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RESUME

Le Lissuraga est un ruisseau a truites des Pyrénées-Atlantiques. Les observations ont été
effectuées a 4 localités (fig. 2 et 3) ; les trois qui sont le plus en amont se situent sur un parcours
forestier du ruisseau tandis que celle d’aval (n°® 4) est représentative d’une partie plus dégagée
(fig. 2). .

Aux localités 1, 2 et 3 (fig. 8 B, C, D) une génération a croissance hivernale émerge en
février et particulierement en mars et donne une génération d’été qui sort a partir de juillet.
Quelques spécimens sortent plus tot et leur descendance accomplit probablement son développe-
ment dans 1'été pour donner une troisiéme génération partielle.

A la localité 4, la rareté des jeunes larves en mai comparativement aux autres localités et
I’abondance de larves au dernier stade indiquent une génération 4 développement rapide au début
de I'ét€ (fig. 8 E, F). Sa descendance apparait en juin mais croit plus lentement. La plupart des
larves accomplissent donc une troisi¢me génération dans ’année.

La nourriture est probablement plus abondante & la localité 4 ; la température n’est pas beau-
coup différente de celles des localités amont (fig. 5).

La taille décroit de février a juillet, tandis que la température de I’eau augmente pendant cette
période, et ensuite croit (fig. 1o ; fig. 11).

Une analyse biométrique a été effectuée ; elle utilise le concept de la « cohorte » qui est un
groupe de larves qui atteignent la méme taille au dernier stade, qui sortent approximativement
a la méme période, mais qui peuvent étre issues de différentes cohortes-méres.

Le nombre de mues (fig. 16) apparait lié au taux de développement.

Mots - clés : entomologie, écologie, dimorphisme sexuel, croissance - croissance relative
(biométrie), croissance - description biologique, cycle de développement, Ephemero-
ptera, Baetis.

I. — INTRODUCTION

Le Lissuraga est un ruisseau a truites des Pyrénées-Atlantiques dont les caracté-
ristiques abiotiques ont été enregistrées depuis 1965 (THIBAULT, 1971 a). La popula-
tion de truites de ce ruisseau est suivie depuis la méme date. I’étude des invertébrés
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benthiques, menée parallélement dans le but de comprendre I’alimentation des pois-
sons, s’est, dans un premier temps, limitée & un inventaire faunistique et 4 I’analyse
des cycles de développement des espéces les mieux représentées, ceci grice 4 un échan-
tillonnage réalisé de 1965 4 1969.

Les Ephéméroptéres constituent, dans ce ruisseau, 'ordre d’insectes le mieux
représenté et, jusqu’ici, le mieux connu (THIBAULT, 1971 b) (%). Toutefois, la détermi-
nation du nombre de générations par an est difficile chez les polyvoltins qui, selon
WATERS (1961), sont importants & considérer dans la production de ce type de ruis-
seau. I1 était donc intéressant d’approfondir I'étude d'une de ces espéces polyvoltines.
Baetis rhodani PICTET a été choisi en raison de son abondance dans le Lissuraga, et
de I'étendue de son aire de répartition qui lui a valu de faire I’objet de nombreux
travaux dans plusieurs pays européens : HARKER (1952) et MACAN (1957, 196I) en
Grande-Bretagne, PLESKOT (1958, 196I) et BRETSCHKO (1965) en Autriche, THORUP
{1963) au Danemark, E1r10TT (1967) en Angleterre, LARSEN (1968) en Norvége et
THIBAULT (1971 b) sur le Lissuraga dans le sud-ouest de la France.

Plusieurs étapes peuvent étre distinguées dans I’étude du cycle de développement
de Baetis rhodani. HARKER (1952), considérant seulement les larves de prélévements
successifs, n’obtient pas toutes les données nécessaires a4 l'explication du cycle.
MACAN (1957), utilisant un filet 4 fines mailles d’une part, ce qui lui permet de récolter
les jeunes stades, done d’obtenir un point de départ et, d’autre part, grice aux mensu-
rations des adultes, réussit & distinguer deux générations : 'une, A croissance hiver-
nale, donne de grands adultes ; I'autre, & croissance estivale, donne de petits adultes.
Cet auteur formule cependant ’hypothése d'un retard du développement embryon-
naire pour expliquer la longue présence hivernale des jeunes larves. THIBAULT (1971 b)
considérant 4 la fois les larves, les caractéristiques des adultes et des derniers stades,
et le développement embryonnaire en incubation expérimentale, émet 1'hypothése
de trois générations, la derniére étant partielle et supplémentaire par rapport aux
résultats obtenus antérieurement chez cette espéce.

Afin d’essayer de distinguer plus nettement les différentes générations sur le
Lissuraga, nous avons d'une part employé la méthode des polygones de fréquence
sur le matériel de THIBAULT (larves échantillonnées en 1966 et 1967) utilisé différem-
ment : traitement séparé des préldvements de chaque localité d’échantillonnage,
prise en considération des modifications de la répartition de I'espéce d’amont vers
l'aval. D’autre part, une analyse biométrique des larves au dernier stade a été entre-
prise a partir de 1’étude de la variation de taille de certains caractéres pour tenter
d’aborder, par une méthode autre que celle des polygones de fréquence, I'étude du
cycle de développement de ce polyvoltin.

Les générations se distinguent par une différence de taille entre les stades finaux
(MACAN, 1957). Nous avons recherché si cette différence de taille correspondait 4 une
variation du nombre de mues effectuées. Celles-ci ont donc été dénombrées sur les
adultes femelles recueillies au cours de tout un cycle saisonnier, d’aprés U'examen
histologique de leur organe de Palmén.

(*) Nous remercions M. Max TuIBAULT pour les échantillons de larves qu'il nous a prétés et pour tous
les renseignements concernant le milieu qu’il nous a fournis.



LE POLYVOLTINISME CHEZ « BAETIS RHODANI »

143

II. — LE MILIEU ET LA REPARTITION DE B. RHODANI

La présentation du Lissuraga a fait 1'objet d'un article détaillé (THIBAULT,
1971 a) ; c’est pourquoi nous ne reprendrons ici sommairement que les principales

caractéristiques utiles 4 considérer dans notre étude.
Le Lissuraga appartient au Bassin de la Nivelle (Pyrénées-Atlantiques). Il prend

sa source en Espagne et coule entre deux massifs montagneux : la Rhune et I'Iban-
telli sur un parcours de 7 km de la frontiére jusqu’a son confluent (fig. 1).
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Fic. 1. — Bassin de la Nivelle

Les altitudes sont indiquées en métres
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Fi16. 4. — Localités d'échantillonnage de la faune benthique du Lissuraga
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De par sa situation, le Lissuraga est soumis au climat océanique doux et pluvieux.
Du point de vue thermique, les moyennes hebdomadaires des températures de I'eau
sont comprises entre 5° et 20°C. Les moyennes des températures maximales hiver-
nales ne sont pas inférieures & 10°C, I’hiver n’est donc pas rigoureux pour des espéces
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F16. 5. — Comparaisons des températures minimales et maximales hebdomadaires de I'eaw du Lissuraga

aux deux localités de mesure 1 et 4 en 1966 o 1967
En hachuré, le surplus de température de la localité aval par rapport 4 la localité amont

d’eau froide ; par contre, les températures estivales atteignent leur seuil de tolérance.
La pluviosité (1 800 mm en moyenne) s’étale sur toute I'année, mais on peut dis-
tinguer deux périodes particulitrement pluvieuses : I'automne et la fin de I’hiver-
printemps ; des crues peuvent alors apparaitre sur le Lissuraga.

