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EPHEMEROPTERES DU SUD-OUEST DE LA FRANCE.
I. — MIGRATIONS D'IMAGOS A HAUTE ALTITUDE

par A. G. B. THoMas.

Une revue bibliographique des travaux concernant les migrations d’imagos
d’insectes aquatiques vers lamont des cours d’ecau est donnée. De telles
migrations sont étudiées sur les Ephéméroptéres de deux torrents des Pyré-
nées entre 2160 et 2750 m d’altitude. Plus de 800 imagos ¢ de Rhithrogena
logolaea Navas et de Baetis alpinus (Pictet) ont été récoltées dans leau,
aprés oviposition dans des zones nettement en amont de la limite de pré-
sence des larves agées. Le déplacement des ¢ vers 'amont se fait jusqu’au
point de jaillissement de leau : source froide ou limite de 'enneigement du
torrent, ce qui confirme l'exactitude de Vhypothése du cycle de colonisation
de Miiller chez les Ephéméroptéres de haute montagne. Des gains d’altitude
d’un minimum de 170 m (B. alpinus) et de 350 m (R. loyolaea) ont été obser-
vés. L’éclosion peut avoir lieu, chez B. alpinus, dans des eaux dont la tempé-
rature est toujours comprise entre 0 et 3 °C.

Ephemeroptera of Southwest France :

I. Migrations of adults at high altitude.

Work on the upstream migrations of adults of aquatic insects is reviewed.
The migrations of Ephemeroptera were studied in two Pyrenean streams at
altitudes between 2160 and 2750 m. About 800 adult females of Rhithrogena
loyolaea Navas and Baetis alpinus (Pictet) have been collected in the water,
after oviposition in the zone situated clearly upstream from the area
containing the old larvae. The upstream movement of females occurs up to
the point at which the water gushes out : a cold source or the limit of snow
cover for the stream. These results, therefore, exactly confirm the coloni-
sation cycle hypothesis of Miiller for the Ephemeroptera of high mountains.
For a few imagines, the minimum gain in altitude was 170 m (B. alpinus,
and 350 m (R. logolaea). Hatching of B, alpinus can take place in water with
temperatures always between 0 and 3 °C.

L’hypothése du ecycle de colonisalion de Miiller (1954) supposc
un mécanisme antagoniste de la dérive des larves d’insectes aqua-
tiques vers 1’aval : la migration des imagos vers 'amont. Oviposi-
tion puis éclosion dans les zones les plus élevées des ruisseaux com-
penscraient ainsi le dépeuplement progressif dit a la dérive.

L’importance qualitalive et quantitative de cette migration vers
I’'amont, et surtoul ses rapporis avee la dérive, ont été depuis mis
en douie voire contestés — entre autres par Einselez (1960),

1. Laboratoire d’Hydrobiologie, Université Paul-Sabatier, 118, route de Nar-
bhonne, 31077 Toulouse Cedex, France.
2. Cité par Russev (1970).
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Walers (1965), Elliolt (1967), Schwoerbel (1969), Hynes (1970 b),

Schumacher (1970) et Bishop (1973). Indubitablement, jusqu’a ces

derniéres années, I’attention a surtoul été retenue par les mouve-

ments des larves.

Chez les Ephéméroptéres, en haute montagne du moins, Pimpor-
lance des vols d’imagos ¢ vers les sources des torrents parail
cependant avoir é1é sous-estimée jusqu’ici. Or, la remontée par voie
aérienne semble, dans bien des cas, éire la plus efficace par suite
des {rois fails suivants :

-— des obslacles génent la progression ascendanle des larves (gran-
des cascades ; substrat localement défavorable, 4 peu pres
dépourvu d’abris, comme la roche en place) ;

— des crues violentes, soudaines et fréquentes, provoquent des
dérives catastrophiques sur substrat instable (cailloutis des cir-
ques glaciaires par exemple). Certains ceufs, en grands nombres
et souvenl solidement fixés aux pierres, peuvent mieux y résis-
ler que les larves ;

—- la température de 1’eau, issue de sources froides ou de névés et
loujours inféricure a4 3 ou 4 °C, ralentit D’activité des larves et
limite la densité des populations.

I. — REVUE BIBLIOGRAPHIQUE

Si 'on fait le point sur les connaissances actuelles i ce sujet, la
situalion parait assez confuse.

La tendance des imagos ¢ d’Ephéméroptéres a voler vers I’amont
a été signalée a plusieurs reprises et depuis longtemps, notamment
par Stadler in Ulmer (1927), Schoenemund (1930), Sawyer (1950),
Harris (1952) et Bogoescu et Tabacaru (1969). Schoenemund, en
particulier, pense déja & un mécanisme compensaleur de la dérive :
« Flug der Erhaltung des Nachwuchses ... ». Mais toules ces obser-
vations demeurent sommaires el le processus éventuel n’est pas
démontré,

De I’étude de densités de populations larvaires, Dorris et Cope-
land (1962) déduisent D’existence des migrations remontantes
d’imagos. Mais leur raisonnement n’exclut pas la possibilité de
mouvements de larves vers I’amont -— mouvements susceptibles de
variations importantes selon les caracléres physiques des stations
ct les stades larvaires — et ne tient pas compte non plus d’éven-
tuels écarts dans les laux de mortalité, ce que Macan avait exprimé
auparavant (1957).

