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(Sc) and the genitals ( type Bf). Tibiae with SN and Db, other 
segments (except tarsi) with Db, Na and Sd. Hypostome with 
2 pairs of setae. Coxae 1-0-1-1. Femora 7-4-3-4 

... P. mirabilis Fain, 1970 
Idiosoma with all dorsal setae Dd (except sensillae); ventral 

setae of Dd type mixed with Bf setae ( the genitals)_ Tibiae with 
Na and rare BNa ; other segments with Bd and Na setae. One 
pair of hypostomal setae. Coxae 2-1-1-1. Femora 5-4-3-3 

... P. womersleyi (Fain, 1955a) n. comb. 
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Etude d'une riviere calcaire salmonicole'' 

Phenologie des Ephemeropteres 

par Dominique ROSlLLON 

nesume 

La phCnologie de 11 especes d'EphCmeropteres clans unc petite riviE're 
salmonicole, le Samson, est detrite sur base de captures realisCcs au cours 
de 4 annees (1981-1984). Les resultats sont compares avcc ccux provenant 
d'autres regions curopCennes et nous avons essayC de Jes rattacher aux 
cycles de vie des especes. 11 apparalt une grandc diversite des petiodes de 
vol. Ccrtaines espCces volcnt pcndrmt plusieurs mois (B. scambus, E. ignita) 
voir presquc toute l'annee (B. rhodani) alors que le stade adulte d'autres 
espCces nc se rcncontre que durant unc courte pCriode ( 1 mois chez E. danica 
et E. ma;or). Les causes de telles strategies sont discutees. Les variations 
geographiqucs affectent surtout l'etalement des emergences qui a pu etre mis 
en relation avcc les conditions thermiques hivernales (chez Baetis rhodani) 
alors que Jc mode d'emergencc (synchronise ou dispersC) apparait comme 
unc caracteristiquc spCcifiquc. Enfin lcs comportements de ponte ont ete 
observes pour plusieurs espCces et ils montrent egalcment une variabilite 
selon l'espece. 

Summary 

The phenology of 11 Ephemeropteran species in a trout stream, the 
Samson, is described from adults caught during four years (1981-1984). The 
results are compared with these from other European countries and connected 
with the life cycles of the species. A great variability appeared benveen the 
flight periods ; some species fly during several months (B. scam bus, E. 
ignita, ... ), even almost the whole year (B. rhodani) whereas the adult stages 
of other species occur during a short period only ( one month in E. danica 
and E.major). The causes of those strategies are discussed. The geographic 
variations essentially affect the length of the flight period which can be 
connected with the thermal conditions during winter (in Baetis rhodani) 
while the emergence type (synchronized or dispersed) seems a specific charac
teristic. The laid behaviour is also observed in several species and it shows 
a great variability between the different species. 

~' Depose le 13 novembre 1984. 
** Unite d'Ecologie des Eaux Douces (UNECED), Facultes Universitaires 

Notre-Dame de la Paix, rue de Bruxelles 61, B-5000 Namur (Belgique). 
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Ce travail s'incrit dans une etude plus large qui vise a com
prendre le fonctionnement d'un ecosysteme dulcicole lotique, le 
Samson (affluent de la Meuse); recherches menees par une equipe 
de !'Unite d'Ecologie des Eaux Douces a Namur. Une etude quan
titative de la faune benthique a montre !'importance et la richesse 
de celle-ci ainsi que le role non negligeable joue par !es Epheme
ropteres (RosrLLON, 1984). Le present article rapporte !es resultats 
de 4 annees de captures d'adultes de cet ordre en vue de deter
miner la phenologie des principales especes, ainsi qu'une serie d'ob
servations concernant leurs cornportements de ponte. Ces resultats 
sont discutCs et compares aux donnees ,provenant d'autre regions 
europCennes. 