La morphologie change de 'amont vers 'aval. La vallée, étroite, encaissée et
trés boisée en amont, s’élargit et s’ouvre en aval ; le boisement diminue, des prairies
apparaissent sur les flancs du bassin versant (fig. 2).
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Quatre localités d’échantillonnage de la faune benthique ont été choisies sur ce
ruisseau et numérotées de I'amont vers I'aval (fig. 2 et 3). Les trois premiéres se
situent dans la partie encaissée ; le Lissuraga peut y &tre défini comme un ruisseau
forestier, donc trés ombragé (fig. 4). La quatriéme localité, équidistante de la précé-
dente et du confluent avec le Lourgorietta, a un environnement trés différent : beau-
coup plus éclairé grice a des rives plus dégagées, le Lissuraga a ici I'aspect d’une
petite riviére (fig. 4).
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Fic. 6. — Proportions mensuelles des larves de Baetis thodani PICTET par rapport 4 Uensemble des deux

espéces B. rhodani + B. gemellus pour les larves comprises entre trois et six millimétres, dans 4 localités
du Lissugara.

On peut donc, au premier abord, différencier la quatriéme localité des trois
premiéres. Cependant, des différences thermiques importantes n’ont pas été misesen
évidence entre 'amont et I'aval (fig. 5) ; elles sont maximales en été et alors n’excédent
pas 2°C. On pourrait peut-étre attribuer ce fait 4 I'isolement du ruisseau par un dense
couvert forestier sur une grande partie de son cours. Des différences plus notables
apparaissent dans le périphyton ; 1’ensoleillement beaucoup plus important de la
localité 4 pourrait étre responsable du développement printanier de Diatomées plus
précoce et plus abondant en aval.

Baetis rhodani n’est pas uniformément réparti tout au long du cours du Lis-
suraga : son abondance augmente de ’amont vers 1'aval ; de plus, il se cantonne sur-
tout dans les zones de courant. Baetis gemellus au contraire, espéce voisine dont les
jeunes larves de moins de 3 mm ne sont pas différenciables de celles de B. rhodani
(MULLER-LIEBENAU, 1960), se répartit inversement (fig. 6). Il semble donc qu’il y
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ait une relation entre la morphométrie du ruisseau et I’abondance de ces deux espéces ;
nous avons en effet remarqué a la localité 4 qu'un petit affluent, de méme physio-
nomie que le Lissuraga en amont, contient essentiellement des Baetis gemellus, tandis
que cette espéce n’est pratiquement pas représentée dans le Lissuraga a cettelocalité.
Cette constatation nous a incité & approfondir I’étude de B. rhodani d’aprés’échantil-
lonnage effectué a la localité 4 ; les prélévements fournissent un matériel plus abon-
dant et les confusions interspécifiques chez les jeunes stades sont trés réduites.

III. — TECHNIQUES UTILISEES

3. 0. — Prélevements

Les prélevements de THIBAULT repris dans cette étude ont été effectués mensuellement en
1966 a l'aide du filet de Surber de taille de maille 0,25 mm, en zone de courant. Nous avons égale-
ment utilisé les larves au dernier stade des préléevements mensuels de 1967 (taille de maille 0,8 mm).

Nous avons récolté chaque semaine, de janvier 1970 & mars 1971, des larves au dernier stade
qui furent €levées jusqu’au stade adulte au laboratoire. L'émergence avait lieu dans la semaine
qui suivait le jour de prélevement. La variation de taille a ainsi été suivie a la fois chez les adultes
et les larves au dernier stade.

3. 1. — Mensurations

Les mesures suivantes ont été effectuées :

— larves de tous les stades (récoltées en 1966) :
+ longueur totale (antennes et cerques non compris) ;

%

/ A
d
L
imago
iarve
dernier stade
Fi6. 7. — Mensurations effectuées sur les larves au dernier stade (] : longueur du corps; ¥ : longueur du

mésothorax plus les fourreaux alaires ; x : longueur du mésothorax) et les ¢magos (L : longueur du corps ;
longueur de I’aile) de Baetis rhodani PICTET.
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-- larves au dernier stade (ré.oltées en 1967 et 1970-1971) (fig. 7) :

- longueur totale : !,
- longueur du mésothorax : x,
- longueur du mésothorax (x) plus les fourreaux alaires (f) 1y = » 4 f;

— adultes d’élevage (1970-1971) (fig. 7) :

- longueur totale,
- longueur de Vaile.

Les larves au dernier stade récoltées en 1967 et en 1970-1971 proviennent toutes de la loca-
lité 4 pour éviter des variations dues & différents lieux de prélévements.

Les mesures ont été pratiquées sous la loupe binoculaire 2 I'aide d’un micrométre oculaire ;
clles sont donc exprimées soit en divisions de celui-ci, soit en millimétres aprés conversion.

Nous signalerons, pour les animaux conservés dans Valcool, Uerreur qui peut étre commise
sur la longueur totale car, en mourant, les animaux s’étirent ou se contractent plus ou moins,

3. 2. — Histologie

La téte des femelles adultes était fixée au Bouin Hollande. (Nous n’avons étudié que les
femelles car les mémes animaux permettaient une étude paralltle de la fécondité.) Des
coupes a la paraffine ont été effectudes 4 4-7 u. d’épaisseur, puis colorées au blen de Toluidine dans
le but de mettre en évidence l'organe de Palmén.

IV. — CYCLE DE DEVELOPPEMENT DE BAETIS RHODANI
ETUDIE D’APRES LES POLYGONES DE FREQUENCE

Ia méthode classique d’interprétation du cycle de développement des Fphémé-
roptéres consiste grice 4 des prélévements successifs généralement mensuels sur tout
un cycle saisonnier 4 mettre en évidence des discontinuités dans I’évolution, dueala
croissance, des histogrammes de fréquence mensuels (appelés aussi polygones de
fréquence) des tailles des larves. Ces discontinuités correspondent au passage d’'une
génération a I'autre, ce qui peut étre confirmé par un pic d’abondance de larves au
dernier stade ou par la sortie d’adultes.

Ces discontinuités n’apparaissent pas nettement chez Baetis rhodani. 11 existe
dans pratiquenient tous les prélévements (fig. 8) des larves de toutes tailles. Il appa-
ralt un chevauchement de générations qui rend l'interprétation difficile et auquel
s'ajoute, notamment pour le deuxiéme semestre, une faiblesse des effectifs qui incite
a la prudence. Les variations de forme des polygones nous permettent cependant
d’avoir une idée de ce qui se passe. On peut ainsi supposer qu’il existe une disconti-
nuité en mars-avril ; celle-ci est confirmée par un pic d’abondance des larves au derniet
stade en février-mars.

