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Dynamique du peuplement
des diatomees pelagiques
du Leman de 1974 ä 2007
Jean-Claude DRUART1 et Frederic RIMET1

Ms. regu le 8 Janvier 2008, accepte ie 25 fevrier2008

I Abstract
Dynamics of pelagic diatoms in Lake Geneva from 1974 to 2007. - Phytoplankton in Lake Geneva was sampled each

month from 1974 to 1980 and two times a month from 1981 to 2007. Water samples were collected in the upper layer (0-
10 m until end of2001, and 0-20 m after 2001) using an integral sampler (Pelletier et Orand, 1978). After lugol fixation and
sedimentation in Utermöhl chambers; the organisms were identified and counted using an inverted ZEISS microscope.
Relative abundance of diatoms in phytoplankton showed large variations (from 0.1% to 91% of phytoplankton biomass)

depending on the season and the year. Most abundant taxa were Asterionella formosa, Fragilaria crotonensis and Ulnaria
ulna f. angustissima found respectively in 88%, 83% and 66% of the samples. Stephanodiscus minutulus, with 62% presence

was very abundant from 1974 to 1980, and decreased after. Diatoma tenuis was the diatom which showed the highest
biomass (11,6 mg/L1, august 9, 2001) along the entire studied period. Compared to the other algal classes, Mougeotia
gracillima (colonial Zygophyceae) reached 39,0 mg/L1 on July 25 2007. Nine diatom taxa reached a biomass over 1 mg/L1.
124 diatom taxa were identified during the studied period, compared to 538 diatom taxa already recorded in the lake from
1852 to nowadays (Druart and Baivay, 2007). Dynamic of the most abundant taxa are compared. An artificial neural
networks analysis was used; an emergent self organizing map was computed. 8 diatom communities (groups ofsampling sites)

were identified with this analysis. Some of these communities are characteristic of cold seasons, other of warm seasons.
Inter-annual dynamics of the communities can be related to the re-oligotrophication of the lake.

Keywords: Lake Geneva, diatoms, phytoplankton, dynamic, seasonal variations, artificial neural networks, self-organizing
maps.

Resume
Le phytoplancton du Leman a ete preleve chaque mois de 1974 a 1980 et deux fois par mois de 1981 a 2007 incius. Les

echantillons d'eau ont ete collectes dans la couche superieure (0-10 m jusqu'en 2001 et 0-20 m ensuite) par un appareil
integrates (Pelletier et Orand, 1978). Apres fixation au lugol et sedimentation dans des chambres dVtermöhl, les organismes
ont ete identifies et denombres ä I'aide d'un microscope inverse ZEI5S. importance relative des diatomees dans le

phytoplancton a presente de fortes variations (de moins de 0,1% ä 91% de la biomasse) selon les saisons et les annees. Les

especes les plus frequentes ont ete Asterionella formosa, Fragilaria crotonensis et Ulnaria ulna f. angustissima trouvees

respectivement dans 88%, 83% et 66% des echantillons. Stephanodiscus minutulus, avec 62% de frequence, a ete tres

abondante entre 1974 et 1990, puis a sensiblement regresse par la suite. Diatoma tenuis a ete la diatomee qui a montre la

plus forte biomasse (11,6 mg/L1 le 9 aoüt 2001) sur toute la periode etudiee. En comparaison, c'est la zygophycee coloniale

Mougeotia gracillima qui a exprime la plus forte biomasse algale, 39,0 mg.L-1 le 25 juillet 2007. Neuf especes de diatomees

ont atteint occasionnellement une biomasse superieure ä 1 mg/L1. Cent vingt quatre taxons diatomiques ont ete rencontres
durant la periode d'etude sur 538 taxons diatomiques qui ont ete recenses dans le Leman de 1852 ä nos jours (Druart et
Baivay, 2007). Les dynamiques des especes les plus frequentes sont comparees. Une analyse par reseau de neurones artifi-
ciels a ete utilisee; une carte auto-organisante emergente a ete calculee. Cette analyse a permis d'identifier 8 communautes
de diatomees (groupes d'echantillons). Certaines de ces communautes sont caracteristiques de conditions saisonnieres frai-
ches et au contraire d'autres caracterisent les saisons chaudes. L'apparition et la disparition au cours des annees de certaines

communautes sont a mettre en relation avec la reoligotrophisation du Leman.

Mots clefs: Lac Leman, diatomees, phytoplancton, dynamique, variations saisonnieres, reseaux de neurones artificiels, carte

auto-organisante.