Materiel et methodes 

Cette etude a ete realisee a deux stations du Samson, petite 
riviere salmonicole calcaire d'une vingtaine de km (RosILLON, 
1984 ). Le premier site est situe sous convert forestier a environ 
10 km de la source: bois de Gesves (UTM: FR 435867) et le 
second 2 km plus en aval en milieu ouvert, prairie : Faulx-les
Tombes (UTM: FR 428882). Ces deux endroits presentent de 
bonnes qualites physico-chimiques et biologiques de leurs eaux 
(MAQUET, 1983 ; RosILLON, 1984 ). 

Les recoltes des Ephemeropteres ont ete ,realisees par recherche 
active d'une part et d'autre part a !'aide de pieges a emergence 
inspires du modele de MUNDIE (1964): il s'agit de pieges flottants 
d'une section de 0.25 m' de superficie surmontee d'une pyrnmide 
(filet a maille de 1 mm) au-dessus de laquelle est dispose un flacon 
collecteur. En 1981, 3 pieges ont ete places par station du 22 mai 
a la fin octobre. En 1982 et 1983, nous avons conse,rve 2 pieges 
par localite de la mi-mars a la fin novembre. Enfin, suite a une 
tres mauvaise efficacite de ces pieges, nous ne !es avons plus 
utilises en 1984. En effet, en 1982, sur un total de 268 rnptures, 
20 ,seuJement Ont ete rea!isees au moyen des pieges a emergence 
et en 1983, 30 sur un total de 435. 

La recherche active consistait en captures regulieres (generale
ment hebdomadaire) au fi.let a papillon, d'imagos et de s-ubimagos, 
le plus souvent dans l'apres-midi et durant environ 1 / 4 heures 
par station, ce qui correspond a un effort de capture. Quelques 
fois, nous avons effectue des captures en soiree. Les periodes de 
recoltes s'etalent : du 22 mai au 27 octobre en 1981, du 24 mars 
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au 23 novembre en 1982, du 14 m:l!rs au 28 novembre en 1983 
et du 14 mars au 26 septembre en 1984. Nous disposons done de 
resulta,ts concernant 4 annees de recherche. 

L'indentification a ete realisee a !'aide des ouvrages de LANDA 
( 1969) et de KIMMINS ( 1966) et plus specialement de MuLLER
LIEBENEAU ( 1969) pour le genre Bae tis et de THOMAS ( 1968) pour 
le genre Ecdyonurus. Une bonne partie de nos determinatious ont 
ete verifiees par le Dr J. FONTAINE (Lyon I). 

Qesultats et discussion 

Au total, 1138 individus appartenant a 11 especes ( 6 families) 
ont ete captures ; 3 Baetidae : Baetis rhodani (PrcTET), B. scam
bus EATON et Centroptilum luteolum (MULLER) ; 2 Ephemerelli
dae: Ephemeretla maior (KLAPALEK) ( = Torleya belgica LESTAGE) 
et E. ignita (PonA); 1 Heptageniidae: Ecdyonurus venosus FABRI
crus ; 3 Leptophlebiidae : Habroleptoides modesta (HAGEN), Ha
brophlebia lauta EATON et Paraleptophlebia submarginata 
(STEPHENS); 1 Ephemeridae : Ephemera danica MULLER et enfin 
1 Canidae : Caenis macrura STEPHENS. Toutes ces especes ont ete 
recensees dans la faune benthique du Samson ; par conure, 2 especes 
presentes dans le benthos n'ont jamais ete capturees a l'etat adul
tes, ii s'agit de 2 Heptageniidae : Rhythrogena semicolorata CURTIS 
et Epeorus assimilis EATON (RosILLON, 1984). 

Les figures 1 a 3 reprennent !es tota-ux mensuels des recoltes 
pour !es quatre annees prospectees, !es deux stations etant reunies. 
Comme ]'effort de capture ( = nombre de visites sur le terrain) 
peut varier d'un mois a l'autre, ces meme resultats sont egalement 
e,cprimes sous la forme du nombre d'individ~s recoltes ,par effort 
de capture et par station. 

