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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 setac (the genitals). Tibiae with
Na and rare BNa ; other segments with Bd and Na setac. 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 riviére calcaire salmonicole”

Phénoclogie des Ephéméroptéres

par Dominigue ROSILLOM

Résnmé

La phénclogie de 11 espéces d'Ephéméropteres dans unc petite riviere
salmonicole, le Samson, est décrite sur base de captures réalisées au cours
de 4 anndes (1981-1984). Les résultats sont comparés avec CCUX Provenant
d'autres régions curopéennes eb nous avons essayé de I}es ratta’cher aux
cycles de vie des espices. Il apparait une grande diversité des périodes de
vol. Certaines especes volent pendant plusieurs mois {B. scambus, E. fgmta)
voir presque toute I'année (B. rhodani) alors que le stade adulte d'autres
espéces ne se rencontre que durant une courte période {1 mois chez E. danica
et E. major). Les causes de telles stratégies sont discutées. Les variations
aéographiques affectent surtout I'étalement des émergences qul a pu Etre mis
on relation avec les conditions thermiques hivernales (chex Baefzsﬁ rhodani)
alors que le mode d’émergence (synchronisé ou dispersé) apparait comme
une caractéristique spécifique. Enfin les comportements de ponte ont €tc
observés pour plusieurs espéces et ils montrent également une variabilité
selon Pespece.

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 between the
flight periods ; some species fly during several months {B. scambus, E.
ignita, ...y, even almost the whole vear (B. rbodani) 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 ‘geographlc
variations essentially affect the length of the flight period which can be
connected with the thermal conditions during winter (in Baetis rbodani}
while the emergence iype (synchronized or dispersed) seems a specific charac-
teristic. The laid hehaviour is also observed in several species and it shows
a great variability between the different species.

* Déposé le 13 novembre 1984. ) .
** Unité d'Ecologie des Eaux Douces (UNECED), Facultés UmverS{talres
Notre.Dame de la Paix, rue de Bruzelles 61, B-5000 Namur (Belgique).
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Ce travail s’incrit dans une étude plus large qui vise a com-
prendre le fonctionnement d'un écosystéme dulcicole lotique, le
Samson (affluent de 1a Meuse) ; recherches menées par une équipe
de 'Unité d’Ecologie des Eaux Douces 3 Namur. Une étude quan-
titative de la faune benthique a montré I'importance et la richesse
de celle-ci ainsi que le role non négligeable joué par les Ephémé-
roptéres {ROSILLON, 1984). Le présent article rapporte les résultats
de 4 années de captures d’adultes de cet ordre en vue de déter-
miner la phénologie des principales espéces, ainsi gu'une serie d'ob-
servations concernant leurs comportements de ponte. Ces résultats
sont discutés et comparés aux données provenant d’autre régions
curopéennes.

Maiériel et méthodes

Cette étude a été réalisée a deux stations du Samson, petite
rivitre salmonicole calcaire d’une vingtaine de km (RosiLron,
1984). Le premier site est situé sous couvert forestier a environ
10 km de la source : bois de Gesves (UTM : FR 435867) et le
second 2 km plus en aval en milien ouvert, prairie : Faulx-les-
Tombes (UTM : FR 428882). Ces deux endroits présentent de
bonnes qualités physico-chimiques et biologiques de leurs eaux
(MaquET, 1983 ; RosiLLonN, 1984).

Les récoltes des Ephéméropteres ont été réalisées par recherche
active d’une part et d'autre part 2 Paide de piéges i émergence
inspirés du modele de MUNDIE (1964) : il s’agit de pigges flottants
d’une section de 0.25 m*® de superficie surmontée d'une pyramide
(filet 3 maille de 1 mm) au-dessus de laquelle est disposé un flacon
collecteur. En 1981, 3 pidges ont été placés par station du 22 mai
4 la fin octobre. En 1982 et 1983, nous avons conservé 2 piéges
par localité de la mi-mars & la fin novembre. Enfin, suite 2 une
trés mauvaise efficacité de ces pidges, nous ne les avons plus
utilisés en 1984, En effet, en 1982, sur un total de 268 captures,
20 seulement ont été réalisées au moyen des pitges a4 émergence
et en 1983, 30 sur un total de 435,

La recherche active consistait en captures régulitres (générale-
ment hebdomadaire) au filet 4 papillon, d’imagos et de subimagos,
le plus souvent dans 'aprés-midi et durant environ 1/4 heures
par station, ce qui correspond 4 un effort de capture. Quelques
fois, nous avons effectué des captures en soirée. Les périodes de
récoltes s’étalent : du 22 mai au 27 octobre en 1981, du 24 mars
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au 23 novembre en 1982, du 14 mars au 28 novembre en 1983
et du 14 mars au 26 septembre en 1984. Nous disposons donc de
résultats concernant 4 années de recherche.

