ANNALES DE LIMNOLOGIE, t. 8, fasc. 1, 1972, p. 11-30

COEFFICIENTS THERMIQUES
ET ECOLOGIE
DE QUELQUES PLANAIRES D’EAU DOUCE
5. — LA REPRODUCTION DES ESPECES JUMELLES
POLYCELIS NIGRA ET POLYCELIS TENUIS

patr E. PATTEE.

Les eaux calmes de nos régions renferment trés souvent de petites
Planaires noires, atteignant une dizaine de millimétres de longueur,
a Dextrémilé antérieure obtuse ct pourvue de nombreuses taches
oculaires. Il s’agit des espéces limnophiles du genre Polycelis. Main-
tes fois confondues sous un méme nom spécifique, elles doivent
en réalité étre réparties entre les deux espéces Polycelis nigra (O. F.
MiiLLER 1773) ct Polycelis tenuis Ijima 1884. Plusieurs auteurs
(KoMAREK 1927, REYNOLDSON 1948, LEPoRI 1955, LENDER et LE Moi-
GNE 1960, BENAzZ1 1963, entre autres), ont en effet souligné a juste
titre les caractéres anatomiques de ’appareil génital qui les distin-
guent incontestablement.

L’absence d’organes musculo-glandulaires, ainsi que la formule
chromosomique ont donné lieu, en 1954, a4 la création d’une troi-
siétme espéce, P. hepfa, par MELANDER, MELANDER et REYNOLDSON.
Mais, a la suite des travaux de L MoigNE (1962), le statut spé-
cifique de P. hepta n’est plus admis actuellement (REynoLDsON 1967),
les individus en question devant étre considérés comme une forme
particuliére de P. fenuis.

Malgré l'insistance justifiée des auleurs qui ont été mentionnés,
la distinction entre P. nigra et P. tenuis n’a pas regu l'audience
nécessaire. Comme le souligne Leporr (1955), les travaux écolo-
giques qui signalent la présence de l'une des deux espéces sans
mentionner de facon explicite leurs caractéres distinctifs (I’animal
étant généralement dénommé P. nigra) ne fournissent, de ce fait,
que des renseignements de portée limitée.

1. Equipe d’Ecophysiologie, Biologie Animale, Université Claude-Bernard -
Lyon I, boulevard du 11-novembre, 69-Villeurbanne,
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Nous examinerons d’abord les documents appartenant a cette
derniére catégorie et dont il est seulement possible de déduire I'ha-
bitat des deux Polycelis, prises ensemble. Cet habitat peut se carac-
tériser par deux traits différents. En premier lieu, nos Planaires
semblent occuper le cours inférieur de certains ruisseaux, a partir
du point ou ceux-ci débouchent dans la plaine. Dans la région
lyonnaise, c’est le cas de 1'Yzeron (Fiasson 1964) ou de I’Amby.
BECKER (1960) note un phénoméne semblable au Wurtemberg.
Dans la série qu’il décrit, VAiLLANT (1967) signale ces Planaires
au niveau le plus bas, correspondant & la portion aval de la zone
4 Barbeau. Polycelis nigra et P. tenuis semblent alors prolonger
I’étagement des trois espéces montagnardes Crenobia alpina, Poly-
celis felina et Dugesia gonocephala, en leur succédant et en occu-
pant donc la quatriéme zone de la série. Ceci montre, du point de

vue de I’écologie causale, 'intérét d’une étude comparée concernant -

I'influence de la température sur leurs différentes fonctions. D’une
publication antérieure, il ressort déja que la tolérance thermique de
P. nigra est supérieure a celle des irois espéces montagnardes (Pat-
TEE 1966 et 1968).

Le second trait de I’écologie de P. nigra et P. tenuis est leur lim-
nophilie manifeste. DORIER et VAILLANT (1954), puis PaATTEE et
Bournaup (1970) ont montré que, de toutes les Planaires testées,
ce sont elles qui opposent la résistance la plus faible au courant.
Elles apparaissent, en Angleterre, dans le delta de certains affluents
de lacs, aux endroits ou 1’eau est calme (BEaucHamp 1932). En ce
qui concerne les lacs eux-mémes, REyNoLpsoN (1956, 1958 a et b,
1966) a recensé, en Grande-Breiagne, un nombre considérable de
stations a Polycelis. En Pologne, CHODOROWSKI (1959) les rencontre
dans les zones marécageuses peu profondes et envahies de végéta-
tion. Il en est de méme dans la région lyonnaise. Outre les cours
inférieurs déja signalés, elles y colonisent, en plaine ou en altitude
moyenne (jusqu’a 500 m), les petites collections d’eau stagnante,
mares, fossés, ou méme bassins calmes sur le cours supérieur de
certains ruisseaux (LascoMBE 1971). En conséquence, leur habitat
s’éléve, dans de tels milieux, jusqu’au niveau des espéces monta-
gnardes D. gonocephala et P. felina qui se cantonnent dans les
eaux courantes. VAN Ove (1941), lui aussi, reléve chez elles des
signes d’'indépendance a I’égard de la zonation thermique.