1. Baetis rhodani (PICTET). 

Cecte espece est la plus regulierement capturee, sa periode de 
vol s'etend de mars- a novembre (fig. 1 ). II apparait cependant 2 
periodes de captures plus intenses, avri! OU avril-mai et d'aout a 
novembre avec de legers decalages d'une annee a l'autre. Durant 
!es mois d'ete, juin, juillet et parfois aout, !es captures sont plus 
rares. Par !'examen de !'evolution des histogrnmmes de frequence 
de tai!le des larves, nous avons observe que dans le Samson, cette 
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espece est surtout bivoltine mais une partie de la population arrive 
a boucler 3 generations par an (ROSILLON, sous presse). II n'est 
pas exclu que l'espece vole deja en fevrier car a cette 6poque, des 
la~ves proches de !'emergence (founeaux alaires noirs) sont presen
tes dans le benthos. 
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FrG. 1. - Phenologie des Baetidae sur le Samson: nombre total d'individus 
captures ( O ) et nombre d'individus recoltes par effort de capture ( • ) 

chaque mois de mai 1981 a septembre 1984. 

Une periode de vol etendue a toute l'annee a ete observee par 
THIBAULT (1971) et BENECH (1972) dans le sud de la France 
et par ELLIOTT (196 7) dans le Dartmoor (GB) mais !es recoltes 
de decembre a janvier sont tres rares. Dans la plupart des autres 
cas, !es auteurs decrivent une periode de vol etendue d'avril (ou 
mai) a septembre (ou octobre) et avec toujours !es deux pies prin
tanier et automnal correspondant a 2 generations : GLEDHILL 
(1960), LANGFORD (1971), WISE (1980) en Grande-Bretagne, 
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LARSEN ( 1968) en Norvege, HUMPESCH (1979) en Autriche et 
SowA (1979) en Pologne. 

2. Baetis scambus EATON. 

Nous avons capture cette espece de juin a la fin septembre OU 
debut octobre (en 1983 ). Sa periode de vol correspond done essen
tiellement a la periode estivale, !es captures etant plus importantes 
en aout et septembre (fig. 1 ). Sur base des histogrammes de fre
quence de taille des larves, nous avons decrit B. scambus comme 
une espece bivoltine avec 2 generations rapides au cours de l'ete 
(ROSILLON, sous presse). 

En Angleterre, ELLIOTT ( 196 7) renseigne une periode de vol 
de mai a octobre ou rneme novembre avec cependant une absence 
de capture en septembre. Dans le sud de la France, THIBAULT 
(1971) capture des subimagos de mars a septembre. Ces deux 
auteu:rs decrivent 2 generations par an. 

3. Centroptilum luteolum (MULLER). 

L'espece est toujours capturee en nombre reduit et !'absence 
de recolte en 1983 et 1984 ne signifie pas necessairement sa dis
parition du milieu mais indique neanmoins sa rarete certaine. Sa 
periode de vol semble s'etendre sur plusieurs mois, juln a octobre. 
En Angleterre, WrsE (1980) capture des adultes d'avril a la fin 
sept<lmbre et decrit un cycle de vie bivoltin. En Norvege, BRITTAIN 
( 197 4) conclut egalement a deux generations avec des emergences 
respectivement en juin et aout. 

4. Ephemerella major (KLAPALEK). 

Cet Ephemere est tres abondant et iJ presente une syn
ohronisation remarquable de ses emergences avec une periode de 
vol limitee aux mois de mai et juin (fig. 2). D'apres !es histogram
mes de frequence de taille des larves, E. major est univoltine 
avec une generation hivernaJe ,a croissance Jente (ROSILLON, sous 
presse). 

Dans !es Pyrenees-Atlantiques, THIBAULT (1971) rnpture des 
sublmagos un mois plus tot (,wril) et observe encore quelques 
rares adultes en juillet. En Autriche, l'espece vole de mai a juillet 
(PLESKOT, 1961). Ces auteurs decrivent un cycle semblable a celui 
observe dans le Samson. 
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5. Ephemerella ignita (PoDA). 