Nous avons utilisé la méthode des polygones de fréquence pour I'étude du cycle
de développement d’aprés les prélévements mensuels de 1966, en interprétant les
polygones de fréquence, non pas d’aprés le regroupement de I'ensemble des captures,
(TErBAULT, 1971 b et fig. 8 A), mais en distinguant chaque localité (fig. 8 B, C, D, E),
ceci pour tenir compte des différences de milieu entre 'amont et I'aval. D’autre part
Iisolement de la localité aval nous permettait d’obtenir plus de certitude quant aux
jeunes larves (taille inférieure 2 3 mm) non déterminables (partie blanche des poly-
gones, fig. 8 B, C, D, E) puisque Baetis gemellus est trés rare en aval. Pour les trois
localités amont, B. gemellus ne pouvant &tre négligé, nous avons estimé Ueffectif
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des jeunes B. rhodani d’aprés les proportions des larves déterminables du mois sui-
vant ; toutefois, 1'effectif réel (B. rhodant + gemellus) a toujours été représenté en
trait pointillé.

4. 0. — Localité (*) aval ou 4

I/individualisation des résultats de chaque localité a permis de mettre en évi-
dence, en 4seulement (fig. 8 E), une discontinuité supplémentaire en mai-juin, confir-
mée par un pic d’abondance de larves au dernier stade en mai (fig. 8 F et fig. 9). Nous
avons donc émis 'hypothése du développement printanier rapide d’une génération
émergeant en mai, fille de celle d’hiver émergeant en février.

35 5
30 _
25
0 Localité 4
¢>’ 20 - -~ Localités 1.2.3
[ '
S
15 4
[ Y]
o
[ V]
¢ 10 _
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§
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e ~ o /
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Fi16. 9. — Nombre de larves au dernier stade de Baetis rhodani pICTET

mdles et femelles trouvées dans les prélevements de 1967

(1) Dans la suite du texte, chaque localité sera parfois désignée uniquement par son numéro.

B-C-D-E

Fic. 8. — FEtude des populations larvaires de Baetis rhodani picTET
prélevées mensuellement dans le Lissuraga aw cours des années 1966 o 1967

Polygones de fréquence des tailles des larves récoltées au filet de Surber avec un vide de maille
de 0,25 mm en 1966 : les prélévements des différentes localités ont été groupés (d’apreés THi-
BAULT).

Méme chose qu’en A, mais chaque localité est individualisée ; B = localité 1, C = localité 2,
D = localité 3, E = localité 4.

Les larves inférieures 4 2 mm dont les nombres ont été calculés (estimation de Baetis rhodant,.
§ 4) sont représentées en trait continu. Les nombres exacts de larves indéterminées (Baetis
rhodani + B. gemellus) sont en trait discontinu.

Les zones noircies correspondent aux individus déterminés.

Chaque trait vertical, a droite du sommet de certains polygones, indique la présence d’une:
larve au dernier stade dans la classe de taille correspondante. Un trait continu correspond a
une femelle, un trait discontinu a un maéle.

Stéréogrammes mensuels des nombres de larves @ au dernier stade en fonction de leur taille:
pour 1966 et 1967. Les individus de 1966 sont en pointillé.
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Les différentes phases de I"évolution de cette génération printaniére (que nous
appellerons G,) sont nettement caractérisées :
1° I ’apparition d'une importante quantité de jeunes larves (G,) début avril

est confirmée par le pic d’abondance des larves au dernier stade (G,) début février
et leur diminution en mars-avril (fig. 9).

2° La croissance rapide de G, aboutit & un deuxiéme pic d’abondance de larves
au dernjer stade de taille plus petite en mai. La conséquence de cette réduction de
faille se traduit par la possibilité de déterminer les jeunes larves a une taille inférieure
(classe 2 mm au lieu de 3 mm) ; ce fait, qui apparait en avril en 4, montre bien la
correspondance entre les petites larves d’avril et les derniers stades de mai. Notons
que cet abaissement de la taille de détermination n’apparait qu’en mai dans les autres
localités,

3° La descendance de G, apparait en juin. Il existe ici un intervalle de temps
moins important qu’en début d’année entre 'apparition des derniers stades et leur
descendance car la durée d’incubation des ceufs est raccourcie par 1'élévation de la
température de 'eau : 23 jours & 11°C; 16 jours & 14°C (BOHLE, 1969 ; THIBAULT,
4 paraitre; BENECH, & paraitre ; BENECH, 1971 ; ELLIOTT, 1972).

I effectif trés important de la troisiéme génération (G?) en juin, est trés réduit
au cours de I'été. Cette mortalité larvaire estivale peut étre due aux températures
proches ou supérieures a4 20°C pendant cette période ; les expériences de WHITNEY
(1939) montrent qu'un séjour de 24 h 4 20°C entraine la mort de 32,7 p. 100 ou
39,6 p. 100 des larves suivant leur taille. La G, sortirait en septembre-octobre ; on
remarque que sa période de sortie en 1966 (fig. 8 E et F) ne correspond pas a celle de
1967 (octobre-novembre) (fig. 8 F et fig. 9). Il pourrait exister des différences annuelles
I'été de 1966 ayant été beaucoup plus chaud que celui de 1967 (THIBAULT,
1971 a).

C’est aussi en septembre qu’éclosent (maximum pour la classe T mm, fig. 8 E)
les jeunes larves de la G,. Cette éclosion se superpose i l'apparition des larves au
dernier stade (G,) car la durée d’incubation est réduite & 10 jours pour la température
estivale de I'’eau qui atteint alors 17,5°C (BENECH, 4 paraitre).

I échantillonnage trés faible des deux derniers mois de I'année est dfit aux crues
qui affectent le ruisseau et bouleversent le fond (il en est de méme pour le prélévement
de janvier). Il est donc difficile d’interpréter le devenir de la G, et de pouvoir dire si
elle sort en fin d’année ou constitue la G, de 'année suivante. Dans le premier cas
il y aurait accomplissement de quatre générations en aval, la derniére étant sans doute
partielle, dans le second cas il n’y en aurait seulement que trois.

4 1. — Les localités amont ou 1, 2 et 3

Pendant le premier semestre (fig. 8§ B, C, D) I'évolution des polygones de fré-
quence est comparable dans les trois localités amont. Il existe une discontinuité en
mars-avril, mais ici on remarque d’aprés la figure 9 que le premier pic d’abondance
de larves au dernier stade (mars) ne coincide pas avec celui d’aval ; il y a donc un
retard d'un mois par rapport & I'aval. Ce retard se traduit par une abondance moindre
des jeunes en avril et son augmentation en mai et dans le décalage du deuxiéme pic
de larves au dernier stade en juillet au lieu de mai comme en 4.