En résumé, P. nigra et P. tenuis se montrent donc capables
d’exister a la fois 4 des températures qui doivent étre identiques
et 4 des températures qui doivent étre supérieures & celles que
réclament les deux derniéres espéces rhéophiles.

Si nous examinons maintenant les publications qui comportent
une comparaison entre P. nigra et P. tenuis, nous constatons que,
pour les raisons taxonomiques déja signalées, elles sont peu nom-
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breuses. Etudiant avec soin les rapports des divers auteurs, LEPOR1
(1955) avait cru pouvoir distinguer une zone méditerranéo-atlan-
tique occupée par P. nigra et une zone continentale (centre et nord
de ’Europe) réservée a P. lenuis. D’aprés la carte qu’il établit, la
limite des deux zones traverserait la France el en particulier la
région lyonnaise.

Dans la partie occidentale de la Grande-Bretagne étudiée par
REyNOLDSON (1966) et REYNOLDSON et Davies (1970), P. nigra colo-
nise seule les lacs pauvres ct les lacs les plus élevés, d’altitude
400 a 800 m. P. tenuis apparait cependant a c61é d’elle lorsque la
productivité des eaux augmente. LeEnpEr et L MoigNe (1960)
signalent aussi la coexistence des deux espéces en France, de la
Bretagne a I’Alsace. Pour Daum (in ILLies 1967), cette coexistence
s’étend pratiquement a toute I’Europe, la différence relevée par
Lepori ne se traduisant plus que par la présence solitaire de
P. tenuis en Scandinavie et de P. nigra dans la péninsule ibérique.
L’absence apparente de P. tenuis dans la plaine russe était bien
due, comme le supposait Danm, a linsuffisance de nos connais-
sances, car, au mois d’aotit 1971, j’ai trouvé cetie espece en grande
abondance sur les rives du lac Plechtcheyevo. Le lac baigne la
ville de Pereslavl-Zalesski, 4 140 km au nord de Moscou.

L’étude approfondie de LascomBe (1971) dans la région lyon-
naise montre que les deux espéces s’y rencontrent dans des stations
nombreuses, mais assez souvent distinctes. Le irait le plus impor-
tant de leur distribution est la plus forte représentation de P. fenuis
et sa capacité & s’élever quelque peu en altitude, alors que P. nigra
n’occupe que le fond de la cuvetie et des thalwegs.

Le présent travail doit fournir quelques premiers éléments de
comparaison entre nos deux Polycelis limnophiles, mais son but
est avant tout de situer leurs exigences thermiques par rapport a
celles des trois espéces rhéophiles étudiées dans les articles pré-
cédents (PAaTTEE 1969 et 1970).

1. — Matériel

Pour réaliser cette comparaison, j’ai expérimenté, de facon iden-
tique, sur des représentants de plusieurs populations :

— Une population de plaine et de milieu relativement chaud,
milieu dont la température moyenne estivale est supérieure a4 19 °C.
Cette population appartient a ’espéce Polycelis nigra. Les premiers
exemplaires en ont été rapportés du cours inférieur de 1'Yzeron,
petite riviére coulant au S-O de Lyon (Carte IGN Lyon 83,2 X 790,3
altitude 180 m), avant que le milieu ne soit dévasté par la pollution.
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Les conditions qui régnaient a I’époque sont décrites par Fias-
soN (1964) et PaTter (1965). Pendant plusieurs années, cette popu-
lation s’est maintenue d’elle-mé&me et multipliée aux dépens d’Asel-
les et d’Oligochétes, dans une grande auge de pierre située dans
un local vitré mais non chauffé annexé au laboratoire (altitude
180 m également). Les sujets d’expérience ont été prélevés dans
cette auge.