Cette espece est egalement capturee en nombre important et 
sa periode de vol s'etend sur toute la periode estivale, de juin a 
debut octobre. Sur base des histogrammes de frequence de taille 
des larves, nous avons decrit E. ignita comme univoltine estivale a 
croissance rapide (RosrLLON, sous presse). 
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FrG. 2. - Phenologie des Ephemerellidae et Ephemeridae sur le Samson : 
cf. figure 1. 

E. ignita est lmcgement repandue clans toute !'Europe et elle a 
fait l'objet de plusieurs etudes. La plupart des auteurs rnpportent 
une periode de vol allant de juillet (ou juin) a septembre (ou aout): 
GLEDHILL (1960), ELLIOTT (1967), WrsE (1980), LANGFORD 
(1971) en Grande-Bretagne et SowA (1979) en Pologne. Au 
Danemark, JENSEN ( 1956) capture des adultes jusqu'a la mi-octobre. 
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En France (Pyrenees-Atlantiques), THIBAULT (1971) capture cette 
espece en grand nombre des le mois de mai et !'emergence se pour
suit jusqu'en octobre. NEVEU et al. (1979), clans la meme region, 
recoltent des larves proches de !'emergence de mars a novembre. 

6. Ephemera danica (MULLER). 

Cet Ephemere presente une periode de vol limitee a un seul 
mois, juin (fig. 2). En Suede, SvENSSON ( 1977) observe egalement 
une courte periode de vol, juin-juillet avec 95 % des captures pour 
le seul mois de juin. Au Danemmck, JENSEN (1956) capture l'espece 
de fin mai a fin juillet mais surtout pendant le mois de juin. 
E. danica est decrite le plus souvent comme hemivoltine, deux ans 
de developpement larvaire avec des emergences tres synchronisees 
( SvENSSON, 1977 ; WRIGHT et al., 1981 ). 

7. Ecd1•onurus venosus FABRICIUS. 

Cette Haptageniidae est surtout capturee au debut de l'ete 
(mai-juin), des captures accidentelles ont lieu en juillet ou aout ; 
mais en 83 et 84, quelques individus sont de nouveau recoltes au 
debut de l'automne (septembre - octobre). II semble done qu'il 
e.Yiste une premiere p6riode d'fmergence de mai a juin ou juin
j~iller selon !es annees et une seconde nettement plus reduite en 
effectifs, en septembre-octobre (fig. 3 ). 

En Angleterre, ELLIOTT (1967) et 'WISE (1980) capturent des 
adultes d'avril a juiilet mais surtout en juin et decrivent une seule 
genemtion par an. Pmc contre en France, THIBAULT ( 1971) observe 
quelques vols en se,ptembre-ootobre et ii condut que la majeure 
partie de la population est univoltine mais une petite partie bivol
tine. Un cycle semblable doit avoir lieu clans le Samson. 

8. Hahroleptoides modesta (HAGEN). 

Cette espece est relativement precoce, les premiers adultes volent 
en avril et !es emergences semblent terminees fin juin. Sur 4 annees, 
seuls 4 individus ont ete captures au cours de Ia premiere decade 
de juiUet (fig. 3 ). 

THIBAULT (1971) clans les Pyrenees-A ti-antiques, enregistre des 
6mergences encore plus ,precoces, des fCv,rier, mais avec un pie 
en avril. En Autriche, PLESKOT (1961) observe des adultes d'avril 
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FIG. 3. - Phenologie des Heptageniidae, Leptophlebiidae et Caenidae 
sur le Samson : cf. figure 1. 
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a juin mais surtout en rnai. Les deux auteurs s'accordent pour 
decrire un cycle univoltin. 

9. Habrophlebia lauta EATON. 

Contrairement a l'espece precedence, ce Leptophlebiidae vole 
au cours de l'ete jusqu'au debut de l'automne (juin-juillet a septem
brej. THIBAULT ( 1971 ), clans !es Pyrenees-Atlantiques, confirme 
cela avec des captures de juin a septembre et PLESKOT (1961) en 
Autriche, recolte l'espece en juin et juillet seulement. Le cycle de 
vie est, selon ces auteurs, annuel. 