[y
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Nous ne tenterons pas d’approfondir I'explication des polygones de fréquence
des localités 1, 2 et 3 & cause de l'incertitude que représente l'estimation des jeunes
larves inférieures & 3 mm. On peut toutefois supposer que la constance de la forme des
polygones en avril, mai et juin peut résulter d’un renouvellement partiel de la popu-
lation dii & un développement hétérogéne de la G, dont quelques individus se dévelop-
peraient assez vite pour sortir en mai-juin. La majorité de 'effectif, a croissance rela-
tivement lente avec une stagnation jusqu’a trois mm puis plus rapide au-dessus de
cette taille, atteindrait sa maturité en juillet-début aofit. Des élevages seraient bien
sir nécessaires pour vérifier ces hypothéses, mais celles-ci expliquent les sorties qui
précédent le deuxiéme pic de juillet.

Ce retard des populations de Baetis rhodani d’amont du Lissuraga par rapport
a celles d’aval ne permettrait peut-étre que 'accomplissement d’une troisiéme géné-
ration partielle comme 1'avait envisagé THIBAULT (1971 b).

4. 2. — Discusston

D’aprés les résultats obtenus en 1966 et 1967, sous réserve de la bonne représen-
tativité des échantillons dont ils sont issus, on assiste en 4 4 deux périodes de sortie
pendant le premier semestre : 'une en début d’année (février principalement ; G,)
et l'autre au printemps (mai principalement ; G,), les larves au dernier stade de mai
constituant la descendance de celles de février. Pour le deuxiéme semestre, la G,
sortirait en septembre-octobre (1966) ou octobre-novembre (1967) selon les années.
Il y aurait donc accomplissement de trois générations en aval, mais le devenir de la
descendance de la G, est difficile & envisager vu la faiblesse des échantillons de fin
d’année.

Dans les localités amont, on ne peut trop s’appuyer sur les polygones de fré-
quence, mais d’aprés les périodes d’abondance des larves au dernier stade, on peut
envisager deux sorties : la premiére correspondant au maximum de mars (G,), la
seconde a celui de juillet (G,) ; une sorti= partielle d=1la G, descendance des individus
précoces de la G,, pourrait exister en fin d’année.

Les deux périodes de sortie définies par THIBAULT (1971) (de janvier & mai et de
juin a septembre-octobre) d’aprésle regroupement des résultats de ’ensemble des loca-
lités, ne correspondent pas a celles que nous proposons pour ’aval. Le traitement des
données par localité montre des différences nettes entre I'amont et I'aval, a la fois
dans 1'apparition des derniers stades de la G,, dans la période d’éclosion et le dévelop-
pement de la G,. La présence des derniers stades de deux générations successives en 4
pendant le premier semestre résulte sans doute de 'avancement de 1’émergence de
la G, en aval qui place la G, dans des conditions de développement rapide de février
a mai. Ces différences entre 'amont et 1'aval ne proviennent pas de la tempéra-
ture puisque nous avons vu que celle-ci variait trés peu entre les deux localités
considérées, notamment en début d’année (fig. 5), mais elles pourraient étre la
résultante d’'une alimentation apparaissant plus précocement et plus abondante en
aval.

Malgré I'absence de comparaison de contenus stomacaux entre 'amont et 'aval,
on peut penser que le développement des Diatomées plus précoce en 4 (début janvier)
pourrait étre un facteur important du développement plus rapide de Baetis rhodani
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en hiver et au printemps & cette localité. BrRown (1961) montre que les Diatomées
n’interviennent que pour une faible part du point de vue volume dans la ration ali-
mentaire de Baetis rhodani, mais il constate de grandes variations qui sont le reflet
des fluctuations des populations algales dans I'habitat ; des différences locales dans
les quantités et les espéces de Diatomées présentes dans la nourriture étaient en rela-
tion avec 'abondance et la composition de la flore de diatomées dans les habitats.
CHAPMAN et DEMORY (1963) précisent que le genre Baetis se nourrit d’algues, princi-
palement de Diatomées au printemps (jusqu’'a go p. 100), mais de détritus aux
autres saisons. Les résultats de ces travaux ne sont pas en contradiction avec
notre hypothése et les diatomées sont stirement un facteur important favorisant
le développement puisque deux analyses (1) de la couverture recouvrant les
cailloux, & un mois d’intervalle en février-mars, ont montré une augmentation de
la valeur nutritive de celle-ci ; le pourcentage de protéines 8,37 p. 100 et 8,95
p. 100 (par rapport & la matiére séche) parait stationnaire et celui des lipides
augmenter de 0,9 p. I00 4 3,3 p. 100o. Cette augmentation a été parallele au
développement des Diatomées généralement caractérisées par une forte teneur en
lipides.

11 est intéressant de constater qu’a partir d’effectifs larvaires sensiblement com-
parables en fin d’année, les localités d’amont et celle d’aval, en fonction de leurs envi-
ronnements respectifs, induisent chez cet éphéméroptere des cycles biologiques parti-
culiers et produisent des effectifs différents. Ceci apparait clairement chez les derniers
stades pour le premier semestre 1967 (fig. 9). Par contre, pour la deuxiéme moitié
de cette méme année, il y a 4 peu prés égalité entre les effectifs d’amont et d’aval ;
la température estivale plus élevée en aval (fig. 5) pourrait entrainer une mortalité
larvaire plus importante.

Ces variations du cycle de développement de B. rhiodani entre certains points
d'un ruisseau paraissent avoir été pressenties par MACAN «(1957) qui a, semble-t-il,
lui aussi établi ses polygones de fréquence d’aprés les données cumulées des différents
lieux de prélevements; cet auteur a pourtant calculé le pourcentage mensuel de
grandes larves de sa station aval par rapport a celles de toutes les stations eta trouvé
qu’il existait une variation. WATERS (1966) avait également supposé 'existence d'une
variation du cycle de développement de Baetis vagans en fonction de son environne-
ment, dans un méme cours d’eau.

Finalement, l'interprétation du cycle de développement de B. rhodani pendant
le premier semestre, 3 la localité 4 du Lissuraga, est assez aisée en travaillant unique-
ment sur les polygones de fréquence des tailles des larves et 'abondance des derniers
stades. Cependant, l'explication des polygones du deuxi¢me semestre demeure
difficile vu la faiblesse des échantillons et notamment des larves du dernier stade.
Nous avons essayé d’élucider linterprétation du cycle de développement pour
la fin de Uannée en tentant de séparer les générations grice & une analyse biométrique
basée sur les variations saisonniéres de la taille.

(1) Nous remercions M. LugueT de la Station de Recherches de Nutrition I. N. R. A., 78350 Jouy en
Josas qui a bien voulu analyser nos prélévements.
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V. — VARIATION DE TAILLE DE CERTAINS CARACTERES
ET SON UTILISATION POUR SEPARER LES GENERATIONS

5. 0. — Caractéristiques de la variation de taille des caractéves mesurés

Chez I'imago (fig. 10}, la variation de la longueur de 'aile au cours de 'année a
uneallure sinusoidale dont I’amplitude est moins importante chez les & que chezles Q.
Elle se produit en sens inverse de celle de la température de I'eau. Chez les @, 'am-

110

100

1 o0

80

80 -

y 70 4

60

1967

1970 . 71

- — =

mois

1 I ! I ) 1 I I i I 1 1 I 1 |
1 F M A M J Jt A S o N D 1 F M

F1c. 11. — Variations des moyennes (intervalle de confiance A 95 p. 100) des mensurations (I : longueur du
corps ; ¥ : longueur du mésothorax -+ fourreaux alaires; # : longueur du mésothorax) effectudes sur
les larves au dernier stade mdle (en pointillé) et femelle (en trait plein) de Baetis rhodani PICTET pour les
périodes janvier-aoit 1967 et octobre-mars 1970-1971.

