 22711 172133
Ledoux 68489 53744 2000 2267 2756 25344 10100 31356 196056
Onze iles 94533 139633 1200 45167 8200 5733 13700 2800 310967
Simpson 20522 35500 7333 5900 2611 7911 13500 8322 101600
Alphonse 70900 195400 2600 13500 30567 35633 36067 1967 386633
Fou 56733 72389 3933 9522 10478 11433 9900 5200 179589
Vertnez 88922 80111 589 8222 16667 13322 39722 589 248144
Corneille 74333 58356 5433 2544 6411 28956 29978 18733 224744
Croche 7478 38978 611 2589 2689 36467 21044 4222 114078
Oudiette 250467 99700 2667 7600 2867 5800 10133 9467 388700

LS



Table S3. Variation in weighted mean depth (WMD) of zooplankton between midday (Time = 1) and midnight (Time = 0) in each of
the seventeen lakes along the fish predation gradient.

Fish WMD zooplankton (m)
Lakes Time  predation Small Small Medium Medium Medium Large Large Large
gradient  Calanoida Cyclopoida Calanoida Cyclopoida Daphnia Calanoida Daphnia  Holopedium

Geai 1 0 2.85 3.79 3.40 4.17 4.50 3.43 4.75 2.27
0 0 2.22 431 2.56 4.89 4.11 3.03 2.40 3.19

Noir 1 0 2.80 3.01 2.30 4.36 - 3.76 1.71 -

0 0 3.11 2.72 2.82 4.65 - 3.74 - -

Solitaire ] 0 3.21 1.56 442 3.84 6.33 5.15 4.86 -
0 0 3.80 2.07 3.60 2.32 5.21 3.92 4.64 6.63
Baie Verte ! I 3.99 431 3.67 3.71 4.03 5.00 5.03 4.14
0 I 3.82 3.47 3.74 3.64 4.41 3.63 3.35 5.91
Bucheron 1 1 4.14 2.35 4.15 2.94 4.78 2.73 3.26 2.90
0 1 4.66 2.99 4.99 4.21 4.58 4.02 3.42 4.35
Chevaux [ 1 2.78 3.89 3.53 4.74 3.67 5.22 4.63 5.66
' 0 I 3.33 4.10 3.44 4.89 4.16 4.92 3.81 6.28
Chute Noire ! [ 4.75 2.64 3.95 3.60 4.87 3.63 4.37 3.18
0 [ 6.10 6.04 5.82 6.17 5.82 6.14 5.94 6.67
Coteau 1 I 4.34 5.35 4,02 5.41 4.27 3.63 3.63 3.67
0 | 5.05 4.66 5.24 4.70 4.83 4.08 3.45 6.45
Ledoux 1 [ 4.10 2.77 4.25 3.93 5.73 5.41 4.17 5.27
0 I 3.72 2.45 4.16 2.61 5.15 3.02 2.36 5.33
Onze iles 1 [ 3.15 3.07 3.01 2.88 5.91 3.25 342 4,48
0 [ 3.70 3.88 3.76 4.30 4.76 4.10 3.73 5.71
Simpson 1 I 5.13 4.27 4.58 2.94 5.31 4.48 4.49 4.35
0 [ 4.62 4.25 443 4.39 5.48 4.96 4.16 5.27
Alphonse l 11 3.25 4.60 3.36 3.83 4.03 4.12 4.00 5.28
0 Il 2.98 4.08 3.31 3.84 3.22 3.89 2.69 6.10
Fou 1 Il 3.42 3.38 3.22 3.33 4.04 3.00 3.97 3.70
0 1T 4.11 3.82 3.79 4.16 4.09 3.36 3.31 4.55
i 1 11 4.26 4.42 4.21 4.71 4.36 433 427 5.54
Vertnez 0 I 4.59 4.41 438 433 4.83 4.95 4.80 6.40

8¢



Fish WMD zooplankton (m)
Lakes Time  predation Small Small Medium Medium  Medium Large Large Large
gradient Calanoida Cyclopoida Calanoida Cyclopoida Daphnia Calanoida Daphnia Holopedium
Comeille | 11 4.29 4.24 391 5.21 4.94 5.10 4.75 4,71
omel 0 11 4.20 3.42 4.00 3.41 4.37 3.75 2.89 5.38
Croch | 11 4.04 3.86 6.11 6.23 4.32 4.15 5.27 5.92
oche 0 111 3.60 4.07 4.44 438 4.13 4.78 5.15 5.98
Oudi I I11 391 3.69 4.15 4.46 3.93 5.15 5.61 5.79
udiette 0 11 4.00 438 447 451 5.08 4.69 478 6.74