Cette remontée des imagos n’est pas particuliére aux Ephémérop-
teres ; elle a également été observée chez d’autres ordres d’insectes
aquatiques : Plécoptéres (Muttkowski 1929*, Schwarz 1970), Tri-

1. Cité par Hynes (1970 a).
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chopléres (Walers 1968, Elliott 1969 et 1971, Pearson et Kramer
1972). Elle a été présumée chez les Diptéres Simuliidae (Davies et
coll. 1662, Mackay 1969).

Mais en définilive, peu de travaux onlt été consacrés exclusive-
ment aux mouvementis des imagos d’inscctes aquatiques.

Roos (1957) a é1¢ le premicr a lenler d’illusirer le cycle de colo-
nisation. A ’aide de piéges dérivés de cclui de Malaise (1937), il
a montré un vol vers I’'amont assez net chez plusieurs espéces loti-
ques de Trichopiéres el, dans une cerlaine mesure, de Plécopleres
el d’Ephéméropléres du genre Baetis.

Russev (1959, 1973) a mis en évidence sur un fleuve un mouve-
ment vers ’amont d’imagos d’Ephéméroptéres appartenant a plu-
sieurs espéces, en particulier Palingenia longicauda. Son interpré-
tation est celle d’une compensation de la dérive des ceufs entre le
moment ou ils touchent la surface de 'eau et celui ou ils sont
immobilisés sur le fond (profondeur moyenne du cours d’eau étu-
dié : 10 m).

Par piégeage, Miiller (1973) a constaté unc migration, en général
remontiante (plus de 90 % des imagos) du Trichoptére Philopota-
mus montanus. Il utilisait en particulier des piéges &4 écran (Chap-
man et Kinghorn 1955). Par marquage et recapture, Nishimura
(1967) a montré la remontée, vers 'amont d’une riviére japonaise,
du Trichoplére Stenopsyche griseipennis.

Benglsson et coll. (1972) puis Madsen el coll. (1973) ont utilisé
des écrans adhésifs sur les deux faces, tendus transversalement
au-dessus du cours d’eau. Ils ont ainsi mis en évidence une nette
tendance 2 la remonlée de plusieurs espéces d’Ephéméroptéres et
d’une espeéce de Plécopiéres. Ces auteurs, ainsi que Schwarz (1970),
ont d’autre part observé sur des imagos marquées, un déplacement
vers I'amont el une tendance a se rapprocher de la source, respec-
tivemenl, de Brachyptera risi ct Isoperla goertzi (Plécoptéres).

Mais on peut dire qu'une parlie de la définition du cycle de
colonisation de Miiller : « ..oviposition always occurs at the upper
limit of the natural habitat », seulement trés probable chez les
Plécopléres, resle finalement encore a établir, surtout pour les
autres groupes. En toute rigucur, migration vers ’amont n’impli-
que pas oviposiltion. Svensson (1974) a pu constater ainsi, le long
d’'un cours d’ecau, des remontées d’imagos de Noctuidae qui n’ont
certainemenl aucun rapport avec le cycle de colonisation ! El des
migralions massives de 1’Cdonate Libellula quadrimaculata vers
Pamonti de 'Escaut et de ses affluents seraient en rapport avec la
présence d’'un Trématode parasite (Dumont et Hinnckint, 1973).

De plus, le cheminement des imagos peut étre lent (déplace-
ments terrestres), complexe el trés éloigné d’un trajet direct vers
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I'amonl ainsi que lont observé plusieurs auteurs a la suite du
travail de Thomas (1966) sur le Plécoptére Capnia atra. Lehmann
(1970) a, pour sa part, relevé chez Philopotamus montanus des
nombres d’imagos supéricurs en aval, avec toutefois, en amont,
une majorité de ¢ ayanl déja pondu.

Svensson (1974), dans une élude sur le vol des Trichoptéres, a
monltré qu’en moyenne, sur 15 especes, 85 % des @ se déplacaient
vers amont el 45 % vers Paval, celles de deux espéces seulement
alteignant de facon significalive la proportion de 60 % vers
I’amont.

Les résuliats de certains travaux vont méme A VPencontre de
I’hypothése du cyele de colonisaiion de Miiller. Ainsi, Ellioli (1967)
pense qu’un venl vers I'amont est nécessaire. Schumacher (1970)
montre que chez le genre Hydropsyche (Trichopléres), les dépla-
cemenls d’imagos se font autant vers ’aval que vers 'amont, ian-
dis que le mécanisme de¢ compensation parait exclusivement aqua-
tique. De son cote, Bishop (1973) indique des vols d’Ephéméropté-
res, Plécopleres et Trichopléres nettementi orientés vers P'aval !