(2 1 unité = 0,08 mm; ¥ et ¥ : 1 unité = o,04 mm)

plitude de la variation représente presque la moitié (49 p. 100} de lalongueur maximale
atteinte en hiver. Nous pouvons rapprocher ce type de variation saisonniére d’autres
variations fonction de la latitude qui, chez les Téléostéens, ont fait I’objet de la loi
de JORDAN.

Chez les larves au dernier stade (fig. I1), les moyennes mensuelles des trois
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mensurations effectuées et leurs intervalles de confiance ont été calculés pour chaque
sexe. On constate le méme phénomene que chez les adultes, mais les amplitudes de
variations sont différentes :

! = 37 p. 100
Y = 43 p. 100
X = 49 p. 100

par rapport 4 la moyenne mensuelle
maximale du caractére considéré,

Ces variations de taille qui s’effectuent sans respecter les proportions aboutissent a
la formation d’individus morphologiquement différents, c’est ce que nous montre le
rapport de mesures : longueur du fourreau alaire/longueur du mésothorax. Ce rapport
n’est pas constant pour un stade déterminé, mais croit de I'hiver vers I'été (fig. 12).

854 1967

Température
—
o
1

5 ‘ ‘ I I ' I mois
J F M A M J
Fia. 12, — Variation de la moyenne mensuelle (intervalle a 95 p. 100) du rapport y[x (y = longueur méso-
thorax + fourreaux alaires ; ¥ = longueur mésothorax) calculé sur les larves femelles aw dernier stade

de Baetis rhodani PICTET, de janvier d juillet 1967 et de la température de I’ ean (moyennes hebdomadaires)
pendant la méme période.

5. I. — Discussion

Plusieurs auteurs mentionnent des variations saisonniéres de la taille chez cer-
tains insectes aquatiques : Hosor (1954) chez Culex pipiens pallens, Vaxn DEN HEUVEL
(1963) chez Aedes aegypti, LINLEY et al. (1970) chez Culicoides furens, CHUTTER
(1970) et NEVEU (1970) chez les Stmulidae. Nous avons également retenu le travail
de DaviD et CLAVEL (1967) sur Drosophila melanogaster.

I’influence de la température est mise en évidence d’aprés des données de terrain
(LINLEY e¢f al., 1970) et démontrée expérimentalement (Vax DEN HEUVEL,IG63)
chez les moustiques. Chez B. rhodani, nous avons également trouvé une corrélation
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Fi1G. 13. — Histogrammes mensuels des fréquences de y (longueur
mesures effectuées sur les larves femelles au dernier stade de Baetis thodani

La somme des fréquences mensuelles a été effectuée pour chaque période. Chaque
Les résultats de 'analyse numérique (moyenne et intervalle de confiance 4 95 p. 100 de
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cohorte est délimitée par un rectangle en pointillé incluant le numéro de la cohorte.
chaque cohorte) sont figurés sous les sommes des fréquences mensuelles de chaque période.
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négative (# = — 0,85 ; N = 14) entre la moyenne mensuelle de la longueur de laile
et la température moyenne du mois précédent. Ta variabilité différentielle de divers
caractéres en fonction de la température se retrouve chez Drosophila melanogaster
Davip et CLAVEL (1967) remarquent également une variation du dimorphisme sexuel,
mais c’est & basse température que celui-ci est minimum, ¢’est-a-dire U'inverse de ce
que nous avons obtenu pour Baetis rhodani. On peut donc penser que le dimorphisme
sexuel maximum correspond a 'optimum thermique de I'espéce considérée, optimum
beaucoup plus bas chez Baetis rhodani puisque la température maximum tolérée
par cette espéce est 21°C (WHITNEY, 1939).

La température est-elle le seul facteur qui entre en jeu chez B. rhodani ? BRETS-
CHKO (1965) s’étonne de la différence entre les générations qui se suivent malgré 1a
constance de la température du ruisseau étudié. D’autre part, PLESkOT (1958) note
qu’en Ecosse elle a remarqué une variation au méme moment entre adultes provenant
de ruisseaux de pH différents. Malgré l'absence de relevés thermiques, CHUTTER
(1970), en observant des différences importantes entre des individus de Similium
vittatum prélevés le méme mois a des localités différentes, insiste sur U'influence du
facteur alimentaire chez cette espéce. DEEVEY (1964) définit 'influence respective
des facteurs température et alimentation sur les variations de longueur des Copépodes
marins ; il existe une corrélation longueur-température lorsque 'amplitude thermique
est grande ; lorsque celle-ci est étroite, elle est remplacée par une corrélation longueur-
cycle du phytoplancton.

Considérant la correspondance qui existe sur le Lissuraga entre la période des
tailles maximales mesurées chez les derniers stades et la saison d’abondance du péri-
phyton, nous pensons que 'alimentation peut influencer la croissance de B. rhodani.
La variation de taille constatée chez Baetis rhodani pourrait donc résulter d’'une
action complexe de facteurs écologiques parmi lesquels la température ne serait pas
le moindre mais non le seul.

5. 2. — Distinction de « cohortes » &’ aprés I'analyse
statistique des mensurations effectudes

5.20. Hypotheses.

Fn supposant que la taille atteinte par les animaux au dernier stade résulte des
conditions subies au cours de la vie larvaire, de par la variation de ces derniéres dans
le temps, des animaux présentant les mémes mensurations dans des limites gaussiennes
doivent avoir subi l'influenre des mémes conditions et sont donc nés sensiblement a
la méme époque. Ces groupements d’individus ont été appelés des « cohortes ». Nous
avons également supposé que les animaux ainsi définis ont des durées de vie larvaire
qui se distribuent de fagon gaussienne et que l'on peut donc rencontrer des individus
présentant les mémes caractéristiques sur une certaine période.

Ces deux hypotheéses nous ont permis d’employer un traitement statistique qui
consiste 4 regrouper les animaux capturés pendant une période déterminée (corres-
pondant soit 4 une partie ascendante, soit descendante de la variation de taille) élimi-
nant ainsi la dispersion de chaque cohorte dans le temps, et 4 rechercher ensuite dans
ce super-échantillon les groupements gaussiens que nous avons dénommés cohortes
(fig. 13).
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5. 2I. Analyse statistique ().

Elle a été effectuée d’aprés la méthode de BHATTACHARYA (1907) adaptée par
MassSoN (1970). 11 ’agit d’'une solution approchée du probléme de la résolution d’une
distribution en composantes gaussiennes lorsque les distributions composantes sont
« convenablement séparées ». Cette méthode permet de déterminer le nombre K de
sous-populations d'un mélange ; MAsson la définit comme suit : « les données sont
regroupées en classes d’égale amplitude 4. Soit x et x | h les points milieux de deux
classes consécutives. On construit le graphe :

x — Alog z = log z{x + k) — log z(x)

(ol z(x) est la fréquence dans la classe de point moyen x). {Pour tout x on doit donc
avoir z(x) # 0), sur lequel on recherche les régions qui ressemblent & une ligne droite
de pente négative. »

Différence logarithmique
de la fréquence de classe
(Alog102)

0,7

o
or \ Ar
135 \155 175 Wos 215 \235 258\ 275
°

°
o

Centre de la classe

F16. 14. — Résolution d’une distribution en composantes gaussiennes. Graphe des différences logarithmiques
des fréquences des classes en fonction des milieux des classes.