L’indentification a été réalisée i 1’aide des ouvrages de Lanpa
(1969) et de Kmmmins (1966) et plus spécialement de MULLER-
LieBENEAU (1969) pour le genre Baetis et de THoMAS (1968) pour
le genre Ecdyonurus. Une bonne partie de nos déterminations ont
été vérifides par le Dr J. FonTAINE {Lyon I).

Résultats et discussion

Au total, 1138 individus appartenant & 11 espéces (6 familles)
ont été capturés ; 3 Baetidac : Baetis rbodani (P1cTET), B. scam-
bus BaTon et Centroptilum luteolum (MuLLER) ; 2 Ephemerelli-
dae : Ephemerella major (KLAPALEK) (= Torleya belgica LESTAGE)
et E. ignita (Popa) ; 1 Heptageniidae : Ecdyonunrus venosus FABRI-
cius ; 3 Leptophlebiidae : Habroleptoides modesta (HAGEN), Ha-
brophlebia lauta EATON et Paraleptophlebia  submarginata
(STEPHENS) ; 1 Ephemeridac : Ephemera danica MULLER et enfin
1 Canidae : Caenis macrura STEPHENS. Toutes ces espéces ont été
recensées dans la faune benthique du Samson ; par contre, 2 espéces
présentes dans le benthos n’ont jamais été capturées a I’état adul-
tes, il s’agit de 2 Heptageniidae : Rhythrogena semicolorata CURTIS
et Epeorus assimilis EaTon (RosiLLon, 1984).

Les figures 1 & 3 reprennent les totaux mensuels des récoltes
pour les quatre années prospectées, les deux stations étant réunies.
Comme ’effort de capture (= nombre de visites sur le terrain)
peut varier d’un mois 4 ['autre, ces méme résultats sont également
exprimés sous la forme du nombre d'individus récoltés par effort
de capture et par station.

1. Baetis rbodani [PrcTET).

Cette espece est la plus régulidrement capturée, sa période de
vol s’étend de mars 3 novembre (fig. 1). Il apparait cependant 2
périodes de captures plus intenses, avril ou avril-mai et d’aofit a
novembre avec de légers décalages d’une année & I'autre. Durant
les mois d’été, juin, juillet et parfois aofit, les captures sont plus
rares. Par examen de 'évolution des histogrammes de fréquence
de rtaille des larves, nous avons observé que dans le Samson, cette
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espece est surtout bivoltine mais une partie de la population arrive
4 boucler 3 générations par an (RoSILLON, sous presse). Il n'est
pas exclu que Pespéce vole déja en février car 4 cette époque, des
larves proches de I’émergence (fourreaux alaires noirs) sont présen-
tes dans le benthos.
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Frc. 1 — Phénologie des Baetidae sur le Samson : nombre total d’individus
capturés {{]) et nombre_ d'individus récoltés par effort de capture ()
chaque mois de mai 1981 a septembre 1984,

Une période de vol étendue a toute Pannée a été observée par
ThisauLT (1971) et BenecH (1972) dans le sud de la France
et par ErriorT (1967) dans le Dartmoor (GB) mais les récoltes
de décembre A janvier sont ttés rares. Dans la plupart des autres
cas, les auteurs décrivent une période de vol étendue d’avril {ou
mai}) 4 septembre (ou octobre) et avec toujours les deux pics prin-
tanier et automnal correspondant 4 2 générations : GLEDHILL
(1960), Lancrorp (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 capturé cette espéce de juin a la fin septembre ou
début octobre (en 1983). Sa période de vol correspond donc essen-
tiellement 4 la période estivale, les captures étant plus importantes
en aoiit et septembre (fig. 1). Sur base des histogrammes de fré-
quence de taille des larves, nous avons déerit B. scambus comme
une espéce bivoltine avec 2 générations rapides au cours de I'été
(ROSILLON, sous presse).

En Angleterre, ELLIoTT (1967) renseigne une période de vol
de mai 3 octobre ou méme novembre avec cependant une absence
de capture en septembre. Dans le sud de la France, THIBAULT
(1971) capture des subimagos de mars i septembre. Ces deux
auteurs décrivent 2 générations par an.