1 UMR CARRTEL, INFRA-Universite de Savoie, Station d'Hydrologie Lacustre, BP 511, 75, av. de Lorzent, 74203 Thonon Cedex, France.
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I Introduction

Dans le cadre du suivi de l'etat du Leman par
la CIPEL (Commission Internationale pour la Protection

des Eaux du Leman contre la pollution), le phy-
toplancton a ete regulierement preleve et analyse
depuis 1965 jusqu'ä nos jours. Dans cette etude, nous
utiliserons des donnees obtenues depuis 1974 selon
des methodes standardises (Utermöhl 1958; Druart
et Balvay 2007). En effet entre 1965 et 1974, les
methodes de prelevement etaient differentes (utilisation
de filet ä maille de 64 jim) et done pas comparables
avec les methodes actuelles. Un travail de synthese
(CIPEL 1984), une these (Anneville 2001) et un ouvrage
(Druart et Balvay 2007) retracent revolution du lac
jusqu'en 2007 et presentent notamment les successions
saisonnieres et 1'evolution ä long terme du phytoplanc-
ton en relation avec les conditions du milieu.

Des recherches plus approfondies ont porte sur
certains aspects de Fecologie du phytoplancton et des
diatomees, tels que l'inventaire des especes (Druart et al.

1983; Balvay et al. 1985,1990a; Anneville 2001; Druart
et Balvay 2007), la taxonomie des Stephanodiscus
(Druart et al. 1987), les successions saisonnieres (Ga-
wler et al. 1987, 1988; Anneville, 2001) et plus parti-
culierement le determinisme de la clarification estiva-
les des eaux (Balvay et al. 1990b). Bien que fragmen-
taires par rapport au compartiment global du
phytoplancton dans le lac, ces recherches font ressor-
tir l'importance du role des diatomees dans son fonc-
tionnement.

La presente etude precise la comparaison et la
dynamique du peuplement de diatomees ä partir de 633
prelevements de la serie chronologique 1974-2007. Une
technique de reseaux de neurones artificiels a ete uti-
lisee afin de mettre en evidence des groupes d'echan-
tillons caracterises par des compositions de commu-
nautes de diatomees proches; une carte auto-organi-
sante emergente (CAO-e) a ainsi ete calculee. Les
communautes ainsi identifies ont ete caracterisees et
ont ete mises en relation avec la reoligotrophisation
du Leman.

I Prelevements et methodes

Prelevements

Les echantillons d'eau destines aux analyses physico-
chimiques et biologiques ont ete preleves ä la station
de reference de la CIPEL (SHL 2), situee au centre du
lac, ä environ 7 km des cötes, entre Evian et Lausanne,

ä l'aplomb de la plus grande profondeur (309 m).
La frequence mensuelle de prelevements adoptee
jusqu'en 1980 est devenue bimensuelle par la suite, sauf

de decembre ä fevrier, periode de faible activite biolo-
gique pendant laquelle un seul prelevement mensuel
a ete effectue.

L'etude du phytoplancton a ete realisee sur des echantillons

d'eau brute representatifs de la couche 0-10 m
jusqu'en 2002, puis 0-20 m les annees suivantes,
preleves ä l'aide d'un appareil integrateur et fixes au lu-
gol sur le terrain.

Denombrement des especes et evaluation de la biomasse

Apres un sejour de 24 heures dans une chambre de
sedimentation, les organismes ont ete observes au microscope

inverse ZEISS 135 selon la methode d'Utermöhl
(1958). Les denombrements ont ete effectues sur deux
diametres perpendiculaires de la chambre de comp-
tage. Des 1981, les especes rares non rencontrees dans
le champ de comptage, mais neanmoins observees dans
d'autres parties de la chambre, ont ete signalees par
un nombre inferieur ä l'unite (0,2), considere comme
un indice de presence.

La biomasse totale de chaque espece de diatomee a
ete estimee par son biovolume total obtenu en multi-
pliant le nombre de cellules denombrees par le volume

cellulaire individuel. Celui-ci a ete calcule ä partir
des dimensions moyennes des cellules, en utilisant le
volume de la forme geometrique la plus approchee. La
biomasse, exprimee en poids de matiere fraiche par
unite de volume, est obtenue par transposition du
biovolume, sans correction de densite ni deduction dufrus-
tule. Les erreurs introduites par la simplification du
mode de calcul restent neanmoins negligeables par
rapport ä l'amplitude des variations de la biomasse.

Etude des facteurs du milieu

Le phosphore total, les orthophosphates, les formes de
l'azote mineral, ainsi que le calcium, la silice dissoute,
le magnesium, le potassium, les chlorures, les sulfates,
le carbone organique total, l'oxygene dissous, le pH, le
titre alcalimetrique complet et la conductivite, ont ete
analyses selon les methodes retenues par la CIPEL (1984).
Les echantillons ayant ete preleves ä la bouteille Van
Dorn en 3 ou 5 profondeurs de la surface jusqu'a 10 m,
puis 20 m, la valeur representant la couche 0-10 m puis
0-20 m est la moyenne ponderee des valeurs ponctuel-
les, ä la fois pour les nutriments et la temperature.