6%



Table S4. Summary of the models retained in the 95% confidence interval (CI) set for Daphnia. The coefficients are shown for each of
the continuous explanatory variables together with the degrees of freedom (df) AIC. and AAIC, values associated with the model and
both its weight (wi) and cumulative weight (Cum wi). The “+” indicates the categorical variables also present in a given model.
The models are ranked based on their AIC, value. A total of 165 models were included in the 95% CI set of models. For simplicity,
only models with a AAIC. < 4 are shown. The best model (i.e. the one with the lowest AIC. value) had a adjusted R?adj of 0.31.

rc 2. WMD WMD
FC Kdpe Size "D WMD e 2y Chao  *  * % gp AIC, AAIC. wi Cum.w
oA chia Size Time .. .
Time  Size

; T + 0520 ¥ 9 1527 00 0061 0.06l
; ; £ 0520 P 2 1527 0.1 0059 0.120
¥ ¥ 0132 + 0551 - 0 1533 0.6 0.044 0.164
" " £ 0541 0175 ¥ 10 1535 0.8 0041 0.204
; ; 0332 8 1543 1.6 0.027 0232
; ; +0332 N 1 1546 2.0 0023 0255
N + 0169 + 0399 0228 0 1546 2.0 0023 0277

¥ + 0480 0.146 " 71547 2.0 0.022 0.299
; " 0032+ 0363 9 1549 23 0.019 0319

" 0269 + 0363 " 10 1550 24 0019 0337

, £ 0455 " 6 1551 24 0018 0356
. " £ 0353 0.175 9 1551 24 0018 0.374
" N 0332 71551 2.5 0018 0.392
. £ 0,047 £ 0523 " 10 1552 2.6 0017 0.409
¥ ¥ 0132+ 0363 " 12 1553 2.7 0016 0.424
, , 0259 + 0363 10 1554 28 0015 0.440
+ 0027 + £ 0.503 + 10 1554 2.8 0015 0455
; ; +0353 0175 + 12 1555 29 0014 0.469
" ¥ 0.169 0399 0.228 9 1556 29 0014 0.484
n N 0.3319 ¥ 10 1556 3.0 0014 0.497

09



WMD WMD

FC Kdm Size "MP WMD e Zu  Chao P Mol gf AIC, AAIC, wi Cum.w,
PURA- chia Size Time .. .
Time  Size
+ 0293 + © 0.5678 0.4247 10 1557 3.0 0013 0511
+ 0.132 03632 8 1558 32 0013 0523
; 0.3530 0.1755 8 1560 33 0012 0.535
| +0.2916 0.1463 6 1560 3.4 0011 0.546
+ + 0.169 0.3993 02276 + 12 1561 34 0011 0557
N 4 10.296 0.3993 0.2276 10 1561 34 0011 0.568
N T 0.2666 51563 3.7 0010 0.578
| | 10.259 0.3632 + 9 1563 3.7 0010 0.588
| 4 0.132 0.3632 + 11 1564 3.7 0.009 0.597
+ 0153 + 0192+ 02807 0 1565 3.9 0.009 0.606
| | 0.3530 0.1755 + 11 1566 39 0009 0.615
| T -0.060 + 03401 9 1566 39 0.009 0.623

FC, fish predation gradient; Kdpag, diffuse attenuation coefficient of PAR; Size, zooplankton size; WMDycnia, weighted mean depth
of chlorophyli-a; WMDpypa, weighted mean depth of polyunsaturated fatty acids; Time,, sampling time at midday;
Zw, depth of upper thermocline; Chao, sum of Chaoborus across the whole water columns; « + » mean significative correlation.
The coefficients are shown for each of the explanatory variables together with the degrees of freedom (df) AIC. and AAIC, values
associated with the model and both its weight (wi) and cumulative weight (Cum w;). df is for regression degrees of freedom.