Ces contradictions suggérent quelques remarques :

— en ce (qui concerne les Ephéméroptéres, tout déplacement
d’imago devra étre inlerprété avec prudence, a cause de la fré-
quence des comporlements erratiques comme celui, observé a plu-
sieurs reprises par divers auteurs, a 'origine de ponties aberrantes
sur des automobiles mouillées, des routes humides (Ferago 19377,
Lestage 1937, Spieth 1940, Harris 1952 et observalions personnel-
les) ou seches, facades de batiments, ete. (Verrier 1941, 1954,
1956).

— les modalités et 'amplilude des remontées des imagos vers
Pamont des cours d’eau varient beaucoup d’un groupe laxonomi-
que 4 Taulre. Mais il n’est pas certain qu’on puisse séparer nette-
ment les insectes aquatiques en deux catégories (ceux qui accom-
plissent le ecycle de colonisalion et ccux qui ne l'accomplissent
pas) sans intermédiaires comme le fait Miiller (1973). Chez beau-
coup d’especes, de Trichoptéres en particulier, la dispersion des
@ lors du vol de ponte parait étre élevéc (Svensson 1974). Les nom-
bres ou les pourceniages d’individus migrant vers Pamonl ou vers
P’aval, cités par les différents auteurs, ne tiennent pas compte —
ou guerc compte — des migrations latérales, extrémement difficiles
a évaluer, qui risquent d’introduire, dans bien des cas, des marges
d’erreurs trés importantes,

Il n’est méme pas exclu que le comportementl d’espéces voisines
puisse étre assez différent. A priori, les migrations d’imagos vers
I’amont pourraient concerner en particulier les espéces fortement
exposées a la dérive et ne possédant guére, a ’état larvaire, de

1. Cité par Lestage (1937).
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mécanisme cfficace de compensation, situation aggraveo lorsque la
production est faible.

Les caracléres physiques du cours d’eau et de son environnement
onl cerfainement aussi une influence sur existence du mécanisme
ou toul au moins sur son cfficacité.

— A4 ma connaissance, aucune élude axée sur de telles migra-
tions chez les insecles aquatiques n’a été effectuée jusqu’ici en
haute montagne (nettement plus de 2 000 m d’aliitude).

II. — METHODE EMPLOYEE

Ce iravail a é1é effeclué a haule altitude sur deux torrents
d’accés long cl difficile, et méme praliquement impossible ’hiver
pour le second. Les influences humaines directes sonl donc nulles.
Ces deux cours d’cau ont élé également retenus pour leur isole-
menl (cirques glaciaires, pas d’autres ruisseaux dans les environs)
sauf migralion & irés grande distance, les imagos récoltées ne peu-
venl provenir que des torrents étudiés.

36 368 inveriébrés aqualiques ont élé récoltés dont 11 622 Ephé-
méroptéres (845 imagos ct 10 777 larves). L’étude des migrations
a é1é limitée aux Ephéméropléres dont la vie imaginale trés bréve
exclut tout déplacement pour une recherche de nourriture.

Les imagos @ n’onl jamais été caplurées en vol nuptial mais
pendant et surtoul aprés la ponle. Il n’a donc été utilisé aucune
lechnique de piégeage.

La technique de marquage ct recaplure est, & priori, trés sédui-
sante pour les éludes de migrations. Elle parail difficilement
applicable aux adultes d’Ephéméroptéres, d’abord en raison de la
fragilité de ceux-ci, ensuite a cause dc la nécessilé de marquer
un grand nombre de specimens, ce qui esl peu compatible avec les
condilions de récolte de ces insectes a haute altitude (durée de
vie lrés bréve). En effet, les pourcentages recapturés soni loujours
faibles ; en voici deux exemples concernant des insecles beaucoup
plus robusles que les Ephéméropléres adulies et de récolle plus
aisée (durée de vie imaginale de plusicurs semaines)

— 1,6 % dec recaptures sur 1500 specimens marqués du Plé-
coptére Brachyptera risi pour des migrations comprises entre 50
¢t 250 m de distance seulement (Madsen et coll. 1973)

-— neltement moins de 1%, sur plus de 75 000 Diptéres Brachy-
céres marqueés, a prés de 2 000 m d’altilude, pour une migration
de 3,6 km de distance, malgré des moyens de recapture considé-
rables (Aubert, Goeldlin et Lyon 1969).

Dans le présent travail, en un premier temps, j’ai pu observer
4 plusieurs reprises en été, sur un cours d’eau issu d'une source
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lrés froide, la remontée de nombreuses imagos ¢ jusqu’au point
de jaillissement de Peau.

La scconde partie a été effectuée sur un torrent formé par la
confluence de ruisscaux issus de névés. Elle constitue un essai de
mesure de la distance parcourue par les imagos. La méthode utili-
séc est fort simple : des imagos ¢ ayant pondu sont récoltées dans
les prélévementis de faune bonthique, bien en amont de la limite
de présence des larves agées. La distance mesurée correspond ainsi
4 une migration minimale cffecctuée par les imagos.

Les deux espéces d’Ephéméroptéres étudiées sont Baetis alpinus
(Pictel 1843) et Rhithrogena loyolaea Navas 1922. Elles ont été
décriles en délail, respectivement, par Miiller-Liebenau (1969) et
Thomas (1970).