Analyse par carte auto-organisante emergente

Les reseaux de neurones artificiels sont des modeles
qui ont ete developpes et utilises pour leurs proprie-
tes d'apprentissage; ids sont consideres comme des me-
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thodes alternatives pour l'exploration de donnees en
ecologie (Lek & Guegan 2000). Les cartes auto-orga-
nisantes font partie des methodes utilisant des reseaux
de neurones artificiels (Kohonen 1982), ces algorith-
mes sont capables de reduire dimensionnellement les
donnees sur un espace ä deux dimensions et sont
appliques aux donnees ecologiques depuis plusieurs an-
nees (Park et al. 2003). Les cartes auto-organisantes
ont dejä ete appliquees ä l'analyse des peuplements
des microalgues benthiques (ex. Gevrey et al. 2004;
Rimet et al. 2005; Tlson et al. 2007), ä la limnologie et
en particulier ä l'analyse du phytoplancton (Joo & Jeong
2005; Oh et al. 2007). Hormis cette propriete de
reduction d'un espace multidimensionnel -caracterise par
une liste de taxons en ecologie- en un espace ä deux
dimensions, une autre propriete est celle de grouper
les donnees. De cette maniere les cartes auto-organisantes

ont les proprietes des analyses d'ordination (Analyses

en Composantes Principales, Analyses Factoriel-
les des Correspondances, etc.) et des analyses de grou-
pement (Twinspan, K-means, etc.). Une autre
information importante des cartes auto-organisantes
est contenue dans la U-matrix; cette matrice donne les
valeurs d'un noeud particulier avec les neurones voi-
sins les plus proches, eile peut etre representee gra-
phiquement.

Habituellement, les cartes auto-organisantes utilisent
un nombre de neurones nettement moins important
que le nombre de donnees utilisees dans l'apprentis-
sage. L'utilisation de cartes auto-organisantes avec un
nombre de neurones nettement superieur au nombre
de donnees apporte l'avantage d'avoir une U-matrix
nettement plus lisible et peut faire emerger des structures

non visibles avec des cartes auto-organisantes
de taille plus reduite. C'est pour cette raison que ces
cartes sont nommees cartes auto-organisantes emer-
gentes (CAO-e). La U-matrix peut alors etre utilisee
directement pour effectuer des groupements (Ultsch
&Morchen 2005).

Une CAO-e a ete calculee en utilisant le logiciel mis ä

disposition par l'Universite de Marburg (http://data-
bionic-esom.sourceforge.net/index.html). Les denom-
brements de diatomees de 1974 ä 2007, exprimes en
biovolumes, ont ete utilises pour l'apprentissage de la
CAO-e. Une carte comportant 50 x 82 lignes (ou neurones)

a ete calculee avec un total de 30 boucles d'appren-
tissage. Les distances euclidiennes ont ete utilisees pour
l'espace des donnees, ce type de distance a dejä donne
de bons resultats en ecologie et pour le phytoplancton
en particulier (Joo & Jeong 2005). La U-matrix a ete
utilisee pour definir des groupes de prelevements ayant
des communautes de diatomees proches.

Ces groupes ont ete ensuite caracterises au moyen
de mesures physico-chimiques realisees au
moment du prelevement de phytoplancton. La

moyenne des mesures realisees entre 0-10 m (de
1974 ä 2001) ou entre 0-20 m (de 2002 ä 2007) a

ete calculee pour chaque prelevement. Les espe-
ces indicatrices de chacun de ces groupes ont ete
identifiees ä l'aide de l'analyse des especes indicatrices

(Dufrene & Legendre 1997). Cette analyse
identifie les taxons indicateurs de chaque groupe
sur la base de leur abondance et de leur fidelite
dans chaque groupe.

Resultats et discussion

Composition du peuplement

Au cours des 33 annees de la serie chronologique etu-
diee, 124 taxons de diatomees ont ete rencontres en
zone pelagique, identifies jusqu'ä l'espece, voire jus-
qu'ä la sous-espece ou la variete pour la plupart. La
liste detaillee de ces differents taxons est explicitee
par ailleurs (Druart et Balvay 2007). Parmi les taxons
determines au moins jusqu'ä l'espece, 12 seulement
peuvent etre consideres comme strictement
pelagiques, 17 sont aussi bien littoraux que pelagiques, et
96, soit la majorite, sont des especes littorales (Gasse
1980; Germain 1981; Krammer & Lange-Bertalot
1986, 1988, 1991; Straub 1990).

Bien que situee ä plus de 7 km des rives et sur un fond
de plus de 309 m, la station de prelevements est done
influencee par la zone cötiere. Les especes d'origine
littorale, meme si elles sont la majorite parmi les
diatomees, restent cependant occasionnelles, leur
frequence etant pour la plupart inferieure ä 1%.

Les especes les plus communes sont Asterionella
formosa, Fragilaria crotonensis et Ulnaria ulna
f. angustissima dont les frequences atteignent
respectivement 88%, 83% et 66%. Quatre autres
taxons sont presents dans plus de la moitie des
echantillons: Stephanodiscus minutulus, Aulaco-
seira islandica subsp. helvetica, Stephanodiscus
neoastraea et Diatoma tenuis qui est le taxon qui
presente la plus forte biomasse relative sur cette
Periode (30%) mais n'atteint que 49% en frequence
relative.