— Deux populations d’altitude supérieure et de milieux rela-
tivement plus froids, appartenant a 'espéce Polycelis tenuis. L'une
a 6té récoltée dans le lac des Bordes, situé a environ 10 km au
sud de Besse-en-Chandesse, dans le Puy-de-Déme (carte IGN Besse,
374 X 649,8, altitude 1185 m). Les ruisseaux de la région sont
habités par I’espéce rhéophile et montagnarde P. felina. L’autre
population provient du cours supéricur du ruisseau I’Amby qui,
a ’est de Lyon, descend de I'Ile Crémieu vers le Rhone (carte IGN
Montluel, 88,6 X 832,9 altitude 282 m). Cette derniere station cor-
respond au confluent de 'Amby et d’un de ses petits affluents de
rive droite. Un bassin calme y est habité par Polycelis tenuis qui
y cotoie Polycelis felina, laquelle est cependant beaucoup plus
abondante dans les zones rapides du voisinage. La moyenne esti-

-

vale enregistrée pour la station en 1970 est de 15,7 °C.

L’étude intéresse donc, d’une part, une population de P. nigra
issue de la zone la plus basse et la plus chaude et, d’autre part,
deux populations de P. tenuis issues de milieux situés aun niveau
de la zone a P. felina et relativement plus froids. Les conditions
de vie extrémes du groupe nigra-tenuis sont ainsi représentées.

2. — Méthodes

Les techniques d’élevage aux différentes températures sont les
mémes que celles utilisées précédemment pour les autres espéces
(PaTTEE 1969 et 1970). Les résultats pourront donc étre comparés
en toute rigueur.

Les individus de P. nigra et P. tenuis ne peuvent étre distingués
sur le vivant. Mais les populations de I’Amby et de ’auge de pierre
du laboratoire sont bien connues, I'’examen d’une cinquantaine
d’exemplaires ayant montré chaque fois qu’une seule des espéces
est présente. Les sujets du lac des Bordes sont issus de parents
dont on a déterminé la partie postérieure et qui ’ont régénérée. En
outre, la détermination de tous les individus en fin d’expérience
permet de valider cette derniére a posteriori.

Les élevages, étalés sur plusieurs années, ont été effectués a
des saisons variées, dépendant en particulier du degré d’occupa-
tion des enceintes thermiques. Comme pour les espéces précéden-
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tes, la saison n’a pas d’influence apparente sur la reproduction,
dans la mesure ou la température et P’alimentation sont stables.

Benazzi (1963) a montré que, chez P. nigra, la fertilité varie
avec le caryotype des deux parents. En particulier, celle des croi-
sements diploide x polyploide n’est pas la méme suivant que le
sujet maternel appartient 4 I'une ou a P'autre forme. Les Planaires
de la présente étude sont groupées par 10 dans un bol. Il y a
3 de ces bols, soit une trentaine d’individus pour chacune des
températures auxquelles la reproduction a lieu. Ces conditions
devraient offrir aux animaux des possibilités de combinaison suffi-
samment proches de celles qui existent dans la nature.

3. — Reproduction de P. nigra (tableau I)

Les paramétres mesurés sont les mémes que dans les études
précédentes. Le cycle reproduclif complet peut se dérouler de 10
a 22,5°. En dehors de ces limites, la reproduction est inhibée par
la température.

Les nouveaux-nés que ’on place 4 5° se développent, parviennent
a la taille adulte en un temps moyen de 396 jours et pondent.
Mais leurs cocons se révélent toujours stériles (1™ colonne du
tableau). On peut donc supposer que le froid perturbe soit la
maturation et la gamétogénése, soit les phénomeénes ultérieurs de
fécondation et de développement embryonnaire. La 2° colonne se
rapporte a des adultes que 'on place a4 5° aprés qu’a des tempé-
ratures plus élevées ils aient produit des jeunes viables. La des-
truction fortuite de la population n’a malheureusement pas permis
I’étude de plus de 10 individus dans ces conditions. J’ai alors
fait appel a 10 autres individus provenant d’une population diffé-
rente de P. nigra et qui, de ce fait, ne figurent pas dans ce tableau.
Les résultats ont toujours été les mémes : les adultes transférés
a4 5° demeurent fertiles pendant plus d'un an, démontrant que la
fécondation et le développement embryonnaire sont possibles a 5°.
L’action inhibitrice de cette température s’exerce donc sur la gamé-
togénése, et c¢’est par son intermédiaire qu’elle interrompt le cycle
vital de I'animal.