III. — MISE EN EVIDENCE DU CYCLE DE COLONISATION :
RUISSEAU DE LAVEDAN

Le ruisseau de Lavedan, long de 11,5 km est un affluent de
la rive gauche de la Neste d’Aure. Il est issu 4 2230 m d’une
source froide, enneigée en moyenne de novembre a juillet.

— Cette source constilue la premiére station étudiée. Sur quel-
ques métres, la pente et la profondeur sont faibles, le fond est
constilué de pierres moyennes ou grosses avec des touffes de Gra-
minées, de Saxifrages ¢t de Bryophytes. Des imagos d’Ephémérop-
téres ont été récoltées a la fois dans les prélévements henthiques
quanlitlatifs effectués pendant la période de déneigement (tableau 1)
et par chasse a vue entre les pierres du lit, jamais a plus de 2 m
de distance du point de jaillissement de ’eau (tableau 2).

Une analyse de P’eau, prélevée en période d’étiage (le 24-X-1973),
a donné les résultals suivants, exprimés en mg/l1 :
HCO,~ Ca™ NO,-N SiQ, So,~ K* Mg" Na*

22 7,8 0,27 2,17 1 0,2 0,12 0,22

M’: Xz0 = 41 pmhos/cm?Zesn.

Cette cau est donce trés peu minéralisée ; le contenu ionique
dépend essenticllement des teneurs en bicarbonate et en calcium.
La température de I’'cau ne dépasse pas 3 °C en plein été.

Seconde station a 150 m en aval de la précédente (all.
2180 m) aprés une pente moyenne de 30 %. Nombreuses touffes
de Bryophytes, el sur les bords, de Graminées et de Saxifrages. La
lempérature de I'eaun a atteint 6 °C en aolit 1972.

— Troisiéme station 4 150 m encore en aval (all. 2160 m). La
pente est réduite (5 4 10 %), le cours bien plus large (4-5 m), la
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profondeur faible. Le fond, 4 peu prés dépourvu de Bryophyles,
Graminées cl Saxifrages, est constitué de pierres plates. La tempé-
ralure de 'eau a atteint 10,5 °C lors de 1'été 1972. Le réchauffement
de Peau est done rapide.

Ces lempéralures onl é1¢é relevées sur des thermométres & maxima-
minima immergés pendant toul I'été. 22 017 invertébrés, dont
5 006 larves el 744 imagos d’Ephéméropléres, ont été récoltés. Cha-
que prélévement (0,4 m2) résulte de la somme de 4 prélévements
particls de 0,1 m? réalisés avee un filet de Surber de (0,2 mm de
vide de maille.

La grande fragilité des imagos d’Ephéméroptéres, rapidement
détruiles dans Peau el en général entrainées 4 la premiére pluie, a
rendu leur récolie assez aléatoire. Par exemple, la chasse du
3-1X-1974, cffectuée 24 heures aprés un orage n’a fourni aucune
imago, & l'exclusion de celles trouvées dans le prélévement ben-
thique.

Cependant, les tableaux 1 et 2 prouveni une remontée d’imagos
de R. logolaea el B. alpinus jusqu’a la source. L’amplitude de ce
déplacement est au moins égale 4 300 m chez B. alpinus ot 4 150 m
chez R. loyolaea au débul du mois de juillel.

300m aval

STATIONS SOURCE S (o] V] R C Em

DATES 5.01X.1971(4.1X.1973||5.1X.1971|6VI11972|8VII1.1972122.1X.1972{4.1X.1973 24.X1973

Rhithrogena

loyolaea 4 3 22 neige 1 4 8 4

Baetis

alpinus 0 0 89 |neige 10 | 128 50 47
TaBLEau 2. — Ruisseau de Lavedan. Nombres d’imagos récoltées & vue dans

le lit du ruisscau, & Dexclusion des prélévements quantitatifs. 1: & moins
de 2 m en aval du point de jaillissement de 'eau.

DISTANCE A

tA SOURCE Om 50 m 100 m 150 m 200 m 300 m
TEMP EAU

A5 h (°C) 2,56° 3,6° 4° 5° 7° 9°
Rhithrogena

loyolaea 0 1 2 8 19 43
Baetis

alpinus 0 5 64 55 74 191
TasLeau 3. — Ruisseau de Lavedan. Nombres de larves au dernier stade

récoltées par m2 le 4-IX-1973.

Au début de septembre 1973, pour tenir compte des migrations
éventuelles des larves agées vers l'amont (débit faible et tempé-
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ralure de Peau relalivement élevée), des prélévements ont é1é effec-
lués lous les 50 m a partir de la source sur des surfaces d’un
mz, Date ct bhiolope choisis étaient particuliérement favorables a la
récolic de larves au dernier siade (légers biefs prés des bords, en
courant modéré). Le tableau 3 monire que des déplacements
d’imagos des deux espéces vers I'amont sont encore nécessaires
— bien que de plus faible amplitude qu’en début de période de
vol — pour que oviposition ait licu a la source.