D'apres Forel (1904), Asterionella formosa et
Fragilaria crotonensis etaient dejä abondantes et
tres communes dans le phytoplancton pelagique du
Leman au debut du siecle dernier. Si le genre
Stephanodiscus etait alors peu represents, les

Cyclotella en revanche etaient tres communes. II est
ä remarquer la regression importante de Stephanodiscus

minutulus, qui avait une frequence de 87%

sur la periode 1974-1989, alors qu'elle n'atteint plus
que 62% sur la periode 1974-2007.

I archives des SCIENCES I Arch.Sd. (2008)61:17-321
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Tableau 1 liste des especes pnncipales rencontrees dans le Leman entre 1974 et 2007, leurs frequences et leurs biomasses

relatives relevees durant cette periode

Taxons Statut Frequence en % Biomasse en % Biomasse maximale
observee en mg/L-1 (date)

Asterionella formosa Planctonique 88% 10% 2.3(1981)
FUff/ar/a crotonensis PlanctoniQue 83% 18% 2 7 (1999)

Ulnaria ulna f angustissima 1 Planctonique 66% 4% 1 0(1994)
SteghBnodiscus minutulus Planctonique 62% 8% 1 6(1981)
Aulacoseira islandica subsp helvetica Planctonique 56% 6% 2.0 (1985)

Slmhanodiscus neoastraea PlanctonSue 56% 4o/o 0 6 (2007)

Diatoma tenuis2 Planctonique 49% 30% 11.6(2001)
SteDhanodiscus afoinus Planctoncue 34% 3% 1 1 (1983)

Puncticulata radiosa3 Planctonique 33% 2% 1.5(1993)
Q/dBtella costei4 Planctonique 29% 4% 0 6(1995)
Tabeilaria flocculosa Planctonique 14% 3% 2 1 (2000)

SfBDhtnodiscus binderanus Planctonque 16% 2% 06(1981)

1 Ulnana ulna/ angustissima anciennement denomme Fragilana ulna/ angustissima
J Diatoma tenuis anciennement denomme Diatoma elongatum
3 Puncticulata radiosa anciennement denomme Cyclotella radiosa
4 Cyclotella costei est une espece qui a ete decnte par Druart et Straub (1988) au lac de Paladru, dans la meme aire
geographique que le Leman Ce taxon semble etre tres proche de Cyclotella cyclopuncta, decrit en Croatie sur un tronc d'arbre

par Hakansson et Carter en 1990 Cependant des travaux recents (Hakansson 2002) montrent qu'il s'agirait de taxons

dijferents De cefait nous considerons que la denomination de Cyclotella cyclopuncta utihsee jusqu'ä aujourd'hui pour
designer cette forme de Cyclotella rencontree dans dijferents lacsfrangais, doit etre remplacee par celle de Cyclotella costei

Druart et Straub

Variations de la biomasse globale
des diatomees

La biomasse moyenne des diatomees, calculee pour
la periode 1974-2007, est de 0,42 mg/L-1, soit 21% de
la biomasse moyenne du phytoplancton. Cette

moyenne arithmetique n'a qu'une valeur indicative
theorique car la biomasse des diatomees presente
des fluctuations de grande amplitude, parfois tres
rapides, allant de moins de 0,11 mg/L1 en 1978 ä plus
de 1,55 mg/L-1 en 2001 (Figure 1). Considerees en va-
leurs relatives, ces variations s'etalent de 3% en 2007
ä plus de 45% en 1999 de la biomasse phytoplancto-
nique (Fig. 1).

Les variations saisonnieres sont bien marquees. On
observe un developpement important au prmtemps,
culminant generalement en avril-mai (Druart et
Balvay 2007). La forte contribution des diatomees ä

cette epoque est mise en evidence par les variations
de leur biomasse relative (Fig. 2).

A cette epoque dominent le plus souvent des petites
centriques, associees ä des cryptophycees. En juin, le
phytoplancton se rarefie et la transparence augmente
de fagon spectaculaire: c'est la phase estivale des eaux
claires, resultant pour une large part du broutage des

algues nanoplanctoniques par le zooplancton herbivore,

les daphnies essentiellement (Balvay et al.

1990b; Druart et Balvay 2007). Les facteurs tro-
phiques jouent egalement un role important, particu-
lierement dans le cas des diatomees: des carences en
silice (Si/P <10) induisent un desequilibre physiolo-
gique qui bloque leur multiplication et accelere leur
sedimentation (Blanc et al. 1987). Les diatomees se de-
veloppent ä nouveau plus ou moins en ete et en
automne. Elles peuvent encore atteindre une
biomasse considerable (maximum: 11,6 mg/L 1 en aoüt
2001). II s'agit alors le plus souvent d'especes de
grande taille, pour la plupart coloniales, done difficile-
ment ingerables par le zooplancton. Ce schema
general est conforme dans ses grandes lignes au modele
du PEG (Plankton Ecology Group de la Societe
Internationale de Limnologie) (Gawler et al. 1988). Ce

schema est confirme par l'analyse de la dynamique
interannuelle des communautes faite avec la CAO-e.