Chaque droite de pente négative correspond & une population, Modifié d’aprés BHATTACHARYA (1967).

(*) Nous remercions M. Max LAURENT et le Service de Biométrie de I'I. N. R. A. de leur concours
- pour le traitement statistique de ces données.
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La méthode ne s’applique que sous certaines conditions (distributions compo-
santes suffisamment séparées pour qu’il existe pour chaque composante une région
oll Teffet des autres composantes est comparativement négligeable). On suppose
également que les intervalles sont petits par rapport aux écarts-types o:. Le nombre K
de telles régions est le nombre de composantes. On détermine les points d’intersec-
tion A, de ces droites avec I'axe de x et les angles aigus 8, que font ces droites de pente
négative avec 'axe des x (r = 1, ... K) (fig. 14).

On montre en axes orthonormés que :

Lr = Ar -+ 2
he
ar = h cotg 0, o
Les proportions du mélange sont déterminables aprés estimation des y et des o.

5. 22. Résultats.

D’aprés 'analyse des mensurations x (longueur du mésothorax) et y (longueur
du mésothorax plus les fourreaux alaires) sur une période de neuf mois (octobre
a juin) en faisant intervenir le recoupement de deux années, il est possible de distinguer
dix cohortes de larves au dernier stade, plus ou moins importantes.

TABLEAU I

Valeurs numériques des moyennes (1), écarts-types (o) et des proportions (%) des difféventes cohortes
obtenues d’aprés les traitements vespectifs des frégquences des mesuves de y et de x pouy les péviodes
octobve-mars 1970-1971 et février-juin 1967 .

v : (longueur du mésothorax -+ fourreaux alaires)
# * (longueur du mésothorax)

¥y x
Neo n G I % No w c %
I |
1 bis 37,32 0,57 7,71 =
1 66,55 2,89 16,33 1 39,56 0,65 8,48 ]
2 73,18 2,03 11,88 2 42,26 0,88 9,31 g
3 78,90 1,98 9,90 3 45,91 0,82 11,31 3
4 4 =
84,75 1,69 32,15 49,47 0,84 21,39
(@ + b) (@ + b) *
5 90,08 1,70 33,12 5 52,14 1,21 31,24
6 93,33 1,66 12,89 6 56,76 0,84 5,43
4 88,20 2,38 23,40 51,54 2,54 24 20
5 ou * ou ou 4'5°6" ou * ou ou
6 88,92 6,07 50 53,27 1,41 21,18 -
7 77,96 2,52 7 7 46,63 2,27 11,60 <
8’ 68,20 2,16 20,16 8’ 38,80 1,11 17,20 =
9’ 62,76 2,56 34,4 9’ 34,51 1,15 23,3
10’ 53,96 2,13 21,6 10” 29,51 1,03 17,96

* La méthode d’interprétation graphique donnait deux possibilités,
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Connaissant les caractéristiques biométriques (1 et o) des différentes cohortes
(tabl. 1), nous avons pu déterminer leur durée d’apparition. Il s’agit des encadrements
en pointillé incluant chacun le numéro de Ia cohorte ainsi délimitée (fig. 13). L’étale-
ment dans le temps peut varier pour chacune d’elle de trois & un mois. Ces cohortes
ont été numérotées de (1) 4 (7) d’octobre & mars 1970-71 et de (47) & (10) (%) de février
a juin 1967 en essayaut de faire coincider les numérotations des deux années.

5. 23. Interprétation et discussion.

Les hypothéses de I'étalement gaussien des vies larvaires et de la distribution
normale de la taille des individus appartenant & une méme cohorte ont pu étre vérifiées
sur certaines par la méthode des « Probits ». Il s’agit d’une vérification grossiére mais
cependant rassurante,

Dans tous les échantillons mensuels, il existe une superposition de cohortes
(fig. 13). La conséquence de cette superposition est une évolution progressive de la
variation de taille des différents caractéres mesurés en considérant leurs moyennes
menstelles, cecia cause de I'effet tampon qu’elle produit (fg. 11). La chute relativement
brutale des différentes mensurations de février-mars a avril (fig. 11) est due 4 la faible
représentation de (7°) (7 p. 100 d’aprés y). De méme, la nette remontée de taille de no-
vembre 3 décembre peut &tre attribuée aux faibles proportions des cohortes (2) et (3)
(respectivement 11,8 p. T00 et 9,9 p. 100 d’aprés y ; (tabl. 1).

Le terme « cohorte » qui a été utilisé ne comprend pas le sens généalogique con-
tenu dans le terme « génération ». Il apparait impossible d’établir une généalogie pour
chague cohorte ; en effet I'étalement de la vie larvaire des individus de chaque cohorte
entraine la superposition de plusieurs d’entre elles 4 un méme moment, leurs descen-
dances naissent donc en méme temps et constituent une nouvelle cohorte issue de
parents ayant eu des vies larvaires différentes.

Chaque génération apparait comme le groupement d’'un certain nombre de
cohortes qui se recouvrent de fagon plus ou moins importante. Certaines cohortes a
effectif restreint (exemple : (7’) et (3)) assurent la continuité d’'une génération 2
l'autre ; ces cohortes de transition sont difficilement rattachables & la génération
précédente ou A la suivante. On peut établir les correspondances suivantes qui n’ont
qu'une valeur schématique :

(3)

Janvier < (4 a) - (87) > Avril
(5) \
) (8

(5
G Février < (4) - (97) & Mai .
8 (6 (10 Ga

Mars

(4
{5 }
(6 »(10’) > Juin
(1) ,

1 intérét de cette analyse biométrique est de nous expliquer le mécanisme d’appa-
rition des pics d’abondance des larves au dernier stade d’aprés les caractéri-

(1 Dans la suite du texte, chaque cohorte sera souvent désignée ainsi, uniquement par son numéro
entre parenthéses.



164 V. BENECH

stiques (importance et durée d’apparition) des principales cohortes qui les composent.

Comparons les cohortes (5) et (9) qui constituent les effectifs les plus
importants, respectivement des G, et G,; d’aprés I'allongement trés réduit de (9’) par
rapport a (5), on peut penser que la réduction de cet étalement refléte la rapidité de
croissance de G,.

On peut s’étonner de la longueur d’apparition des cohortes hivernales vu les
hypothéses avancées dans la définition de la cohorte. Cet étalement important peut
refléter la longueur de la croissance hivernale qui favorise ’hétérogénéité de la durée
de la vie larvaire ; de plus, les conditions de vie sont trés voisines pendant cette
période. C'est sans doute aussi pour cette deuxiéme raison que les cohortes d’hiver
sont par ailleurs moins nettement séparées que celles de printemps, période ot tous
les facteurs du milieu évoluent trés rapidement.