19
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Table S5. Summary of the models retained in the 95% confidence interval set for
Holopedium. The coefficients are shown for each of the continuous explanatory variables
together with the degrees of freedom (df) AIC. and AAIC. values associated with the
model and both its weight (w;) and cumulative weight (Cum w;). The “+” indicates the
categorical variables also present in a given model. The models are ranked based on their
AICc value. The best model (i.e. the one with the lowest AIC. value) had a adjusted R?ad}]

of 0.68.
WMDchIa
Chao  Time; Zin WMD:hia * df AlC, AAIC, wi Cum. w;
Time

+ 0.3240 + 5 60.0 0.0 0.561 0.561
+ 0.5570 4 62.1 2.1 0.194 0.755

-0.2648 + 0.5917 5 63.4 34 0.101 0.856
+ 0.124 0.5352 5 64.] 4.1 0.071 0.927

See Table S4 for details.
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Table S6. Summary of the models retained in the 95% confidence interval set for
Calanoida. The coefficients are shown for each of the continuous explanatory variable
together with the degrees of freedom (df), AIC: and AAIC. values associated with the
model and both its weight (wi) and cumulative weight (Cum w;). The “+” indicates the
categorical variables also present in a given model. The models are ranked based on their
AIC. value. The best model (i.e. the one with the lowest AIC. value) had a adjusted R?ad;

of 0.52.

Zlh WMDchIa
_ ) WM Denia*

FC Size WMD ¢a Timer  Zw  Chao  * e * df AIC. AAIC. w  Cum.w
. Time .
Time Size

+ + 078 + 0318 0221 + + 14 1947 00 0611 0611

+  + 0760 + 0399 + + + 14 1966 19 0238 0.848

+ 0748 + 0275 + + 13 199.0 43  0.071 0919

See Table S4 for detalls.



Table S7. Summary of the models retained in the 95% confidence interval (CI) set for Cyclopoida. The coefficients are shown for each
of the continuous explanatory variables together with the degrees of freedom (df) AIC. and AAIC. values associated with the model and
both its weight (w;) and cumulative weight (Cum w;). The “+” indicates the categorical variables aiso present in a given model.
The models are ranked based on their AIC. value. A total of 144 models were included in the 95% CI set of models. For simplicity,
only models with a AAIC. < 4 are shown. The best model (i.e. the one with the lowest AIC. value) had a adjusted R*adj of 0.27.

WMD WMD WMD

FC Kdme Size "D WMDawuTimer Zw  Chao ™ @ @ gr Al AAIC. w Cum.w;
PUFA

Time Time  Size

0.256 + 0.217 -0.383 6 1733 0.0 0.069 0.069

+ + -0418 + -0.766 + 10 1736 03 0.059 0.128
0256 + 0.037 + -0.383 + 8 1740 0.8 0.047 0.175
0367 + 0.243 0.164 -0.351 7 1742 09 0.043 0.218
0.156 + -0.343 5 1746 1.4 0.035 0.253

+ -0.332 4 1747 1.5 0.033 0.286

025 + 0.217 + -0.383 7 175.1 1.9  0.027 0313
0260 +  -0.150 + -0.386 + 8§ 1753 2.1 0.025 0.337
0274 + 0.067 0.198 -0.370 7 1754 2.1 0.024 0.361
0.256 f 0.181 -0.383 + 7 1756 23  0.021 0.383
0.204 + 0.120 -0.327 6 1758 2.6 0.019 0.402
0367 + 0.243 + 0.164 -0.351 g 1761 29 0.016 0418
0398 + 0.084 0.221 0.176 -0.333 8 1762 29 0.0l6 0.434

+ 0.094 -0.346 5 1762 3.0 0.016 0.450

0221 + 0.109 -0.319 6 1764 3.1 0.015 0.464

+ + -0.570 7 1764 32 0.014 0479
0.156 + + -0.343 6 1764 32 0.014 0.493
0.256 0.217 -0.383 5 1765 32 0.014 0.507

v9



wMD WMD WMD

FC Kdpar Size “:LIJ\I’_'AD WMD o Time;,  Za, Chao o ar MR gF AICe AAIC,  wi Cum.wi
Time Time  Size

+ + 0332 5 1765 33 0014 0.520

0367 + 0.207 0.164  -0.351 + 8 1766 3.4 0013 0.533

+ 0.038  -0.342 5 1769 3.7 0011 0.544

+ 0.034 -0.326 5 1770 3.7 0011 0.555

+ -0.085  + -0.346 + 7 1772 39 0010 0.564

See Table S4 for details.
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Table S8. Resuits of the multi-model approach predicting variation in depth selection
(WMD) for Daphnia. The relationship with the different variables is expressed by the
standardized coefficients weighted across all the models included in the 95% CI set
of models (see text for explanations). The lower and upper confidence interval (CI),
and bold indicates the significant variables.