Dynamique des especes

Les variations temporelles de la biomasse des

especes rencontrees dans au moins 20% des echan-
tillons, soit 13 especes, sont presentees successive-
ment pour les centriques (Fig. 3) et les pennees
(Figs. 4 et 5). Dans chacun de ces groupes, la distinction

est faite entre les formes coloniales difficilement
consommees par le zooplancton et les formes
representees par des cellules isolees.

I archives des SCIENCES I Arch So (2008)61 17-321
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Fig. 1. Variations annuelles de la biomasse pelagique du phytoplancton et des diatomees du Leman de 1974 ä 2007, exprimee

en poids de matierefraiche.
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Fig. 2. Variations mensuelles de la biomasse pelagique des diatomees du Leman de 1974 ä 2007, exprimee en poids de matiere

fraiche.

1) Diatomees centriques
Seuls les genres Aulacoseira, Cyclotella et Ste-

phanodiscus sont bien representes.
I Les formes coloniales comprennent les genres

Aulacoseira mais aussi Fespece Stephanodis-
cus binderanus disparue ä la fin des annees
1987 (Fig. 3). Aulacoseira islandica subsp.
helvetica est la plus abondante et se developpe
surtout en hiver et au printemps oü sa biomasse
depasse parfois 1 mg/L-1.

I ARCHIVES DES SCIENCES I

En revanche, Aulacoseira granulata var. augustis-
sima, moins frequente et moins abondante, se
rencontre en ete et surtout en automne; cependant elle
n'apparait pas certaines annees (1974, 1998, 2004 et
2005). Stephanodiscus binderanus est egalement
une espece d'automne, bien qu'observee parfois en
ete et plus rarement au printemps. Signalee pour la
premiere fois dans le plancton du Leman en 1971

(Druart et al. 1983), cette espece est particuliere-
ment abondante en 1981, annee au debut de laquelle

Arch.Sci. (2008) 61:17-32 I
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Fig. 4. Variations de la biomasse (poidsfrais) des especes majeures de diatomees pennees coloniales (Asterionella formosa,

Fragilaria crotonensis, Ulnaria ulnaf angustissima et Diatoma tenuis).

la concentration en phosphates a atteint son
maximum. Elle se rarefie clepuis 1986, en meme
temps que la diminution des phosphates se confirme.
Elle disparait definitivement en 1995. Cette espece
parait done liee ä l'etat trophique du Leman.
1 Parmi les diatomees centriques non coloniales

(Fig. 4), Stephanodiscus minutulus est
Fespece la plus frequente. On la rencontre en
toutes saisons, mais les developpements les

plus importants ont lieu au printemps oü la
biomasse depasse parfois 1,6 mg/L-1. Cette espece
nanoplanctonique de 5 pm de diametre en
moyenne est souvent dominante dans le
peuplement phytoplanctonique de printemps. De-

I ARCHIVES DES SCIENCES I

puis 1995, cette espece regresse regulierement
et ne se rencontre plus qu'au cours de la Periode

printaniere oü eile cohabite avec d'autres
especes de Stephanodiscus ou Cyclotella. S

neoastraea, espece de grande taille (diametre
moyen 28 pm), se developpe en fin d'autom-
ne, en hiver et surtout au printemps. Elle est
egalement moins abondante depuis les annees
1998. S. alpinus, de taille intermediaire
(diametre moyen de 15 pm), est moins frequente et
presente un developpement printanier plus ou
moins important selon les annees. Elle n'a pas
ete observee avant 1980, mais semble plus
abondante depuis 2005.

Arch.Sei.(2008)61:17-321
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2) Diatomees pennees (Fig. 4)
I Les formes coloniales sont representees dans le

Leman principalement par trois taxons tres
communs, Asterionellaformosa, Fragilaria
crotonensis et Ulnaria ulna f. angustissima
(anciennement Fragilaria ulna f. angustissima).

Une quatrieme espece, Diatoma tenuis,
moins frequente (49%), presente neanmoins la
plus forte biomasse relative dans le lac (30% en
2001) ainsi que la plus forte biomasse maximale
observee dans le lac (11.6 mg/L-1 en 2001).

Asterionella formosa est la diatomee la plus
frequente dans le Leman (88%). Elle est aussi tres
commune dans de nombreux autres lacs mesotrophes et
eutrophes en climat tempere, ä condition que la
concentration en silice soit süffisante. Elle est
capable de proliferer en toutes saisons, sauf en hiver,
grace ä sa grande efficience photosynthetique
(Reynolds 1984). La biomasse maximale observee en
juillet 1981 (2,3 mg/L"1) est la troisieme biomasse
jamais observee pour un taxon dans le lac.

Fragilaria crotonensis, egalement tres frequente
dans le Leman (83% pour sa frequence et 2.7 mg/L l
pour la biomasse maximale observee). Elle se deve-
loppe parfois au printemps, mais plus souvent en ete
et en automne oü elle cohabite souvent avec
Asterionella formosa; cette espece est abondante
dans les lacs eutrophes. C'est peut-etre le taxon le
plus regulier durant cette longue periode d'etudes.