On remarquera (tableau 1) le petit nombre de larves jeunes (j)
de B. alpinus a la source ¢t I’absence de larves de R. loyolaea. 11
est possible que la majeure partie des éclosions n’ail pas licu en
été ou que la dérive des larves vers des parties du cours d’eau
plus chaudes intervienne dés I’éclosion ou peu aprés (si cetle der-
niere a toutefois lieu chez R. loyolaea dans ces conditions extré-
mes). Il serail nécessaire d’effectuer des prélcvements sous la neige
a inlervalles réguliers pour préciser ces deux points.

Conclusion.

Les tableaux 1 4 3 n’apporienl aucune précision sar la propor-
tion éventuelle des imagos d’Ephéméroptéres qui effectuent une
migration vers I’'amont. Ils confirment cependant I’exactitude de
I’hypothése de Miiller pour Baelis alpinus, en particulier en ce
qui concerne la colonisation de «la limile supérieurc de I’habitat
naturel » puisque seules de jeuncs larves se renconirent a la source
du Lavedan, la plupart mesurant moins de 2 mm de longueur,
cerques non compris.

IV. — ESSAI DE MESURE DE LA DISTANCE PARCOURUE:
RUISSEAU DE CAP DE LONG

Le ruisseau de Cap de Long (Carte 1) est issu du Gourg de
Cap de Long a 2845 m. Il esl temporaire sur plus de 500 m en
septembre.

A 2560 m, il recoit sur la rive gauche deux affluents issus de
névés ct recouverls par la neige sur une dislance variable selon
les élés : en 1972, le premier n’a été déneigé que sur quelques
dizaines de meétres en amont de la confluence.

Longucurs et pentes moyennes : r. de Cap de Long: 1700 m
el 17 9% ; 1°7 affluent (r. du milieu) : 900 m et 10 %; 2° affluent
(r. de droile) : 950 m et 19 %. Vitesses du courant ct débits sont
du méme ordre mais le r. de Cap de Long coule sur du granil
4 amphibole, les deux aulres sur des pélites (schistes}. Des touffes
de Bryophytes aquatiques se rencontrent par places mais seule-
ment sur le r. de Cap de Long (station 9).
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CarTE 1. — Le ruisseau de Cap de Long et ses affluents.
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Une irenlaine de meélres en aval du confluent, se trouve une
cascade d’environ 170 m dc hauteur et 450 m de longueur (pente
moyenne : 38 % ). La slation la plus basse (station 1 : altitude
2380 m) est immédialement en aval. Le cours du torrent se
poursuil encore sur plus d'un km (pente moyenne 18 %) pour
aboulir au lac artificiel de Cap de Long, retenue de 65,7 millions
de m* a 2160 m.

Une analyse d’eau prélevée en période d’étiage (le 8-1X-1973) a
2560 m, en aval du confluent, a donné les résultats suivants,
exprin¥s en mg/l :

HCO, Ca"  NO,-N  SiO, So, K Mg Na'

14 5,8 0,05 1 2,5 0,2 0,10 0,22

Bdavoddé  x., = 31 pmhos/cm?Azmm.

La minéralisation totale de celte eau esl donc trés faible.

Les plus fortes températures ont été relevées en 1X-1973 par
temps chaud el faible débil. Elles peuvent étre considérées comme
des maxima exceptionnels (tableau 5) car les deux névés ali-
menlant les ruisseaux du miliecu el de droite avaienlt presque
tolalement disparu.

10 stations ont été choisies (carte 1) et 26 prélévements non
quantitatifs ont été effectués avec un filet troubleau de 0,2 mm
de vide de maille. Les surfaces prospectées a chaque préléevement
ont été trés approximalivement de 0,1 m2 en 1971 et de 0,5 m* en
1972 et 1973.

14 351 inverlébrés dont 5 771 larves el 101 imagos d’Ephémé-
ropléres pondanl ou ayant déja pondu ont été prélevés. Des
imagos sont présenles dans les lrois ruisseaux nettement en amont
(stations 5, 8 el 10) de la limite aticinte par les larves (tableau 4).
Les dates de récolie (tablcau 5) apportent plus de précision sur
les migrations d’imagos, car des mouvements de larves agées vers
I’amontl ne sonl pas exclus, surtout lors des températures maxi-
males (septembre).