3. Centroptilum luteolum (MULLER).

L'espice est toujours capturée en nombre réduit et I'absence
de récolte en 1983 et 1984 ne signifie pas nécessairement sa dis-
parition du milieu mais indique néanmoins sa rareté cerraine, Sa
période de vol semble s’étendre sur plusieurs mois, juin a octobre.
En Angleterre, Wise (1980) capture des adultes d’avril a la fin
septembre et décrit un cycle de vie bivoltin, En Norvége, BRITTAIN
(1974} conclut également & deux générations avec des émergences
respectivement en juin et aoft.

4. Ephemerella major (KLAPALEK).

Cet Ephémére est trés abondant et il présente une syn-
chronisation remarquable de ses émergences avec une période de
vol limitée aux mois de mai et juin (fig. 2). D’aprés les histogram-
mes de fréquence de taille des larves, E. major est univoltine
avec une génération hivernale 4 croissance lente (ROSILLON, sous
presse).

Dans les Pyrénées-Atlantiques, TH1BAULT (1971) capture des
subimagos un mois plus t6t (avril) et observe encore quelques
rares adultes en juillet. En Autriche, I'espéce vole de mai 2 juillet
(PLEskoT, 1961). Ces auteurs décrivent un cycle semblable & celui
observé dans le Samson.
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5. Epbemerella ignita (Popa).

Cette espéce est €galement capturée en nombre important et
sa période de vol s’étend sur toute Ja période estivale, de juin a
début octobre, Sur base des histogrammes de fréquence de taille
des larves, nous avons décrit E. ignita comme univoltine estivale a
croissance rapide (ROSILLON, sous presse).
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Frc. 2. — Phénologie des Ephemerellidae et Ephemeridae sur le Samson :
cf. fipure 1.

E. ignita est largement répandue dans toute I'Europe et elle a
fait 'objet de plusieurs études. La plupart des auteurs rapportent
une période de vol allant de juillet (ou juin) 2 septembre {ou aodt) :
GLEpHILL (1960), ELLioTT (1967), Wise (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 {Pyrénées-Atlantiques), THIBAULT (1971) capture cette
espéce en grand nombre dés le mois de mai et 'émergence se pour-
suit jusqu’en octobre. NEVEU ¢ al. {1979), dans la méme région,
récoltent des larves proches de 'émergence de mars 4 novembre.

6. Ephemera danica (MULLER).

Cet Ephémeére présente une péricde de vol limitée a un seul
mois, juin (fig. 2). En Suéde, SveEnsson (1977} observe également
une courte période de vol, juin-juillet avec 95 % des captures pour
le seul mois de juin. Au Danemark, JENSEN (1956) capture I'espece
de fin mai a fin juillet mais surtout pendant le mois de juin.
E. danica est déerite le plus souvent comme hémivoliine, deux ans
de développement larvaire avec des émergences trés synchronisées
(Svensson, 1977 ; WrRiGHT ef al., 1981}

7. Ecdyonurus venosus FABRICIUS,

Cette Haptageniidae est surtout capturéde au début de ['éeé
(mai-juin}, des captures accidentelles ont lieu en juillet ou aoit ;
mais en 83 et 84, quelques individus sont de nouveau récoltés au
début de l'automne (septembre - octobre). Il semble donc qu’il
eviste une premiére période d’émergence de mai a juin ou juin-
juillet selon les années et une seconde nettement plus réduite en
effectifs, en septembre-octobre (fig. 3).

En Angleterre, ELL1OTT (1967) et WisE (1980) capturent des
adultes d’avril 4 juillet mais surtout en juin et décrivent une seule
génération par an. Par contre en France, THIBAULT (1971} observe
quelques vols en septembre-octobre et il conclut que la majeure
partie de la population est univoltine mais une petite partie bivol-
tine. Un cycle semblable doit avoir lieu dans le Samson.

8. Habroleptoides modesta (HAGEN).

Cette espéce est relativement précoce, les premiers adultes volent
en avril et les émergences semblent terminées fin juin. Sur 4 années,
seuls 4 individus ont été capturés au cours de la premiére décade
de juillet {fig. 3).

THIBAULT (1971) dans les Pyrénées-Atlantiques, enregistre des
émergences encore plus précoces, dés f{évrier, mais avec un pic
en avril. En Autriche, PLESkOT {1961) observe des adultes d’avril
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A juin mais surtout en mal. Les deux auteurs s'accordent pour
5@ EDYONURUS VENOSUS 4 décrire un cycle univoltin.