Variables c\?)/:flf%siteegt Lower CI Upper CI Yj;agl;,]te
FC -0.15 -1.11 0.81 0.75
FCy -0.75 -1.87 0.36 0.75
FCu 0.10 -1.20 1.39 0.75
Chao 0.20 -0.12 0.52 0.33
SizeL. -0.64 -1.26 -0.01 0.99
WMDchia -0.17 -0.44 0.09 0.38
WMDeura -0.05 -0.29 0.19 0.14
V1 0.41 0.10 0.72 0.96
Kdpar -0.06 -0.53 0.42 0.19
Time, 0.36 -0.05 0.76 0.73
WMDcni * SizeL 0.25 -0.12 0.62 0.07
WMDpyra * Sizell 0.18 -0.22 0.58 0.02
WMDehi, ¥ Time, 0.29 -0.08 0.66 0.05
WMDpypa* Time, 0.11 -0.35 0.56 0.00
Zyn* Time, -0.38 -0.76 0.01 0.36
FCi * SizeL -0.03 -1.16 1.10 0.21
FCp * Sizel 0.63 -0.67 1.94 0.21
FCu * SizeL 1.18 -0.12 2.48 0.21

FCrin fish predation gradient (I, low; Ill, high); Size M, medium-sized
zooplankton; Size L, large-sized zooplankton; WMD:n = weighted mean depth of
chlorophyll a; WMDpura, weighted mean depth of polyunsaturated fatty acids;
Time; = sampling time at midday; Zy = depth of upper thermocline; Chao, sum of
Chaoborus across the whole water columns.

The reference values are: for FC are the fishless lakes; for time is midnight, and for
size class is the medium-bodied zooplankton.

Weighted coefticient were first standardized to allow comparison between
different predictors.
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Table S9. Results of the multi-model approach predicting variation in depth selection
(WMD) for Holopedium. The relationship with the different variables is expressed by the
standardized coefficients weighted across all the models included in the 95% CI set
of models (see text for explanations). The lower and upper confidence interval (CI),
and bold indicates the significant variables.

Variables C\Z:tlﬁzf:gt Lower CI  Upper CI Vﬁéi;ﬁ‘f
Chao 027 071 0.18 011
WMDeys 0.42 0.05 0.78 1.00
Zun 0.12 0.15 0.40 0.08
Time, 1.18 1.67 -0.69 1.00
WMDey, * Time, 0.47 0.03 0.90 0.61

Note that only one size class (i.e. large) was analyzed for Holopedium.
Because there was only one fishless lake with Holopedium, lakes FCy were not
included in the analysis; thus lakes FC; are the reference value here.
See table S8 for details.



68

Table S10. Results of the multi-model approach predicting variation in depth selection
(WMD) for Calanoida. The relationship with the different variables is expressed by the
standardized coefficients weighted across all the models included in the 95% CI set
of models (see text for explanations). The lower and upper confidence interval (CI),
and bold indicates the significant variables.

: Weighted Variable
Variables coeffg]cient Lower CI  Upper CI weight
FCi 0.89 0.22 1.56 1.00
FCy 0.46 -0.30 1.23 1.00
FCm 1.45 0.65 2.26 1.00
Chao 0.22 0.05 0.40 0.66
SizeM 0.09 -0.18 0.37 1.00
SizeL 0.31 0.04 0.59 1.00
WMDchia -0.78 -1.01 -0.54 1.00
y 0.34 0.18 0.49 1.00
Time, -0.11 -0.33 0.12 1.00
WMDehis * SizeM 0.22 -0.06 0.50 1.00
WMDchix * SizeLl 0.67 0.40 0.95 1.00
WMDcpia * Time, 0.44 0.21 0.67 1.00
Z* Time, -0.25 -0.48 -0.02 0.26

The reference values are for size class is the small-bodied zooplankton.
See table S8 for details.
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Table S11. Results of the multi-model approach predicting variation in depth selection
(WMD) for Cyclopoida. The relationship with the different variables is expressed by the
standardized coefficients weighted across all the models included in the 95% CI set
of models (see text for explanations). The lower and upper confidence interval (Cl),
and bold indicates the significant variables.