A 25°, la ponte des cocons est encore possible, mais la stérilité
de ces cocons est totale. Cette température n’a pas fait 'objet d’une
étude plus approfondie, car elle est incluse dans la zone létale de
P. nigra : les adultes n’y survivent qu’une centaine de jours en
moyenne (PATTEE 1966).

Les limites thermiques ainsi mises en évidence pour la zone
« vitale » ne semblent pas, 4 premiére vue, correspondre exactement
a celles qu'ont déterminé REyNoLDsON, YOoUNG et TaAyLOR en 1965
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pour des populations originaires de I'Ile d’Anglesey (Pays de Gal-
les). Ces auteurs notent que le cycle complet peut se dérouler a 5°
et peut-étre méme a 3,5°. Une opposition formelle entre leurs
résultats et les miens, qui permetirait de conclure a l’existence de
deux races différentes, n’est cependant pas démontrée dans le cas
présent. REYNOLDSON, YouNg et TavrLor étudient la reproduction
d’individus prélevés dans la nature, donc assimilables aux « adultes
mis a 5° » du tableau I, et les trouvent fertiles. Mais, ainsi qu’il
ressort du texte et d’une communication personnelle de REYNOLDSON,
ils ne suivent pas la maluralion de la génération suivante F,, celle
qui correspond aux « nouveaux-nés mis a 5° » du tableau. Or c’est
la gamétogénése de cette génération qui, chez les Planaires lyon-
naises, se montre bloquée, les cocons F, demeurant stériles.

A lautre extréme, les auteurs britanniques notent un arrét de
la reproduction 4 23°, valeur assez peu inférieure aux 25° mesurés
ici.

L’examen des données a I’intéricur de la zone de tolérance permet
de repérer les divers effets de la température et de comprendre
comment ceux-ci se combinent pour déterminer, en définitive, la
capacité reproductrice de I’animal.

La périodicité de ponte (ligne 2) passc par un minimum a 17,5
et 20°. Cest donc a ces deux températures que les cocons sont
produits en plus grand nombre. Mais certains de ces cocons avor-
tent (ligne 3) : c’est 4 des températures légérement plus basses que
se situe le maximum de fertilité. Notons dés maintenant le niveau
important de ce maximum : le développement de 93 a 94 % des
cocons pondus constitue un record inégalé chez les espéces étudiées
jusqu’a présent (PaTTee 1969 et 1970).

Une action toute différenie dec la température apparait a la
4° ligne. A 5°, ou le cycle vital est interrompu, le nombre d’ceufs
qui se développent dans chaque cocon se trouve également perturbé.
Certains jeunes sont malformés. Mais entre 10 et 22,5°, cc nombre
d’'ceufs va en diminuant irés réguliérement, Contrairement a toutes
les autres, cette action tend a accroitre I'intensité de la reproduc-
tion aux températures les plus basses de la zone vitale,

La résultante de tous ces phénoméncs se traduit dans la 5° ligne.
Obtenue par calcul a partir des lignes précédentes, la périodicité
moyenne de production d’'un jeune par un méme parent montre
un minimum assez peu accusé vers 17,5°. C’est donc a cette tem-
pérature que sont produits le plus grand nombre de descendants.
Les possibilités de reproduction beaucoup plus faibles a 22,5° s’ex-
pliquent par le nombre élevé de cocons stériles i cette température.

La chaleur semble accélérer de facon assez réguliére le dévelop-
pement embryonnaire (6° ligne) et, avec quelques a-coups, le déve-
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loppement complet jusqu’a la maturité génitale (7° ligne). La durée
de ce développement complet est appelée durée d’une génération,
ou temps de génération; elle inclut la durée d’incubation. Ici lopti-
mum se situe aux températures les plus élevées : I'image est donc
différente de celle qui ressort du paragraphe précédent.

En 1928, Vorgr donnait les durées d’incubation pour une espéce
qu’il nommait P. nigra. A des températures de 16 a 18°, I'incuba-
tion durait 19 a 26 jours et a des températures de 19 a 22°, elle
durait 15 a 22 jours. Ces valeurs correspondent assez bien a celles
de notre tableau. Le travail de REYNOLDSON, YouNG et TayLOR (1965)
fournit d’autres élémenls de comparaison concernanl ces para-
meétres : les durées moyennes d’incubation de P. nigra mesurées a
5, 10, 15, 20 et 23° sont respectivement de 108, 30, 30, 21 et
18 jours. De telles valeurs sont assez voisines de celles du tableau,
tout en se montrant plus irréguliéres. Ces auleurs évaluent aussi
les durées totales de développement, correspondant aux durées de
génération qui figurent a la ligne 7 du tableau. Leurs valeurs a 10,
15 et 20° sont respectivement de 261, 287 et 215 jours et atleignent
pratiquement le double des micnnes. Une telle différence est a
retenir : il est possible que nous ayons affaire 4 deux races a capa-
cités physiologiques différenles. Mais I’alimentation offerte aux Pla-