Ulnaria ulna f. angustissima est egalement tres
presente et se rencontre dans les deux tiers des
echantillons (frequence de 66%). Elle se developpe

Tableau 2: Parametres physico-chimiques (Leman, station SHL2,

jusqu'en 2000 et 0-20 m ensuite) pour la periode 1974-2007.

au printemps et dans une moindre mesure en
automne, apres un declin tres prononce au milieu de
l'ete. Elle ne montre cependant qu'une biomasse
maximale de 1,0 mg/L'1 en 1994. C'est une espece qui
semble avoir un developpement assez irregulier,
puisqu'elle etait absente des prelevements en 2004 et
2007. Cette variete est signalee pour la premiere fois
dans le Leman en 1966 (Druart et al. 1983) et son
developpement pourrait etre lie ä l'eutrophisation. La
variete radians, dejä signalee par Dussart (1948),
n'est pas observee de 1974 ä 1979, mais se developpe
brusquement au printemps 1980 pour se rarefier en-
suite et se manifester ä nouveau par des pics impor-
tants en 1988 et 1989.

Dans quelle mesure la disparition ou le developpement

recents de certaines especes dans le Leman
sont-ils une consequence de revolution de l'etat tro-
phique du lac La reponse ä cette question pourra
etre donnee avec plus de certitude lorsqu'on dispo-
sera d'une meilleure connaissance de l'ecophysio-
logie des especes et de suffisamment d'exemples
d'une evolution analogue des peuplements dans d'au-
tres lacs en cours devolution. Des elements de

reponse peuvent cependant etre apportes par l'analyse
des communautes en relation avec les facteurs phy-
sico-chimique mesures dans le lac.

lEvolution des communautes de
diatomees en relation avec les
conditions environnementales

Les caracteristiques physico-chimiques de la couche
oü ont ete realises les prelevements phytoplancto-

niques (0-10 m jusqu'en 2000 et 0-20
couche 0-10 m m ensuite) sont resumees dans le ta¬

bleau 2.

Minimum Moyenne (1) Maximum
Azote ammoniacal (mg N/L"1) 0,000 0,014 0,115

Azote nitreux (mfl N/L'1) 0,000 0,006 0,031

Azote nitrique (mg N/L'1) 0,01 0,35 0,66

Azote total (mfl N/L-1) 0,000 0,553 0,881

Calcium (mg/L1) 33,83 42,00 48,42

Chlorures (mflftd) 0,0 6,2 47,9

Conductivity pS/cnr1 234 280 344

Maflnesium (mcA-5) 5,33 6,02 6,62 |

Oxygene Dissous (mgOVL1) 7,46 10,70 15,44

DH 5,4 8,2 9,0

Orthophosphate (mg P/L-1) 0,000 0,016 0,076
| Phosflhore Totaf (mfl P/Lr) 0,004 0,030 0,090 I

Potassium (mg/L1) 1,17 1,38 1,65

Silice reactive (mfllL1) 0,01 0,85 2,96

Sulfates (mg/L'1) 0,0 47,3 58,9
1 Titre alcalimetriflue complet (meflt"1) 0,84 1,67 24,69

Temperature (°C) 5,0 12,2 22,2

(1) moyenne arithmetique sur les 624 prelevements.

Sur un total de 633 prelevements
realises entre 1974 et 2007, aucune
diatomee n'a ete observee pour 9
prelevements pendant les divers denom-
brements. La CAO-e a done ete re-
alisee sur 624 comptages exprimes
en biovolumes. Les taxons autres que
les diatomees ont ete supprimes de
l'analyse. La Fig. 5 presente la U-ma-
trix de la CAO-e. Les distances entre
les prelevements sont representees
par des niveaux de gris (blanc:
distances entre les prelevements faibles,
noir: distances importantes), les en-
droits de la carte presentant des

niveaux de gris fonce correspondent
aux zones de discontinuite. Sur la
base de cette U-matrix, 8 groupes de
prelevements caracterises par des
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communautes de diatomees homogenes ont ete identifies

(Fig. 5) et deux prelevements presentaient des

peuplements de diatomees tres differents et sont
isoles des autres. L'un de ces prelevements (24 avril
1995) est caracterise par Gyrosigma acuminatum,
grande espece benthique qui domine la biomasse des
diatomees. Lautre prelevement est caracterise par un
peuplement diatomique domine en biomasse par
Cyclotella bodanica var. lemanica, taxon present
seulement dans cet echantillon.

Levolution de la frequence de ces 8 groupes, cor-
respondant ä 8 communautes de diatomees homo-
genes, entre 1974 et 2007 est presentee en Fig. 6. On
observe un remplacement de certaines communautes

par de nouvelles qui n'etaient pas presentes
dans le lac au debut de l'etude; certaines communautes

sont par contre presentes tout au long de la
Periode d'etude. La frequence saisonniere des 8

communautes est donnee en Fig. 7. Les caracteristiques
physico-chimiques sont representees en Fig. 8 par

«des boites ä moustache». Les abondances sur la
CAO-e des taxons definis comme indicateurs par l'a-
nalyse des especes indicatrice (Dufrene & Legendre,
1997) sont representes en Fig. 9.