Rhithrogena loyolaea ne présente un cycle de développement
complet qu’'au bas de la cascade (st. 1:2380 m). L’amplitude
minimale des migralions (observées sur 18 imagos) est comprise
entre 400 et 1200 m pour un gain d’allitude atteignant 350 m.
Mais il n’a été dénombré lors des prélévements que 6 larves au
dernier stade — pour 2 4 3 m? — a la station 1. La plupart des
imagos récoltées viennent donc vraisemblablement de plus bas,
entre 2 250 el 2 160 m d’altitude ol les densités de population sont
supérieures el les caplures de larves au dernier stade bien plus
abondanles. S’il en est bien ainsi, les distances de migration et
les gains d’allitude sont respectivement de lordre de 1 4 2 km
et de 500 m.
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st1|st2|lst3|st4|st5fstb|st7]st8||lstOlst10
At ml2380|2560|/2570(2590|2640({2580|2620|2730/|/{2620{2750
Rhithrogena foyolaea Navas
Eau'C|4 17 h|4"16h| 2°16h 45°16h/3°15h|1° 15h([3°16h
140X N 2i — |NEiGE 1i —_—
teL| 151 3L* ' 4 L*
1971 2j 2 j 5] 2 j 2j
15 17h
VI L|NEIGE||NEIGE|NEIGE [NEIGE||NEIGE|NEIGE|NEIGE|[NEIGE|NEIGE
19721 11 j
35°15h 2515h 2,516 h
oV — ] g7 ulInEicelnEcE|NEIGE O |[NEIGE[NEIGE| 4% NEIGE
1972 4 j
35°17h|2,516h 2515 h 25 14h|25°15h
61X| 99 1| 59 L|[NEIGE[NEIGE|NEIGE|| — 1] NelGell 3 x| g
1972 3j|593]j 3 j
2° 15h
19-X —_ —_— —_— — — -_— —_—
411 L —_ —
1972{ 301 j
7a14] 77 14h5° 164135 18h[2° 14 hl1,5 17h|55°17h|4° 17h]25°18h[ 4> 14an|0517h
X SNI!1i 5i 1i 1i 4 11 1
3e8l| 641 - 30L% 17L(16%) O
Te73] 718|123 ] 1] 71 3] 3
Baetis alpinus Pictet
14-1X 101L 9L - NEIGE (o] o) xR
1971 1 8j 1] 2]
T4VIE 331 | ye 1 Ge|{NEIGE|[NEIGE|NEIGE|NEI GE{NEIGE|NEIGE|NEIGE|[NEIGE
1972 686 ] )
oV NEIGE|NEIGE|NEIGE 0 |neice|nergefll INEicE
1972 23 5}
6-1X 5N |11 1i
1170 40 L||[NEIGE[NEIGE|NEIGE| =— NEIGE| 1LAx*x| O
1972 90j|746] 14 j
19-X 3N
86s5L| — — —_ — - - - - -
1972|466 j
7al4|208N|4i 2N 49 i 111 6i 7i 1i 18 IN[T
IX (3351 63 1L - 41L%* 19 L(18**)
1973 16| 60 ] 1 14 j 51
TasLeau 5. — Ruisseau de Cap de Long. Nombres d’imagos et larves d’Ephémé-

roptéres récoltées dans chaque préléevement. Longueurs (cerques non com-
pris) : * < 8 mm, ** 5 mm. Le trait vertical épaissi entre st 4 et st 5
(I1X-1973) indique la présence d’'une zone d’enneigement continue, d’environ
80 m de longueur sur le cours d’cau, immédiatement en amont de st 4. Traits
horizontaux : pas de prélévements.
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Chez Baetis alpinus, le cycle de développement est complet a
unc altitude plus élevée (st. 2 : 2560 m). Les migrations minima-
les (observées sur 83 imagos) s’effectuent sur des distances attei-
gnant 800 m, avec un gain d’altitude de l'ordre de 170 m. En
réalité, les rares larves au dernier stade (2 seulement) récoliées
a la slation 2 ne peuvent expliquer le nombre d’imagos trouvées
en amonl, surloul si I'on lient compte de la grande fragilité des
imagos d’Ephéméroptéres : celles-ci ne peuvent séjourner long-
temps dans une eau courante, en particulier sur un substrat aussi
instable que les cailloutis de cirques glaciaires.

Aussi ’émergence de la plupart ou de la totalité des spécimens
récoltés a-t-elle sans doute eu lieu en aval, c’est-a-dire au moins
a la station 1, au bas de la cascade. Les distances parcourues
pourraient alors dépasser 1 km et les gains d’altitude 850 m.

En {rois ans, une larve au dernier stade a été trouvée a la
slation 9, relativement pcuplée (tableau 4) grace a un substrat
granitique stable, une exposition favorable el la présence de Bryo-
phytles aquatiques.

On remarquera le trés faible nombre de jeunes larves j, dépour-
vues de fourreaux alaires, chez les deux espéces au-dessus de la
station 2 au mois de septembre. Le temps d’incubalion étant
inconnu, I’éclosion peut ne pas avoir encore eu lieu. Mais il est
égalemenl possible que, trés prés des névés, le mécanisme du cycle
de colonisation ne serve pas a grand chose. Il apparait surtoul
essentiel que la remontée des imagos et la ponte aient lieu a peu
prés a la limile de possibilité d’existence du cycle biologique de
Iespéce, c’est-a-dire dans des zones réguliérement déncigées cha-
que année el assez tot dans la saison (juin-juillet).

V. — DISCUSSION

1) Le nombre lotal d’imagos de Baefis récoltées sur les deux
torrents éiudiés esl prés de 10 fois supérieur (756) a celui des
Rhithrogena (89) alors que les différences des densités de popula-
tions larvaires sont beaucoup plus faibles. Ceci peul s’expliquer
par la pénétration aclive, connue depuis trés longtemps (Eaton
1865), des ¢ de Baetis dans 1’eau lors de la ponte : clles ont
ensuite beaucoup plus de chances d’étre relenues, aprés leur
mort, par les pierres du lit que les ¢ de Rhithrogena qui restent
en surface.