En ce qui concerne le second semestre, il est regrettable que 'échantillonnage
de juillet, aofit et septembre ait été trop restreint et n’ait pu entrer dans I’analyse
statistique. Nous avons distingué trois cohortes d’octobre i décembre. La plus
importante (1) apparait en octobre-novembre ; on peut penser qu'il s’agit de la troi-
siéme génération qui apparaitrait a la méme époque qu’en 1967. Les cohortes (2)
et (3) qui se poursuivent plus tardivement représentent peut-étre une quatriéme
génération partielle, fille des individus précoces de Gs, ou constitueraient la descen-
dance des individus retardataires de la G,. Ces hypothéses peuvent étre résumées
dans le schéma suivant :

Individus . L. . . ) )
tardifs § G2 = Juillet-aott (?)‘——‘—’(2)}HOVembre {(:a e
vl ou — ou
Individus . décembre . .
e = se . — |
précoces } Gy septembre (1) (3) G, partielle

La majeure partie de la descendance de la G, doit constituer la G, de I'année

suivante :
. (Ul
octobre { 2k (5)
Gg = (6) > janvier-février-mars = Gy
{ ('U’———-* (%p)
novembre (2)
3

Nous avons distingué (fig. 14) deux cohortes (4 a) et (4 b) de mémes ecaractéris-
tiques biométriques, mais séparées dans le temps. (4 a) représenterait plus probable-
ment que (2) et (3) une quatriéme génération quis’intégreala G, de'année suivante.

I/interprétation de cette analyse biométrique peut étre critiquable, d’une part
a cause des effectifs restreints et, d’autre part, & cause de la non vérification expéri-
mentale des hypothéses sur lesquelles elle repose. I1 est donc normal de suspecter ces
résultats, mais l'utilisation du principe de leur obtention doit étre sans doute inté-
ressante pour I'analyse du cycle de polyvoltins 4 période de sortie ininterrompue et
présentant des variations saisonnieres marquées.

Cette analyse n’a pas résolu le probléme de I'existence hypothétique d’une qua-
triéme génération partielle en aval. Elle a fourni cependant des indications intéres-
santes sur les différentes générations, notamment sur la durée d’apparition et 1'hété-
rogénéité de leurs cohortes composantes, caractéres qui sont les reflets des conditions
de vie larvaire de la génération considérée.
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VI. — VARIATIONS DU NOMBRE DE MUES
AU COURS DES GENERATIONS SUCCESSIVES

La diminution de la taille pouvait provenir d'une croissance rapide et d’un nom-
bre de stades larvaires restreint. C'est pourquoi nous avons dénombré, chez les femelles
adultes, le nombre de mues effectuées d’aprés des coupes histologiques de I'organe
de Palmén.

6. 0. — Organe de Palmén

L’organe de Palmén est propre aux Fphéméroptéres; il s'agit d'une petite
sphére située a 'arriére de la téte A l'intersection de quatre trachées, dans le plan
médian de I’animal au-dessus de 'aorte, elle-méme collée au tube digestif. Cet organe
est formé de couches concentriques qui correspondent chacune 4 une mue de I'insecte
(fig. 15). DEGRANGE (1959) a montré sur CloZon simile que cette relation était par-

F1c. 15. — Coupe transversale de Porgane de Palmén de Baetis rhodani X 1 ooo

faite. Il suffit donc de compter les couches concentriques sur une coupe histologique
passant par le centre de 'organe pour obtenir le nombre de mues effectuées par
T’'animal.



Vi, 15. — Coupe transversale de Uorgane de Palimén de Bactis rhodani X 1 ooo
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6. I. — Résultats et discussion

Le nombre de mues varie entre 10 et 15, soit g & 14 stades larvaires puisqu’il
s’agissait d’adultes et qu’il faut tenir compte de la mue subimaginale. I,e nombre le
plus fréquent est 13 mues, sauf fin avril et mai oil il se situe vers 11-12 (fig. 16).

Nous avons rencontré deux individus parasités par un Mermis, ils avaient effec-
tué le méme nombre de mues que les autres.

Contrairement 4 la variation de taille, celle du nombre de mues estici bien limitée
dans le temps et ne peut donc étre paralléle aux fluctuations saisonniéres réguliéres
d’un facteur du milieu comme la température par exemple.

Il n'y a pas concordance, comme nous 'avions supposé, entre la taille des adultes
et le nombre de stades larvaires. En effet, le nombre de mues augmente & nouveau
dés juin (fig. 16) tandis que la taille continue & décroftre jusqu'en juillet (fig. 10).

La variation du nombre de mues est fréquente chez les espéces qui présentent
un grand nombre de stades larvaires. Chez B. rhodani, cette variation (10 & 15) est
moins importante que celle constatée par DEGRANGE (1959) chiez Clodon simile (21 &
30 pour des animaux issus d'une méme ponte). Cette différence, moins élevée chez
B. rhodani est-elle en relation avec la longueur du cycle vital comme cela est apparu
4 DEGRANGE pour les animaux issus d'une méme ponte? Nous avons essayé de le
vérifier d’apres les résultats des individus de la cohorte (5) dont la répartition dans
le temps s’effectue du 31-12-70 au 26-2-71. La sortie continuelle d’adultes et la douce
température hivernale dans ce ruisseau nous permettent de penser que les larves ne
sont pas en arrét de développement pendant cette période. Les données (tabl. 2) ne
montrent aticune relation entre le nombre de mues effectuées et la longueur de la vie
larvaire des animaux d’une méme cohorte. Quelle que soit la date de prélévement, le
nombre de mues est constant pour des individus prétendus étre nés & la méme période.

TABLEAU 2
Nombre de mues effectuées pav les individus appartenant & la méme cohovte d’aprés la mesure de y

(longueur du mésothorax plus le fourreau alaire)
et prélevés & diffévents moments

Date du prélévement y* Nombre de mues
31121970 ... 90 13
31-12-1970 ...l 91 13
11-2-1971 ... 90 13-14
24-2-1971 ... 90 13
26-2-1971 ... 91 12-13

* Moyenne de la cohorte (5) d’aprés ¥ : L = 90,08.

Quelle est la signification du nombre de mues et quels sont les facteurs qui la
provoquent?
— SCHALLER et MoUzE (1970) ont montré qu’'une incubation plus courte était
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responsable chez Aeschna mixta d’'un nombre de stades larvaires moins élevé. D’aprés
les résultats que nous avons obtenus sur le développement embryonnaire de B. rko-
dani (BENECH, a paraitre) et 'augmentation de température qui a lieu du début de
Pannée jusqu’en été, on peut penser que la durée d’incubation des ceufs diminue (a
moins d’une action particuliére des variations thermiques, ce que nous n’avons pas
étudié) de 25 jours environ en hiver A une douzaine de jours en été (pour les tempé-
ratures du Lissuraga) ; ceci aurait pour conséquence, d’aprés une analogieavecl’exem-
ple ci-dessus, une diminution du nombre de stades larvaires pendant cette période.
Or, si cette diminution existe effectivement en mai, on constate une nouvelle augmen-
tation en juin et juillet. Un développement embryonnaire plus court ne parait donc
pas étre la cause d’une diminution du nombre de stades larvaires dans les conditions
naturelles.