. Weighted Variable
Variables coeff%]cient Lower CI  Upper CI weight
FC -0.90 2,72 0.91 0.20
FCy -0.87 -2.75 1.02 0.20
FCui -0.47 -2.54 1.61 0.20
Chao -0.41 -0.73 -0.09 0.97
SizeM 0.46 0.05 0.88 0.82
WMDchia 0.16 -0.15 0.47 0.53
WMDepuyra -0.08 -0.59 0.43 0.35
Zan 0.15 -0.24 0.54 0.28
Kdpar 0.28 -0.05 0.62 0.64
Time, -0.15 -0.55 0.25 0.44
WMDch * SizeM 0.07 -0.33 0.47 0.07
WMDchia * Time, 0.36 -0.04 0.76 0.09
WMDpyra * SizeM 0.01 -0.40 0.41 0.03
WMDeyra * Time, 0.62 0.08 1.15 0.14
Zip* Time, -0.32 -0.73 0.09 0.03
FCi * SizeM -0.86 -1.96 0.25 0.004
FCu * SizeM -1.24 -2.57 0.09 0.004
FCu * SizeM -0.38 -1.71 0.95 0.004

The reference values are for size class is the small-bodied zooplankton.
See table S8 for details.
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Zooplankton taxa and size

Figure S1. Weighted mean depth (WMD) of zooplankton of different sizes and taxa
in each lake between daytime and nighttime. WMD of chlorophyll a (chl-a) and
polyunsaturated fatty acids (PUFA) are also diagramed. The two doted lines represent the

metalimnion zone.



CHAPITRE III

CONCLUSION GENERALE

Dans leur ensemble, nos résultats confirment la complexité des patrons de
distribution verticale du zooplancton, ainsi que la nature multifactorielle de leur contrdle.
Bien que notre approche ait montré certaines limites, dues notamment a la faible résolution
taxonomique reliée a I’acquisition d’images par scanneur et a la faible résolution spatiale
de la colonne d’eau pour tester ’effet des RUV, nos analyses ont néanmoins permis de
mettre en €vidence des phénomenes trés clairs. Par exemple, nos résultats démontrent
clairement des hypoth¢ses basées sur les connaissances que nous avons sur le zooplancton,
tel le couplage de certains taxons avec les ressources, thermiques ou trophiques,
ou |’évitement des prédateurs. De plus, nos résultats suggerent aussi de nouvelles pistes
de recherche autour de phénomenes tels I’évitement de la compétition interspécifique et

le couplage avec les ressources de haute qualité alimentaire.

Un des résultats les plus inattendus de cette recherche est le fait que Daphnia
n’a pas montré¢ de patron clair de DVM, ni de réponse claire a la prédation.
Comme mentionné plus haut, la faible résolution taxonomique de notre approche pourrait
expliquer pourquoi peu de variables montrent une relation significative avec la
distribution verticale de ce taxon. La présence de plusieurs especes ou de diftérentes
stratégies anti-prédateurs n’est pas a exclure et nous avons en fait observé dans de
nombreux lacs la présence d’individus avec des épines ou des protubérances céphaliques
(casque). Malgré le fait que la prédation par les poissons ne montre pas d’eftets directs
chez ce taxon dans notre €tude, ce développement morphologique a été démontré comme
un moyen de protection contre la prédation par les planctivores et pourrait potentiellement
étre un effet indirect. Etonnement, les Daphnia de grosses tailles se retrouvent plus en
surface que celles de taille moyenne. Cela reste a démontrer, mais ¢a pourrait également
étre relié a la présence de ces défenses morphologiques qui permettrait aux Daphnia

d’utiliser des zones a risque de prédation. Bien que nous n’ayons pas trouvé de relation
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avec les ressources trophiques, la relation avec la ressource thermique semble étre plus
claire. Effectivement, ce taxon est influencé par la profondeur de la thermocline et par le
fait méme amene ce taxon a avoir une augmentation de la température ambiante, ce qui
fait augmenter leur taux métabolique, ce qui résulte a une augmentation de leur croissance.
Cela concorde donc avec les résultats des autres €tudes qui ont aussi montré que la

croissance, notamment des juvéniles, est reli¢e a leur valeur sélective (Lampert, 1989).