2) Aucune imago 4 de Baetis n’a été récollée alors que les cap-
tures d’'imagos 4 de Rhithrogena sur les pierres émergées humides
de la source du Lavedan ne sont pas rares.

3) Une scule subimago migrante a été capturée (Baetis 3). Les
déplacements des subimagos paraissent en général se limiter a
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quelques dizaines de meétres a la recherche d’un abri (arbustes,
hautes herbes, ete.), en attendant la derniéere mue. Les piéges
de Roos (1957) et de Madsen et coll. (1973) ont également capturé
peu de subimagos. Ces observations sur les Ephéméroptéres rejoi-
gnent celles faites sur les Trichoptéres par Roos (1957), Lehmann
(1970) et Pearson el Kramer (1972) : les vols orientés vers I'amont
intéresseraient surtoul les individus matures. Ces résulials vont
done netiement a Vencontire de 1'unce des conclusions de Dingle
(1972) suivant laquelle les migrations auraient lieu avanl 'ovo-
génése.

4) Le mécanisme d’oviposition fonctionne méme en eau tres
froide (moins de 3 °C) puisque la quasi-totalité des @ étaieni vides
d’ceufs. Les imagos de B. alpinus ne sont donc pas saisies par le
froid en pénétrant dans l'eau.

5) L’éclosion dans une cau de température comprise tfoute
I’année entre 0 et 3 °C n’a pu étre prouvée chez R. loyolaea mais
clle a licu chez B. alpinus (tableau 1).

6) Les imagos de ces deux espéces paraissent attirées par le
jaillissement de l’cau pluldt que par le flot lui-méme : une parlie
des imagos au moins remonte ainsi le cours jusqu’a la source.
En haute montagne, si la source est enncigée pendant la période
de vol, loviposition a lieu immédiatement en aval de l’enneige-
ment (Lavedan, le 6-VII-72, tableau 1). Une grande partie des
imagos s’arréte ainsi en aval d’un obstacle assez important, méme
si le cours d’eau est dégagé en amont (Cap de Long, enncigement
sur 80 m entre les st. 4 et 5 en 1X-1973, tableau 5). De la méme
facon, la naissance d’'un déversoir de lac de montagne constitue
un licu de ponte recherché par les Ephéméroptéres : jai récolté
des imagos ¢ dans les premicrs metres du lit des r. de Lassas
vers 2 500 m el de Sarrouyés a 2170 m, tous deux affluents de
la Nesle d’Aure. Ce dernier poinl est en accord avec les observa-
tions de Roos (19567) el d’Ulfstrand (1970) sur les vols de Tri-
choptéres ainsi qu’avec celles de Miiller (1954) et celles de Wood
rapportées par Mackay (1969) sur les Simulies. Les Ephémé-
roptéres (Harris 1952) et les Trichoptéres (Roos 1957) pondent
volontiers dans les rapides situés entre des zones d’eau calme.

Les stimuli délerminant Parrét de la progression des imagos
et en particulier des Ephéméroptéres seraient ainsi, au moins en
partie, de nature visuelle (reflets lumineux ?).

Verrier (1954, 1956) a signalé des migrations de I’Ephémérop-
tére Polymitarcis virgo en direction du soleil couchant. Dans les
deux cas étudiés ici, la remontée a licu aussi — trés approxima-
tivement toutefois — en direction du soleil couchant.

Le thermotropisme éventuel invoqué par Verrier (1954, 1956)
n’est pas exclu dans certains cas. Il est possible qu’il intervienne
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chez les insectes sténothermes lors de brusques changements de
température, a Parrivée d’un affluent par exemple (Roos 1957).
Selon Bogoescu (1970), les conlacls répétés de la partie posté-
ricure de Vabdomen de VEphéméroptére avec la surface de I'eau
permeltraient a Pinsccle d’évaluer la température de celle-ci et
d’orienter ses déplacements.

7) L’aclion du venl mériterail une éiude particuliére : elle
parail trés variable selon la force de celui-ci.

Un vent assez fort entraine la majorité des imagos (Brindle 1357,
Elliolt 1967). Cependant, cetle action esl certainement assez limitée
car beaucoup d’insecies volent surtout par temps calme et se
melient le plus possible a D’abri au-dela d’unc certaine vitesse
du vent. Tout vol cesse pour une vitesse du vent de I’ordre d’un m/s,
soit seulement 3,6 km/h, chez deux espéces de Diptéres Chloro-
pidace (Dorner et Mulla 1962, Gerhardl el Axtell 1972) et pour unc
vitesse voisine de 5 m/s chez I’Ephéméroptére Stenonema cana-
dense (Thew 1958).

Par conlre, les imagos peuvent lutter contre un vent faible et
se déplacent fréquemment face a lui (Spieth 1940, Harris 1952,
Verrier 1954 el 1956, Roos 1957, Bishop 1973, elc.).