naires peul aussi entrer en ligne de compte. Les sujets élevés par

les auteurs britanniques recoivent, une fois par semaine, des frag-
ments de ver de terre; les miens regoivent, 4 un rythme légérement
plus fréquent, une nourriture composée en majorité de Gammares,
mais comportant aussi, a intervalles réguliers, des fragments de
Lombrics.

Les deux phénomeénes, rythme de production des descendants et
temps de génération se combinent pour déterminer le taux d’ac-
croissement de la population (lignes 8 et 9). Ce taux varie rela-
tivement peu entre 15 et 20°, et y est important. A 15°, I’accrois-
sement est favorisé par le grand nombre de cocons fertiles et le
nombre assez important de jeunes dans chacun de ceux-ci; a 20°,
il est favorisé par la rapidité plus grande du développement. En
dehors de celte zone optimale se trouvent les températures de 10
et 22,5°, ot 'accroissement est beaucoup plus faible et qui établis-
sent une transition avec les zones d’inhibition précédemment men-
tionnées. A 10°, la lenteur des processus de ponte et de dévelop-
pement apparait comme le phénoméne déterminant. A 22,5°, il
s’agit au contraire du nombre important de cocons stériles et du
faible nombre de jeunes dans chaque cocon fertile.

L’un des tracés de la figure reproduit ces variations du taux
d’accroissement en fonction de la température chez P. nigra.
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4. — Reproduction de P. tenuis et comparaison entre les deux espéces

Les résultats concernant P. fenuis sont portés au tableau II.
Aucune différence nette n’ayant pu étre mise en évidence entre
les individus du lac des Bordes et ceux de I’Amby, les chiffres rela-
tifs aux deux populations ont été groupés.

Dans P’ensemble, la température influence P. tenuis et P. nigra
de facon assez semblable, La signification des différences qui appa-
raissent cependant enire elles a fait I'objet de nombreux tests sta-
tistiques (voir légendes du tableau III), dont le détail serait fasti-
dieux a reproduire ici. Les valeurs qui différent de fagon hautement
significative d’une espéce a l'autre sont sculement signalées par
2 astérisques dans le tableau, meltant ainsi en évidence les parti-
cularités incontestables présentées par P. tenuis vis-a-vis de sa
forme jumelle.

Nous envisagerons d’abord les lempératures exirémes auxquelles
la reproduction se trouve inhibée.

Malgré une stérilité également compléte chez les individus qui ont
passé toute leur vie a 5°, P. tenuis produit 4 cette température un
nombre de cocons bien plus important : chaque individu en dépose,
en moyenne, un tous les 30 jours, conire un tous les 253 jours
chez P. nigra. Une différence de méme sens, quoique d’importance
moindre, se retrouve dans la ponte des adultes transférés a 5°, les
chiffres respectifs étant 39 ct 82 jours. L’analyse statistique montre
que ces différences ont toutes deux une valeur hautement signifi-
cative. L’inhibition causée par le froid est donc, par certains colés,
moins sévére chez les populations de P, tenuis que chez la popula-
tion de P. nigra.

Aux températures élevées apparail un décalage encore plus net
entre clles. C'est dés 22,5° que sc manifeste, chez P. tenuis, unc
stérilité comparable a celle de P. nigra a 25°.

En ce qui concerne P. tenuis, REYNOLDSON, YOUNG et TAYLOR (1965)
indiquent que le cycle vital peut se dérouler de 5 a 20°. Ils préci-
sent ici que la maturation effective, c’est-a-dire la ponte de cocons
fertiles par la génération F, a bien lieu a ces températures. Si la
limite supérieure correspond a celle que nous venons de mettre en
évidence, la limite inférieure s’avérc donc plus basse : les popula-
tions du Pays de Galles se montrent plus lolérantes au froid que
celles du sud-est frangais.