Un des résultats les plus clairs a été obtenu pour Holopedium. Le fait que ce genre
est représenté dans notre région par une seule espece a probablement contribué a rendre
le phénomene plus simple a analyser. Ce taxon a en fait montré un patron de migration
inverse tres clair, en accord avec la littérature (Tessier 1986, Magnan 1988) et une relation
trés claire avec les ressources alimentaires. Aussi bien le jour que la nuit on le retrouve en
fait associer au pic de chlorophylle-a. La raison possible pour laquelle ce taxon est
influencé par le positionnement du pic d’abondance des ressources de nourriture, et non
du pic de ressources de meilleure qualité, est qu’il est un filtreur non-sélectif. Par ailleurs,
ce taxon est aussi le seul a avoir démontré un patron clair de migration, inverse, dans les
lacs a I’étude. L’absence de relation avec les prédateurs suggére que d’autres facteurs
pourraient expliquer ce patron. Nous suggérons que la migration inverse retrouvée chez
I’Holopedium pourrait étre la conséquence de [I’évitement de la compétition
interspécifique avec les Daphnia car ce dernier taxon est connu pour étre un plus fort
compétiteur (Allan 1973; Tessier 1986, Jeziorski et al. 2015). Cela pousserait Holopedium
a migrer plutdt en profondeur la nuit au lieu d’aller vers la surface pour tirer avantage des
températures plus élevées. Bien que ces deux taxons soient connus pour s’alterner dans
la saison en termes de biomasse dans lacs (Tessier 1986), le phénoméne que nous
suggérons, qui serait relié a une réduction du chevauchement de niche par ségrégation

spatiale dans la colonne d’eau, est a notre connaissance nouveaux.

Nos résultats sont également assez clairs pour les Calanoida, bien que pour ce taxon
les patrons soient bien plus complexes que chez Holopedium. Nous avons en fait montré
qu’ils répondent fortement a la prédation par les poissons, la profondeur de la thermocline

et aux ressources alimentaires. L’augmentation d’intensité de prédation par les poissons
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amene ce taxon a se retrouver plutot en profondeur. En plus de montrer I’importance de
la prédation pour un taxon zooplanctonique que nous pensions €tre relativement bien
protégés a cause de son comportement de fuite, ce résultat confirme aussi I’hypothése
selon laquelle la compétition interspécifique entre les différentes especes de poissons dans
les lacs boréaux pousserait SAFO a utiliser davantage la zone pélagique pour se nourrir
sur le zooplancton. Méme si nous n’avons pas pu mesurer directement le niveau de
planctivorie des poissons dans les lacs, notre classification d’intensité de prédation
démontre qu’elle a bien été faite méme si elle €tait basée sur la présence des compétiteurs
pour SAFO. Nos résultats concordent avec d’autres études faites dans des systémes
similaires (Magnan 1988; Filifon et al. 2019) confirmant que [’augmentation de
compétition interspécifique pour SAFO lui impose de changer son alimentation plutot vers
la planctivorie. De plus, la prédation par les poissons est aussi en accord avec la différence
observée entre les sélections de profondeur entre les classes de taille de ce taxon,
due au fait que les plus gros sont plus vulnérables a la prédation par les poissons et se
retrouvent plus en profondeur. Par ailleurs, la pression exercée par 1I’abondance des
Chaoborus pourrait s’expliquer par le fait que la propre migration de ce prédateur vers le
haut du lac, pousse ce taxon a se réfugier plutdt en profondeur pour €viter de se faire
manger. Une analyse explicite plus complete des patrons de distribution verticale de
Chaoborus pourrait apporter plus de réponses quant a I’effet de ces prédateurs. De plus,
les Calanoida de grosses tailles ont démontré un avantage a sélectionner les profondeurs
ou les ressources de nourriture sont abondantes. Bien qu’une analyse taxonomique fine
serait nécessaire pour confirmer ce point, nos résultats suggerent que nous avons ici
préférentiellement des Calanoida herbivores, plutdt que carnivores. Par contre,
nos résultats montrent que ceux-ci semblent préférer les profondeurs ou il y a des pics
d’abondance plutdt que des pics de qualité de phytoplancton, a I’inverse de notre

hypotheése du départ.