— Cette méme période est également caractérisée par un allongement de la pho-
topériode. Koo (1968), d’aprés 1'élevage de larves de Plécoptéres apparemment
immatures, a montré que les photopériodes longues induisent la différenciation des
caractéres adultes, vraisemblabement avec une réduction du nombre de stades nor-
mal. Ce facteur écologique pourrait donc entrer en jeu, mais la méme contradiction
entre les individus de mai et ceux de juin-juillet demeure.

— On peut donc envisager comme explication la possibilité d’une influence de
I'alimentation conjuguée a l'action des facteurs précédents. La disparition fin avril
des Diatomées, éléments nutritifs qui pourraient favoriser la croissance larvaire,
empécherait les larves les plus tardives de la G, (cohorte 10 en particulier) d’en béné-
ficier en fin de leur développement, d’oil le nombre de mues plus important de ces
derniéres pour atteindre leur complet développement et leur taille également plus
petite.

Nous obtenons ici encore une caractéristique supplémentaire de la génération
printaniére G, (ou du moins de la cohorte la plus importante qui la constitue). Cette
génération effectue un nombre de stades larvaires inférieur & celui des autres géné-
rations ; c’est une preuve de plus en faveur de I’hypothése de son développement
rapide,

VII. — CONCLUSION

Nous avons utilisé la méthode des polygones de fréquence pour déterminer le
nombre de générations de Baetrs rhodani dans I'année sur le Lissuraga. Une démarche
nouvelle a été adoptée par rapport au travail réalisé par THIBAULT (1971 d) ; nous
avons tenu compte des localités d’échantillonnage et de la répartition de l'espéce
de 'amont vers 'aval pour éviter au maximum les confusions interspécifiques chez
les jeunes stades. Ces considérations nous ont permis de mettre en évidence des diffé-
rences dans le cycle de développement de cette espéce en amont et en aval de ce
ruisseau. Ces différences se réalisent principalement au cours du premier semestre.
La précocité de la sortie de la génération hivernale en aval permet 'accomplissement
d’une génération printaniére a croissance rapide ; ceci peut étre le résultat de condi-
tions alimentaires meilleures qu'en amont, reflétant le changement des caractéris-
tiques de la vallée. Cette avance des populations d’aval doit permettre au cours du
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deuxiéme semestre le développement complet d’une troisiéme génération tandis que
celle-ci n’est que partielle en amont.

IL’interprétation du cycle de développement n’étant toutefois pas trés nette de
par la faiblesse des effectifs ,notamment en fin d’année, nous avons tenté de I’éclairer
par une analyse biométrique des larves au dernier stade d’aval. Cette analyse, basée
sur la variation de taille de certains caractéres, n’a pas pu soutenir 'hypothése de
I'identification des larves au dernier stade de fin d’année 3 une quatriéme génération
partielle ; cependant, la notion de «cohorte » (groupe d’individus nés a la méme période
atteignant sensiblement la méme taille finale et dont la sortie peut s’échelonner
dans le temps), sur laquelle elle repose, a permis de comprendre la structure hétéro--
gene de chaque génération et de préciser d’aprés les caractéristiques des cohortes.
composantes quelques-unes des particularités de la vie larvaire dela génération consi-
dérée.

D’aprés 1’étude du phénomeéne de variation de taille, préalable 4 'analyse bio-
métrique, nous avons constaté que la taille suit une variation inverse de celle de 1a
température et présente un dimorphisme sexuel hivernal. I,/augmentation de taille
en début d’année correspond également 4 un abondant développement du péri-
phyton ; il est donc fort possible, comme cela a déja été montré chez d’autres espéces,
que la variation de taille ne résulte pas uniquement de la variation thermique mais
que 'alimentation puisse jouer un réle.

Cette variation de taille importante et les modes de développement particuliers
des générations successives nous ont conduit & rechercher si cela correspondait &
des nombres de mues différents. Contrairement 3 la taille, le nombre de mues effectuées
au cours de la vie larvaire présente une réduction bien limitée dans le temps, corres-
pondant & la génération printaniére d’aval & développement rapide. Il semblerait
donc exister une relation entre le nombre de stades larvaires et la vitesse de
leur déroulement, mais non pas avec la taille atteinte par les larves au dernier
stade.

Dans cette étude du polyvoltinisme de Baetis rhodani dans le Lissuraga, nous.
avons rencontré trois variations différentes qui affectent respectivement le nombre
de générations par an, la taille des larves au dernier stade et des adultes, enfin le
nombre de mues effectuées.

La premiére affecte le cycle de développement ; en fonction des caractéristiques
de l'environnement de localités pourtant trés proches (3 km), on constate dans I’année
une différence d'une génération presque entiére.

La seconde est celle de la taille, en opposition de phase avec les fluctuations
périodiques de la température dont I'action peut étre renforcée par celle du facteur
alimentaire. L ’amplitude élevée de cette variation est a souligner, la longueur de
I'aile en particulier passe du simple au double chez les femelles.

La troisiéme variation est celle qui affecte le nombre de mues. Ce n’est pas une
variation réguli¢re comme la précédente ; elle apparait un peu comme un décrochage
dans les « habitudes » biologiques de cet animal qui, en quelque sorte, s’ « adapte» &
une combinaison de circonstances favorables pour réaliser son développement plus
rapidement. En fait, cette troisiéme variation apparait un peu comme un mécanisme
explicatif de la premiére.

Regu pour publication en juin 1972.
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SUMMARY

POLYVOLTINISM IN BAETIS RHODANI PICTET (INSECTA , EPHEMEROPTERA)
IN A TROUT STREAM FLOWING FROM THE PYRENEES-ATLANTIQUES : THE LISSURAGA

The Lissuraga is a trout stream flowing from the Pyrénées near the Atlantic Coast. Observa-
tions were made at 4 stations (figs. 2, 3), of which the three uppermost were in forest and the lowest
(n®. 4) in more open country (fig. 2). At stations 1, 2 and 3 (fig. 8B, C, D) an overwintering gene-
ration emerges in February and particularly in March and gives a summer generation emerging
from July onwards. A few specimens emerge earlier and their offspring probably complete deve-
lopment within the summer so that there is a partial third generation. At station 4 a scarcity,
compared with the other stations, of small nymphs in May and an abundance of ripe nymphs
then indicate a quick generation in early summer (fig. 8 E, F). Its progeny appears in June but
grows more slowly. Here most nymphs pass through three generations a year,

Food is probably more abundant at station 4 ; the temperature is not greatly different from
that at stations further upstream (fig. 5). Size decreases from February to July, during which
period water temperature is rising, and then increases (fig. 10, fig. 11). A biometric analysis was
made using the concept of cohorts, that is groups of nymphs which reach the same size in the
final instar and which emerge at about the same time, but which may have originated from diffe-
rent cohorts. The number of moults (fig. 16) appears to depend on the rate of development.
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