Examinons maintenant la zone intermédiaire, celle des tempé-
ratures « vitales »,

L’avantage que semblait prendre P. tenuis au froid se prolonge
a 10°, ou la ligne 2 montre que le nombre de cocons produits
par elle est toujours plus important (périodicité 13 jours, conire 23
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a P. nigra), ct ceci de fagon hautement significative. Mais, a partir
de 15°, P. nigra ’emporte ou se lrouve a égalité avec sa rivale.
La comparaison des 3* lignes des tableaux accentue I'image pré-
cédente en faisant apparaitre un pourcentage de stérilité signifi-
cativement plus élevé chez P. tenuis a partir de cette méme tempé-
rature de 15°. Le degré exceptionnel de ferlilité de P. nigra dans
cette zone a d’ailleurs été signalé plus haut. Le nombre moyen
de jeunes produit par cocon (4° ligne), quoique toujours différent
d’une espéce a ’autre, ne modific pas cette tendance générale, que
résume la 5° ligne : e¢n définitive, chez P. tenuis, le plus grand
nombre de jeunes est produit 4 10* (un jeune en moyenne tous les
3,7 jours). Leur produclion va s’espacant a mesure que la lempé-
rature s’éléve : loin d’accélérer le processus, la chaleur ne fail que
le ralentir. La cause déterminanie réside manifestement dans le
pourcentage de cocons stériles de la 3° ligne, qui suit la méme loi.
De ce fait, la température de 10° est la seule a laquelle P. tenuis
produise un plus grand nombre de descendants que P. nigra (res-
pectivement un tous les 3,7 jours et un tous les 5,5 jours).

Les durées d’incubation (6° ligne) vont toujours en décroissant
réguliérement avec la température. Elles sont pratiquement iden-
tiques dans les deux espeéces, sauf a 5° ou se traduit de nouveau
la meilleure adaptation de P. tenuis au froid. Le MoigNe (1963)
signale, pour le développement des cocons d’un groupe mixte nigra-
tenuis a 18°, une durée de 21 4 40 jours, avec un mode voisin de
25 jours. Ses animaux paraissent donc avoir un développement
plus lent que ceux étudiés ici. D’aulre part, I’élude de REYNOLDSON,
Young et Tavror (1965) fait apparaitre, pour I'incubation de
P. tenuis a 5, 10, 15 et 20° les durées moyennes respectives de 106,
39, 24 ct 18 jours qui, sauf pour la premiére, concordent assez
bien avec celle de notre 6° ligne.

Les temps de généralion de la 7° ligne vont eux aussi, en dimi-
nuant. REYNoLDSON, YoUNG et TavyLor (1965) mesurent a 5, 10, 15
et 20° les valeurs respectives de 650, 265, 204 ct 131 jours, toutes
supérieures a celles du tableau II. Enfin la comparaison cnlre
populations de P. tenuis et P. nigra de la région lyonnaise montre
que ces temps de génération, bien qu’assez voisins chez les unes
et les autres, dénolent cependant a toutes les températures une
plus grande vitesse de maturation des jeunes P. nigra.

Favorisé au froid par le rythme plus rapide de production des
jeunes, a la chaleur par la vitesse plus grande du développement, le
taux d’accroissement de P. tenuis (8° ligne) fait preuve d’une stabi-
lité remarquable entre 10 et 20°. Ce taux demeure voisin de celui
dont faisait preuve P. nigra aux lempératures limites. Il est dé-
pourvu du large maximum que possédait cette derniére.
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5, — Détermination approximative de Il'intervalle
de confiance du taux d’acerdissement

Tant pour évaluer la signification des petiles irrégularités que
montre le taux de P. tenuis que pour effeciuer une comparaison
valable entre espéces, il a semblé indispensable d’étudier la varia-
bilité de ce coefficient.

Les présentes expériences ne se prétent pas a une mesure directe
de cette variabilité. Cependant le travail de CoLe (1960) permet
d’appliquer 4 la reproduclion sexuée de nos Planaires la formule
suivante, dont il a déja été fait état dans une publication précé-
dente (PATTEE 1969) :

e™ + ne™ =1

ol ¢ = base des logarithmes népériens
r = taux intrinséque d’accroissement naturel
a = périodicité moyenne de ponte des cocons fertiles
n = nombre moyen de jeunes par cocon fertile
b = durée moyenne d’une génération.