Les groupes 9, 10 et 15 correspondent ä des communautes

caracteristiques de conditions estivales ou
automnales, elles sont dominees par des diatomees

pennees ou des diatomees coloniales en filament.
Chacune de ces communautes indique des conditions
environnementales du lac bien particulieres.

Par exemple, le group 15 est present principalement
de 1974 ä 1994. II est caracterise par des concentrations

en orthophosphate relativement elevees par
rapport aux groupes des saisons chaudes (Fig. 8).
Les taxons indicateurs de ce groupes sont
Aulacoseira granulata var. angustissima et
Stephanodiscus binderanus (cf. Fig. 9). Cette
communaute est une bonne indicatrice de la periode eu-
trophe du Leman.

Fig. 5a

Une autre communaute, indicatrice
de conditions environnementales
assez particulieres dans le Leman, est
celle du groupe 9. Cette communaute
n'est apparue qu'episodiquement en
ete en 1980 et de 1988 ä 1992. Elle
peut etre probablement liee ä un
stress en nutriment dans l'epilimnion.
En effet cette communaute est pre-
sente dans des eaux de relativement
faibles conductivity, et dont les
concentrations en nutriments (Si, Ca,

phosphore total, azote total) sont
parmi les plus faibles (Fig. 8). Cette
communaute est dominee par des
diatomees pennees (Fragilaria ca-
pucina var. radians, Ulnaria ulna
f. angustissima) et presente des bio-
masses de diatomees faibles (cf.
Fig. 10). Fragilaria capucina var.
radians caracterise cette communaute

(Fig. 9).

Fig. 5. U-rnatrix de la CAO-e. a: les

prelevements correspondent aux points
bleu, les distances entre prelevements sont

representes par des niveaux croissants de

gris (blanc: faibles distances, noir:
distances importantes). b: les

prelevements sont rassembles en 8

groupes representes par des couleurs

differentes et numerotes de 3 ä 15, les

lignes noires correspondent aux distances
les plus fortes entre les prelevements.
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4

6

10

8

Fig. 6. Evolution de lafrequence (exprimee en pourcentage d'echantillons pour
une annee) de chacun des 8 groupes entre 1974 et 2007.

La communaute du groupe 10 presente la particula-
rite de devenir de plus en plus frequente de 1974 ä

2007. Cette communaute est dominee par des diatomees

pennees (Diatoma tenuis, Asterionella for-
mosa, Fragilaria crotonensis, Ulnaria ulna I an-
gustissima) et par Cyclotella costei une petite cen-
trique tres commune dans le Leman durant cette
Periode. Ce groupe est lie ä la re-oligotrophisation du
lac; il indique des concentrations en phosphore fai-
bles (Fig. 10). Le taxon indicateur de cette communaute

est Diatoma tenuis (Fig. 9).

Les groupes 6, 13 et 8 correspondent ä des commu-
nautes caracteristiques de conditions hivernales.

Chacune de ces trois communautes
caracterise des conditions environ-
nementales bien precises. Elles sont
principalement dominees par des
diatomees centriques.

La communaute du groupe 13 est
assez frequente dans le Leman de
1974 ä 1986, mais se rarefie progres-
sivement ä partir de 1987 jusqu'a
nos jours. Cette communaute est
dominee par des diatomees centriques
Stephanodiscus minutulus, S.

neoastraea, S. alpinus et presente
des biomasses relativement faibles.
Ce meme groupe 13 est caracterise
par des eaux plus froides et des
concentrations en orthophosphate
plus elevees que tous les autres
groupes. On remarque egalement
que les concentrations en azote ni-
trique, sulfate, calcium et magnesium

sont plus elevees. Cette communaute est indica-
trice de la periode d'eutrophisation du Leman.

A contrario, la communaute du groupe 8 caracterise
la periode recente, celle ou les concentrations en
phosphore sont les plus faibles. En effet, les concentrations

en ortho-phosphate (Fig. 8) de ce groupe
sont les plus faibles des groupes hivernaux; par
contre les concentrations en silice et potassium sont
les plus fortes de tous les groupes. Les taxons dominants

sont essentiellement des petites centriques
(Cyclotella costei et Stephanodiscus minutulus')
et une centrique de taille moyenne (S. alpinus) qui
est d'ailleurs le taxon indicateur de ce groupe.
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La communaute du groupe 6 appa-
rait sur une echelle de temps tres
courte (de novembre 2000 ä avril
2001), avec des biomasses diato-
miques tres importantes. Tabellaria
flocculosa, diatomee filamenteuse,
est le taxon dominant et indicateur
de ce groupe qui va representer 92%
de la biomasse de cette communaute.