. io 9. Habrophlebia lauta EATON.

1 Contrairement & lespéce précédente, ce Leptophlebiidae vole
LB au cours de I'été jusqu’au début de Pautomne (juin-juillet a septem-
bre). Taisaurt (1971), dans les Pyrénées-Atantiques, confirme
cela avec des captures de juin & septembre et PLESKOT (1961} en

Z MITRSO MAMIJASON MAMIJASON MAMJIJAS

=36

20 HRBROLEPTOIBES MODESTA 16 ! Autriche, récolte espece en juin et juillet seulement. Le cycle de
] 4 ? | vie est, selon ces auteurs, annuel.
~ 10 ] !
! '_2 . ‘ 10. Paraleptoplebia submarginata STEPHENS.
| B %¥TAS0 MAMJIASON MAMJITASON MAMIJAS @ E _ Peu d’individus ont été capturés mais ce fut toujours en mai ou
a o ? juin (fig. 3). Au Danemark, JENSEN (1956) réalise ses rares captures
A HABROPHLEBIR LAUTA o : en mai et juin et TriBaULT (1971), dans le sud de la France, 2
2 z partir d’avril jusqu'en juillet. Ce dernier ainsi que Macan {1957)
2 18 2 " ' en Angleterre, décrivent un développement annuel, ce qui semble
= » : également étre la cas dans le Samson.
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Un seul individu a été récolté (septembre 82) et cela ne permet
1@ PARALEPTOPHLEBIR SUBMARGINATA 2 aucune interprétation. En France, THipauLT (1971) capture quel-
ques individus en septembre et novembre et JENsEN (1656) au
s | 1 ! Danemark, récolte cette espéce en grand nombre en aoiit mais en
faible abondance en septembre.
|1 1 1T
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Discussion générale
@, CRENIS MACRURA {
Remarquons tout d’abord que les nombres élevés de récoltes
5 | .5 pour certains mois, reflétent le plus souvent une capture exception-
: nellement riche. Ainsi chez E. ignita, 37 des 48 individus capturés
a % en juillet 81 lont été au cours d’une seule chasse en soirée apres
MIJASO MAMJJASON MAMJJIASON MAMJJAS un violent orage et consistent essenticllement en imagos femelles
1981 1982 1983 1984 venant déposer leurs ceufs.
Les onze espéces d’Ephéméroptéres examindes présentent des
Fi. 3. — Phénologie des Heptageniidae, Leptophlebiidae et Caenidae phénologies trés différentes allant d'une période de vol étendue
sur le Samson : of. figure 1 sur presque toute 'année chez B. rbodani, i une durée limitée 2
un seul mois chez E. danica (fig. 4). Une large phénologie peut
i
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traduire soit les émergences de plusieures générations {B. rbodani,
B. scambus, E. venosus) soit des émergences dispersées d’espéces
univoltines (E. ignita et sans doute H. lauta). Par contre, une
courte période de vol signific nécessairement que I'espéce est hémi-
ou univoltine et présente des émergences trés synchronisées {E.
major, E. danica). BRITTAIN {1979) rapporte pour les Ephémé-
roptéres d'un lac norvégien, une variété dans les types d’émergen-
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Fic, 4. — Périodes de vol des principales espéces d’Ephémérophéres sur
le Samson.

ces depuis des périodes de vol trés limitées (Leprophlebia marginata
L.) jusqua de trés étendues (Leprophlebia vespertina L., Baetis
meacani KIMMINS),

D’autre part, les espéces voisines appartenant au méme genre
ou 2 la méme famille, présentent souvent un décalage de leurs
périodes de vol (fig. 4). Le fait est remarquable chez le genre
Ephemerella ot E. major vole de la mi-mai 4 la mi-juin et E. ignita
de fin juin A début octobre ; chez Baetis, la succession est moins
évidente bien que les émergences de B. scambus se situent surtout
entre les pics printanier et automnal de celles de B. rhodani ; enfin
dans la famille des Leptophlebiidae, H. modesta est précoce alors
que H. lauta vole en téte et au début de P'automne. Une telle
succession des périodes de vol permet de diminuer la compétition
interspéeifique (les larves se trouvant au méme moment 4 des
stades différents) et également d’éviter I'hybridation.
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Un phénoméne semblable de décalage des émergences est décrit
par FLOWERS et HILsEnHOFF (1978) au USA et par Sowa {1979)
en Pologne. Seul Towns (1983) n'observe pas ce phénomeéne chez
6 especes sympatriques de Lepophlebiidae qui présentent des
chevauchements importants de leurs périodes de vol dans une
riviere néo-zélandaise. Cet auteur remet par ailleurs en doute le
rdle de la compétition interspécifique dans I'évolution des cycles
de vie (du moins dans le cas des écosystémes particuliers de
Nouvelle-Zélande).