10. Paraleptoplebia submarginata STEPHENS. 

Peu d'individus Ont ere captures mais ce fut toujours en mai OU 

juin(fig. 3). AuDanemark, JENSEN (1956) realise ses rares captures 
en mai et juin et THIBAULT (1971 ), clans le sud de la France, a 
partir d'avril jusqu'en juillet. Ce dernier ainsi que MACAN (1957) 
en Angleterre, decrivent un developpement annuel, ce qui semble 
egalement etre la cas clans le Samson. 

11. Caenis macrura STEPHENS. 

Un seul individu a ete recolte (septembre 82) et cela ne permet 
aucune interpretation. En France, THIBAULT (1971) capture quel
ques individus en septembre et novembre et JENSEN (1656) au 
Danemark, recolte cette espece en grand nombre en aout mais en 
faible abondance en septembre. 

Discussion generale 

Remarquons tout d'abord que les nombres eleves de recoltes 
pour certains mois, reflecent le -plus sou vent une capture exception
nellement riche. Ainsi chez E. ignita, 37 des 48 individus capbures 
en juillet 81 l'ont ete au cours d'une seule chasse en soiree apres 
un violent orage et consistent essentieHement en imagos femelles 
venant deposer leurs ceud:s. 

Les onze especes d'Ephemeropteres examinees presentent des 
phenologies tres differences allant d'une periode de vol etendue 
sur presque toute l'annee chez B. rhodani, ii une duree limitee a 
un seul mois chez E. danica (fig. 4 ). Une large phenologie peut 
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traduire soit !es emergences de plusieures generations (B. rhodani, 
B. scambus, E. venosus) soit des emergences dispersees d'especes 
univoltlnes (E. ignita et sans doute H. /auta). Par contre, une 
courte periode de vol signifie necessairement que l'espece est hemi
ou univoltine et presente des emergences tres synchronisees (E. 
major, E. danica ). BRITTAIN (1979) rapporte pour !es Epheme
rnpteres d'un lac norvegien, une variete dans !es types d'emergen-
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FIG. 4. - Piriodes de vol des principales espeC'es d'Ephemeropheres sur 
le Samson. 

ces depuis des periodes de vol tres limitees (Leptophlebia marginata 
L.) jusqu'a de tres etendues (Leptophlebia vespertina L., Baetis 
macani KIMMINS). 

D'autre part, !es especes voisines ruppartenant au mi\me genre 
OU a la meme famille, presentent souvent un decaJage de Jeurs 
periodes de vol (fig. 4 ). Le fait est remarquable chez le genre 
Ephemerella ou E. major vole de la mi-mai a la mi-juin et E. ignita 
de fin juin a debut octobre ; chez Bae tis, la succession est mains 
evidente bien que !es emergences de B. scambus se situent surtout 
entre !es pies prlntanier et automnal de celles de B. rhodani ; enfin 
clans la famille des Leptophlebiidae, H. modes/a est precoce alors 
que H. /auta vole en tete et au debut de l'automne. Une telle 
succession des ,periodes de vol permet de diminuer la competition 
interspecifique (!es larves se trouvant au meme moment a des 
stades differents) et egalement d'eviter l'hybridatio-n. 
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Un phenomene semblable de decalage des emergences est decrit 
par FLOWERS et HrLSENHOFF (1978) au USA et par Sow A (1979) 
en Pologne. Seu! TOWNS (1983) n'observe pas ce phenomene chez 
6 especes sympatriques de Lepophlebiidae qui presentent des 
chevauchements importants de leurs periodes de vol dans une 
riviere neo-zelandaise. Cet auteur remet par ai!leurs en doute le 
role de la competition interspecifique dans !'evolution des cycles 
de vie ( du mains dans le cas des ecosystemes particuliers de 
Nouvelle-Zelande ). 