Cette formule permet d’obtenir rapidement une valeur approchée
de r a partir des coefficients a, b et n. Or la variabilité de ces
coefficients nous est connue grace aux mesures d’oil sont tirées les
moyennes des tableaux I et II. A partir de l'intervalle de confiance
de chacun d’entre eux, il est possible de calculer une valeur de r
correspondant a leur niveau minimum et une valeur de r corres-
pondant a leur niveau maximum (ou plus exactement le minimum
pour a et b associé au maximum pour n qui agit en sens inverse,
et vice-versa). Les limites ainsi obtenues pour r seront des limites
nettement plus distantes que celles de I'intervalle de confiance réel,
car le calcul nous a placés dans des conditions particuliérement
défavorables : celles oul les 3 coefficients a, b et n se trouvent
ensemble i leur méme limite supérieure et inférieure, phénomene
qui, selon les lois du hasard, a de irés faibles chances de se pro-
duire. J’ai utilisé pour a, b et n l'intervalle de confiance au seuil
de 95 %. L’intervalle calculé pour r correspond donc & un degré
de confiance plus élevé.

Les calculs ont été faits pour la température de 10° qui présente
une importance particuliére dans 1’écologie de ces animaux. Les
résultats sont portés au tableau III d’ou se dégagent les conclusions
suivantes :

1) Malgré ses imperfections, la formule de CoLE donne, pour la
reproduction sexuée des deux Polycelis a 10°, des valeurs compa-
tibles avec celles de la méthode exacte. Un résultat analogue avait
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déja été constaté pour Crenobia alpina et Polycelis felina 4 diverses

températures (PATTEE 1969).

TasLeau III. — Calcul de Yintervalle de confiance du taux d’accroissement
a4 10°, au moyen de la formule de CoLk (explications dans le texte).

Valeur maximum e248 1 + 64 e2627 =1 r = 0,0178
P. nigra —

Valeur minimum e288 T 4 52 e1807 =1 r = 0,0150

Valeur maximum  e162* + 5,0 e 176 * = 1 r = 0,0172
P. lenuis

Valeur minimum e168 " + 44187 =] r = 0,0158

2) La précision du coefficient r apparait assez bonne. Dans les
conditions du calcul, son intervalle de confiance est de *+ 0,0014
pour P. nigra et de = 0,0007 pour P. tenuis, ce qu’explique la
variabilité plus grande de tous les coefficients relatifs a la premiére
espéce.

3) La précision des coefficients a, b et n est identique, sinon meil-
leure, aux auires températures ou les phénoménes sont en général
plus rapides. En extrapolant les résultats i ces températures, on
peut considérer que, pour montrer une différence significalive dans
les présentes conditions de mesure, deux taux d’accroissement doi-
vent présenter un écart minimum de Pordre de 0,002 a 0,003 unités.
Les taux des deux espéces indiqués dans les tableaux I et II doivent

donc étre considérés comme identiques a4 10° et nettement diffé-
rents aux autres températures.

6. — Discussion et conclusions

La figure résume les données et permet les comparaisons avec
les trois Planaires rhéophiles étudiées dans les articles antéricurs.

Deux points appelleront successivement notre attention : la forme
des tracés, et leur niveau relatif,

a) Forme des tracés :

Le taux d’accroissement de chacunc des trois espéces rhéophiles
passe par un maximum assez netlement caractérisé et correspondant
4 une température déterminée. Celui de P. tenuis fait au contraire
preuve d’une stabilité remarquable entre 10 ei 20°. La courbe de
P. nigra peut paraitre intermédiaire entre les précédentes, mais on
y remarque aussi une sorte de palier entre 15 et 20°, dont les
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Fic. — Variation du taux intrinséque d’accroissement r en fonction de la

température chez diverses espéces de Planaires. — En traits pleins, les deux
espéces limnophiles : P. n. = Polycelis nigra; P. t. = Polycelis tenuis. —
En traits interrompus, les trois espéces rhéophiles : P. f. = Polycelis felina;
D. g. = Dugesia gonocephala; C. a. = Crenobia alpina.

valeurs extrémes sont comprises dans l'intervalle de confiance de
0,002 unités évalué précédemment de fagon approximative,

Dans ces zones de tracé pratiquement horizontal, les espéces
limnophiles font preuve d’une véritable indépendance a I’égard du
facteur température. Les mécanismes du phénoméne ont été mis
en évidence plus haut : il s’agit principalement, pour des tempé-
ratures qui vont croissant, de la relative stabilité du rythme de
ponte, de I'augmentation du nombre de cocons stériles et de la
diminution du nombre de jeunes dans chaque cocon fertile.