Pour les Cyclopoida, les résultats obtenus sont nettement moins clairs que pour les
Calanoida, avec un R? ajusté relativement faible (R%q. = 0.27) et une grande incertitude
dans le choix des mode¢les. Des patrons tres intéressants semblent néanmoins se dégager

pour ce taxon. Tout d’abord Chaoborus semble avoir le plus gros impact sur la distribution
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verticale des Cyclopoida, en poussant ces derniers a migrer vers la surface. Cela pourrait
s’expliquer d’un c6té qu’il y a évitement de ce prédateur, mais éventuellement par le fait
méme qu’il y a évitement de compétition interspécifique avec Calanoida, qui sont poussés
plus en profondeur lorsque I’abondance de Chaoborus est grande. La prédation par les
poissons semble aussi avoir un effet indirect sur ce taxon, résultant par une sélection de
couches plus en profondeur par les Cyclopoida de grande taille afin d’éviter d’étre
consommeée. Mais le résultat le plus intéressant est que, en accord avec nos prédictions,
ce taxon semble avoir la capacité a adapter sa position dans la colonne d’eau afin de
pouvoir sélectionner la nourriture de bonne qualité. Malgré le fait que dans ce taxon on
pourrait retrouver a la fois des carnivores et des herbivores, I'importance des herbivores
semble €tre treés importante dans nos lacs (au tout de moins pendant 1’été, car d’autres
especes pourraient dominer a d’autres moments de I’année). En montrant que du
zooplancton a la capacité de sélectionner les profondeurs ou se trouvent les
phytoplanctons de bonne qualité nous semble étre un résultat trés novateur qui mérite une

attention particuliere.

Les limites de notre approche en termes de résolution taxonomique peuvent
probablement expliquer le grand degré d’incertitude dans I’explication des patrons de
distribution de Daphnia et des Cyclopidés. Dans le premier cas, il est possible que la
présence de plusieurs especes ait été reliée a la présence de stratégies anti-prédateur autres
que la DVM, qui pourraient étre aussi bien morphologiques (p. ex. présence d’épines)
qu’au niveau des traits de vie (p. ex. réduction de la taille a la premiere reproduction).
Dans le deuxiéme cas, la présence non détectée de plusieurs especes aurait pu cacher
une diversité trophique importante, étant donné que chez les Cyclopidés différents
régimes alimentaires sont connus, dépendamment de 1’espece et du stade ontogénétique.
Malgré ces limitations, notre analyse a néanmoins permis de mettre en évidence des liens
entre la sélectivité du zooplancton et la qualité alimentaire, qui est un résultat tout a fait
novateur. Le probleme de la résolution taxonomique ne se posant pas pour Holopedium,
représentée par une seule espece, il serait intéressant de vérifier la diversité taxonomique
pour les Calanoida, pour lesquels nos modeles permettent d’expliquer une grande partie

de la variation dans les données. Nonobstant ces limitations, notre approche a permis de
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mettre en évidence des patrons clairs suggérant que [’utilisation de I’approche par

scanneur pour ce type d’études peut étre viable.

En conclusion, nos résultats montrent qu’autant les facteurs structurels (température
et ressource alimentaires) et dynamiques (prédation) affectent la distribution des
zooplanctons dans nos lacs, mais chacun de maniére différente selon le taxon.
Nos résultats ont démontré un patron robuste relativement a la distribution de la quantité
de nourriture chez Holopedium et Calanoida, ainsi qu’un patron, bien que moins fort
relativement a la qualité de la nourriture chez les Cyclopoida. Daphnia a aussi démontré
une grande dépendance a la température pour son choix de sélection de profondeur.
Somme tout étonnant, nous n’avons pas observé d’effet direct des propriétés optiques de
I’eau (Kdpar) dans nos modeles. En revanche, la distribution des ressources est clairement
affectée par la transparence de I’eau (Fig. | — Chapitre II), montrant qu’il y a un effet
indirect de la transparence des lacs sur la sélection de la profondeur par le zooplancton.
En somme, cette étude démontre comment les interactions entre facteurs biotiques et
abiotiques, aussi bien de nature ascendante (bottom-up) ou descendante (top-down)
affectent le comportement du zooplancton qui au bout de la ligne n’est pas un joueur passif
au sein des réseaux trophiques lacustres, tel que ['origine de son nom (plancton,

du grec mlayktdg, « a la dérive ») laisserait croire.
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