En général, la bonne ou mauvaise synchronisation des émer-
gences semble étre une caractéristique de I'espéce, indépendemment
de la région. Par contre, il existe des différences géographiques
dans l'étendue des périodes de vol surtout chez les espéces a
stratégic non-saisonniére. Le tableau I reprend les périodes de vol
de Baetis rhodani, espece la plus étudiée en Europe, pour dif-
férentes régions classées par latitude décroissante. Cette espece
apparait comme ayant partout des émergences étalées, mais avec
deux périodes plus intenses : printemps et automne. Les différences
régionales se traduisent par des différences dans 'étendue de la
période de vol tout en respectant les pics saisonniers. Ces variations
séographiques doivent étre rapprochées des variations climatiques
et plus spécialement des conditions thermiques hivernales. En
effet, il apparait une bonne relation entre 'étendue des émergences
et I'isotherme en janvier (tableau I). Les régions S-W. de la France
et de 'Angleterre, qui jouissent d'un climat extrément doux en
hiver (isotherme en janvier : 5 4 7,5° C), présentent une période
de vol étendue i toute ’année (ELLioTT, 1967 ; THIBAULT, 1971 ;
NEVEU ¢f al., 1979). La latitude semble avoir peu d’importance ;
ainsi, au sud de la Pologne et en Autriche, espéce présente des
émergences moins étendues que dans d’autres régions plus septen-
trionales (tableau I). Ceci s’explique par le climat hivernal relative-
ment rude qui caractérise I'Europe centrale (climat continental).
En d’autres termes, des conditions thermiques clémentes pendant
la période hivernale autorisent des émergences a la fois plus pré-
coces et plus tardives. La période de vol enregistrée sur le Samson
est toute fois plus étendue que celles observée dans des régions
jouissant de conditions thermiques hivernales semblables (Lake
District en GB.). Cela signifie que si le facteur thermique apparait
comme le principal régulateur des émergences d’autres paramétres
tels que Ialimentation, la photopériode doivent certainement inter-
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venir. Remarquons également que les méthodes et la fréquence des
captures varient fortement d’une étude a [autre et il est possible
que des émergences trés réduites certains mois n'ont pas été
détectées par certains auteurs.

En plus de Pétablissement des périodes de vol, nos visites
régulidres sur le terrain nous ont permis de réaliser une série
d’observations intéressantes concernant le comportement de ponte
des principales especes. Ici encore, il est apparu une grande diver-
sité selon les espéces. Chez Baetis rhodarni, la femelle pénétre sous
I'eau et dépose ses ceufs sur la face inférieure de pierres en partie
émergées et situées dans des zones de courant rapide. Les ccufs
soni disposés les uns contre les autres, I'ensemble formant une
espece d’ellipse tronquée, cette partie concave est orientée face au
courant. Les pierres présentant une surface bien lisse, dépourvue
de concrétions calcaires et de végétation, sont choisies préféren-
tiellement ; on y trouve souvent plusieurs pontes méme super-
posées.

Chez Ephemerella ignita, le mécanisme de ponte est radicale-
ment différent. La femelle rassemble ses ceufs sous forme d’une
petite sphere verditre qu’elle maintient sous son orifice génital en
recourbant 'extrémité de son abdomen. La femelle vient effleurer
la surface de 'eau et y libére Ia masse d’ceufs qui sont dispersés
dés qu’ils pénétrent dans l'eau. Cette espéce dépose sa ponte
préférentiellement en fin de journée.

Chez Ecdyonurus venosus, Ephemera danica et Habrophlebia
lauta, la femelle dépose également ses ceufs A la surface, son abdo-
men pénétrant en partic dans Peau, mais la toralité de la ponte
est déposée en plusieurs fois. ELr1orT et HuMpESCH {1980) men-
tionnent que la femelle peut méme se poser sur I'ean et s’y main-
tenir quelques instants. Nous avons observé des femelles en train
de pondre aussi bien au cours de 'apres-midi que de la soirée.

Enfin Habroleptoides modesta se pose sur une pietre partielle-
ment immergée, enfonce son abdomen sous la surface de 'zau et
libere ses ceufs sur le substrat (ELL10oTT et HUMPESCH, 1980).
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