Ce groupe est caracterise par
un pH faible par rapport aux autres
groupes; il est ä souligner que T

Fig. 7. Pourcentage d'echantillons par
mois pour chacun des 8 groupes sur la

periode 1974 ä 2007. a: groupes presents

pendant les saisons chaudes, b: groupes
presents pendant les saisons froides, c:

groupes presents toutes 1'annee.
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flocculosa est un taxon considere comme acidophile
(Van Dam et al. 1994), ce qui ne correspond pas au
niveau de pH enregistre dans le Leman ä ce moment
lä (mediane 8.1). La forme de vie de ce taxon (forme
de vie coloniale filamenteuse) ne correspond pas au
type de diatomees que Ton attend ä cette epoque de
Fannee.

Deux autres groupes semblent moins bien caracte-
rises d'un point de vue saisonnier. Le groupe 4 a une
signature interannuelle assez precise puisqu'il ne se

rencontre qu'entre 1989 et 1998. II ne semble pas
presenter une saisonnalite marquee, meme si c'est en
debut d'annee et lors des mois de mai et juin qu'il est
le plus frequent. II est largement domine en termes
de biomasse par Puncticulata radiosa qui est
d'ailleurs son taxon mdicateur. Ce peuplement
correspond ä des niveaux de phosphore intermediates ä

ceux des groupes 13 (caracteristique de la phase eu-
trophe) et 10 (caracteristique de la phase de re-oligo-
trophisation).

Le peuplement du groupe 3 se rencontre principale-
ment en debut d'annee et en ete, il est plus rare en
novembre et decembre. Ce peuplement est domine

par Fragüaria crotonensis et Aulacoseira islan-
dica subsp. helvetica (taxons indicateurs); il appa-
rait tout au long de la periode d'etude et ne semble

pas caracteriser un niveau trophique particulier pour
le Leman.

IConclusion

L'etude de la dynamique des diatomees pelagiques du
Leman entre 1974 et 2007 fait smte ä de nombreux
travaux scientifiques effectues sur ce lac depuis la fin
du siecle dernier. Mais le changement de methodes
de prelevements dans le temps n'a pas permis de

prendre en compte toutes les analyses effectuees
depuis 1965 ä FINRA de Thonon. Malgre cela, plus de
124 taxons de diatomees ont ete recenses durant
cette periode dont 96 taxons, soit la majorite, sont
des especes littorales avec une frequence pour la plu-
part inferieure ä 1%. Trois especes dominent ce
peuplement (Asterionella formosa, Fragilama
crotonensis et Ulnaria ulna f. angustissima) avec res-
pectivement 88%, 83% et 66%. Les etudes montrent
la regression importante de Stephanodiscus minu-
tulus ä partir de 1989, espece frequente dans les an-

ib
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(mdicateur du groupe 15)

Fragüaria capucma var. radians
(indicateur du groupe 9)

Diatoma tenuis
(mdicateur du groupe 10)
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•»

Stephanodiscus minutulus
(mdicateur du groupe 13)

Cyclotella de petite taille
(mdicateur du groupe 8)

Tabellariaflocculosa
(mdicateur du groupe 6)
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»

#

Fig 9 Abondances sur la CAO-e des

taxons definis comme indicateurs par
Vanalyse de Dufrene & Legendre

(1997) Les niveaux de grisfonce
correspondent ä des biomasses

vmportantes du taxon, le gris clair ä
des biomasses faibles, le blanc ä des

hinmnsses nnllp.s
Cyclotella radiosa

(mdicateur du groupe 4)

Fragüaria crotonensis

(mdicateur du groupe 3)
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Fig. 10. Biomasses des 8 groupes, exprimees en mg.L-l.

6000

5000

4000

3000

2000

1000

0

D Mediane

n ID.

4

25%-75%

8

M in-M ax

it
10

I 171

13 15

nees 1974-1989 (87 %), periode d'eutrophisation im-
portante du lac. Elle n'atteint plus que 62% sur la
periode 1974-2007. Ce taxon est maintenant remplace
par d'autres petites diatomees centriques dont
Cyclotella costei.

Les analyses par reseau de neurones artificiels ont
permis d'identifier 8 communautes de diatomees entre
1974 et 2007. On observe aussi un remplacement de
certaines communautes par de nouvelles qui n'etaient
pas presentes dans le lac au debut de Tetude; certaines
communautes le sont par contre tout au long de la
periode d'etude ou ä des saisons bien precises. Chacune
de ces communautes indique des conditions environ-

nementales du lac bien particulieres et conforte les
observations realisees sur les dynamiques interan-
nuelles des especes. Ces drfferentes analyses biolo-
giques sont en concordance avec les analyses physico-
chimiques qui montrent une amelioration reguliere de
la qualite des eaux du Leman.
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Annexe 1:

Principaux taxons diatomiques rencontres dans le Leman entre 1974 et 2007
(les echelles des photos representent 10 pm).

Asterionellaformosa Fragilaria crotonensis

Ulnaria ulnaf angustissima Stephanodiscus minutulus

Aulacoseira islandica subsp. helvetica
Diatoma tenuis

Stephanodiscus neoastraea Stephanodiscus alpinus

Cyclotella costei Tabellariaflocculosa
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