D’autres auteurs enfin, onl observé des déplacements d’imagos,
d’Ephémeéroptéres notamment, vers l'amont quelle que soit la
direclion du vent (Madsen el coll. 1973, et en parliculier Russev
1970). Dans ce cas, les vilesses du vent, non mesurées, sont vrai-
semblablement faibles.

En haule monlagne, par beau temps I’élé, I'insolation provoque
un réchauffement des masses d’air, plus denses dans les vallées,
qui se lraduil, surtoul DPaprés-midi, par un courant ascendant.
Au niveau du sol, ce déplacement d’air est le plus souvent imper-
ceplible ou faible; il inlervient vraisemblablement{ mais il est dou-
teux qu’il conslitue la cause essentielle du type de migration
chservé ici. Par temps agité, les rafales de veni, sont, 4 cause du
relief tourmenté, le plus souvent soudaines et brutales, incom-
palibles avec le vol des insecles. Quant au trés faible déplacemenl
d’air, dirigé vers l’aval el provoqué par le frottement de l'eau
sur les couches d’air, il n’a certainement aucune influence, a
causc de laltitude de vol des Ephéméroptéres.

8) Cetle élude a été limitée aux Ephéméroptéres mais a haute
altitude, certains Plécoptéres migrent également vers I’amont. Ainsi,
les femelles d’Isoperla viridinervis Piclet (déterminalions C. Berthé-
lemy) sont nombreuses en seplembre a la source du Lavedan,
alors qu’a la méme époque les larves n’apparaissent qu’a 100-
150 m plus bas et ne sont réellement abondantes qu’a 300 m en
aval. Ceci va dans le sens des observations de Schwarz (1970) sur
Isoperla goertzi.
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Remarque.

32 Planaires onl élé dénombrées au contact des imagos 2
d’Ephéméropléres, la plupart & la source du Lavedan. Elles appar-
ticnnent toules & Despéce Crenobia alpina (Dana) quoique Poly-
coelis felina (Dalyell) soit également présente, ¢cn nombre moindre,
dans les prélévements (délerminations M. Lafont). Les Ephéméres
adulles étaient la pluparl du temps déja vidés de leurs ccufs, mais
il demeure une possibilité de prédation & leurs dépens au moment
de la ponte dans ces caux trés froides faiblement peuplées. Creno-
bia alpina s’altaque aux membranes articulaires de Dinsecte el
fait pénéirer son pharynx par des déchirures de celles-ci. IL’inlro-
duction du pharynx des gros specimens a lieu plus particuliére-
menl entre les slernites abdominaux, ou entre le premier tergite
abdominal et le métathorax ou encore enlre les piéces latérales
du thorax. Les petits spécimens pénétrent souvent fout entiers a
Pintéricur du corps de Ephémeére mais peuvent aussi introduire
leur pharynx dans des éléments de diamétre réduit (pattes, en
général par larticulation fémur-libia).

VI. — CONCLUSION

L’hypothése du « Cycle de colonisation » (Miiller 1954) esl sans
aucun doute valable, au moins dans certaines conditions. Néan-
moins, Pexistence et I’élenduc éventuelle de ce processus varient
selon les groupes taxonomiques. Son efficacité dépend des caracteé-
res de chaque cours d’cau (en particulier altitude, pente, longueur,
largeur, profondeur moycenne, nature du fond et des rives, exis-
lenee ou non de zones d’eau stagnante, végélation sur les bords
el au-dessus du cours d’eau, régime des vents). Ses rapporls avee
la dérive et avee les remontées de larves vers I'amont dépendent
probablement aussi des mémes facteurs (Waters 1972).

Ce mécanisme esl sans doule Llrés imporiant dans les pelits
ruisseaux ct torrents froids des régions montagneuses (Roos 1957,
Schwarz 1970, Madsen ei coll. 1973).

Les remontées de larves d’Ephéméropléres sonl lentes en cffet.
Sur le substrat instable de certains cirques glaciaires, elles sont
susceplibles d’étre compromises ou anihilées en quelques minutes
par de violenles crues, alors que le cycle de colonisation peut
s’opposer cfficacement a la dérive. Dans ces conditions exirémes,
on peut parler, au sujet du peuplement, d’'un « front de colonisa-
tion fluctuant ». Selon Pearson et Kramer (1972), qui ont étudié
un torrent moins froid, la migration des adultes vers 'amont pour
la ponte correspondrait 4 la recherche de condilions privilégiées
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(sources). Cetle interprétation ne peut étre retenue ici, en particu-
lier pour le second cours d’eau.

En définitive, bien qu’il présente encore beaucoup d’inconnues,
notammenl en ce qui concerne ses limites, le concept du cycle de
colonisation de Miiller (1954) demeure done séduisant. Il est cité
dans les manuels rtécents d’écologie des caux courantes (Hynes
1970 a, Décamps 1971) ct Hynes lui attribue méme une grande
imporlance dans certains cas : « Insects which have actively flying
adulls have a further method of regaining ground lost by drifting,
and this may bhe one of the reasons why they so ofien dominate
the fauna of small streams ... ». Cette idée s’applique particuliére-
ment bien aux ruisseaux de haute moniagne, dans les Pyrénées.
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