En general, la bonne au mauvaise synchronisation des emer
gences semble etre une caracteristique de l'espece, independemment 
de la region. Par contre, ii existe des differences geographiques 
dans l'etendue des periodes de vol surtout chez !es especes a 
strategie non-saisonniere. Le tableau I reprend !es periodes de vol 
de Baetis rhodani, espece la plus etudiee en Europe, pour dif
ferentes regions classees par latitude decroissante. Cette espece 
appara1t comme ayant partout des emergences etalees, mais avec 
deux periodes plus in tenses : printemps et automne. Les differences 
regionales se traduisent par des differences dans l'etendue de la 
periode de vol tout en respectant Jes pies saisonniers. Ces variations 
geographiques doivent etre rapprochees des variations dimatiques 
et plus specialement des conditions thermiques hivernales. En 
effet, ii apparait une bonne relation entre l'etendue des emergences 
et l'isotherme en janvier ( tableau I). Les regions S-W. de la France 
et de l'Angleterre, qui jouissent d'un climat extrement doux en 
hiver (isotherme en janvier : 5 a 7,5° C}, presentent une periode 
de vol etendue a toute l'annee (ELLIOTT, 1967 ; THIBAULT, 1971 ; 
NEVEU et al., 1979). La latitude semble avoir peu d'importance; 
ai-nsi, au sud de la Pologne et en Autriche, l'espece presente des 
emergences mains erendues que clans d'autres regions plus septen
trionales ( tableau I). Ceci s'eJCplique par le climat hi vernal relative
ment rude qui caracterise !'Europe centrale (dimat continental). 
En d'autres termes, des conditions thermiques clementes pendant 
la periode hivernale autorisent des emergences a la fois plus pre
coces et plus tardives. La periode de vol enregistree sur le Samson 
est route fois plus etendue que celles observee clans des regions 
jouissant de conditions thermiques hivernales semblables (Lake 
District en GB.). Cela signifie que si le facteur thermique apparait 
comme le principal regulateur des emergences d'autres parametres 
tels que l'alimentation, la photoper-iode doivent certainement inter-
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venir. Remarquons egalement que !es methodes et la frequence des 
captures varient fortement d'une etude a l'autre et ii est possible 
que des emergences tres reduites certains mois n'ont pas ete 
detecttes par certains auteurs. 

En plus de l'etablissement des periodes de vol, nos visites 
regulieres sur le terrain nous ont permis de realiser une serie 
d'observations inttressantes concernant le comportement de ponte 
des principales especes. Ici encore, ii est apparu une grande diver
site selon !es especes. Chez Baetis rhodani, la femelle penetre sous 
l 'eau et depose ses ceufs sur la face inferieure de pierres en partie 
emergees et simees clans des zones de courant rnpide. Les ceufs 
sont disposes !es uns contre !es autres, !'ensemble formant une 
espece d'ellipse tronquee, cette partie concave est orientee face au 
c01.;rant. Les pierres presentant une surface bien lisse, depourvue 
de concretions cakaires et de vegetation, sont choisies preferen
tiellement ; on y trouve souvent plusieurs pontes meme super
posees. 

Chez Ephemerella ignita, le mecanisme de ponte est radicale
ment different. La femelle rassemble ses ceufs sous forme d'une 
petite sphere verdatre qu'elle maintient sous son orifice genital en 
recourbant l'extremite de son abdomen. La femelle vient eH!eurer 
la surface de l' eau et y libere la masse d' ceufs qui sont disperses 
des qu'ils penetrent clans l'eau. Cette espece depose sa ponte 
preferentiellement en fin de journee. 

Chez Ecdyonurus venosus, Ephemera danica et Habrophlebia 
lauta, la femelle depose egalement ses ceufs a la surfaoe, son abdo
men penetrant en partie clans l'eau, mais la totalite de la ponte 
est deposee en plusieurs fois. ELLIOTT et HuMPESCH (1980) men
tionnent que la femelle peut meme se poser sur l'eau et s'y main
tenir quelques instants. Nous avons observe des femelJes en train 
de pondre aussi bien au cours de l'apres-midi que de 1a soiree . 

Enfin Habroleptoides modes/a se pose sur une pierre partielle
ment immergee, enfonce son abdomen sous la surface de l'eau et 
libere ses ceufs sur le substrat (ELLIOTT et HUMPESCH, 1980). 
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