Un telle indépendance peut étre rapprochée de celle qui a été
reconnue par NEWELL et NORTHCROFT (1967) ou Roux (1969), par
exemple, dans le métabolisme respiratoire de divers invertébrés
aquatiques. Si l'on suit Pinterprétation de ces auteurs, elle cor-
respondrait 4 une adaptation particuliere de I’animal a la tempé-
rature des milieux dans lesquels il est amené a vivre. Chez nos
Planaires, il semble, en effet, y avoir une relation entre la forme
de la courbe et I’habitat. Les trois especes rhéophiles, dont la
courbe passe par un maximum bien délimité, occupent un habitat
étagé de facon caractéristique, chacune tendant a peupler une
zone thermique définie dans le ruisseau. Les espéces limnophiles
au maximum beaucoup plus large, sont, nous l’avons vu, plus
indépendantes de D’altitude, se trouvant a la fois au niveau des
espéces rhéophiles et au niveau inférieur. Mais P. tenuis s’éleve
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plus haut que P. nigra, occupant des milieux lénitiques correspon-
dant a Détage a P. felina. Selon la conception de Roux et de
NEWELL, le tracé de sa courbe révélerait qu’elle est adaptée aux
températures de 10 a 20° C, c’est-a-dire précisément aux mémes
zones que les trois Planaires rhéophiles et a la zone suivante.
P. nigra, elle, serait adaptée aux températures de 15 a 20° C,
c’est-a-dire seulement aux derniéres de ces zones.

L’assimilation de ces maximums, larges ou étroits, a des sec-
teurs de fonctionnement optimum de l'organisme nous ameéne
4 reprendre, avec un sens un peu différent, la notion d’curythermie
el de sténothermie dont PatTee (1965 et 1970) et ArLause (1968)
ont montré qu’elle ne permettait pas de distinguer les Planaires
d’eau courante les unes des autres. Mais au lieu de s’appliquer
a I’étendue des limites de tolérance, cetie nolion ne décrit ici que
I’étendue des zones ol l'organisme fonctionne de la fagon la plus
efficace, olt sa capacité reproductive est la plus élevée. De ce
point de vue, les trois Planaires rhéophiles, 4 la spécialisation
thermique nettement marquée, peuvent étre qualifiées de sténo-
thermes. Les deux Planaires limnophiles, dont I'optimum est beau-
coup plus large, peuvenl élre qualifiées d’eurythermes, ce carac-
tere étant le plus développé chez P. tenuis.

Que les deux notions, largeur de l'optimum et largeur de la
zone de tolérance, soient liées ou non, notre graphique ne permet
pas d’en décider, en particulier par suite de ’absence de mesures
a 7,6°. Une prochaine publication de LascoMBe viendra préciser
ce point.

b) Niveaun relatif du taux d’accroissement :

La capacité reproductive des populations de P. nigra et P. tenuis
doit étre considérée comme identique a 10°. P. nigra prend I'avan-
tage a toutes les températures supérieures.

Cependant, cetle comparaison n’était pas le but de la présente
étude, et sa signification écologique cst assez réduite. Il est en
effet important de retenir que les populations étudiées ici pro-
viennent de milicux géographiques bien différents, I'une de plaine
et d’un milieu chaud, les autres d’une certaine altitude et de
milieux plus frais. Elles ne sont pas sympatriques et, telles qu’elles
se sont révélées dans cette étude, pas nécessairement susceptibles
de se rencontrer et d’entrer en compétition,

Or, certains écarts flagrants avec les résultats de REYNOLDSON
et de ses collaborateurs ont justement été mis en évidence lors
de I'examen des divers parameétres de la reproduction. Nous avons
été, d’autre part, amenés a étudier des populations de ces Polycelis
issues d’autres stations de la région lyonnaise, et pour lesquelles
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les limites supérieures de la zone vilale se sont montrées quelque
peu différentes (LascoMBE, 1971). Une certaine variabilité semble
donc cffectivement exister au sein de chacune des espéces, en
fonction du milieu d’origine. C’est pourquoi I'étude compléte
d’aulres populations est nécessaire pour pouvoir comparer les
deux cnsembles spécifiques nigra el tenuis. Celle étude est en
cours.

Dans ces conditions, le présent travail doit étre considéré comme
une étude préliminaire, permettant de situer les limites entre
lesquelles évolue, par rapport aux autres Planaires, ’ensemble
nigra-tenuis. Ces limites apparaissent assez précises a 10°, mais
la variabilité est beaucoup plus importante aux températures supé-
rieures.

D’un point de vue général, 'examen de la figure nous permel
de distinguer plusieurs zones thermiques :

1) L’une est centrée autour de 5°. Crenobia alpina est prali-
quement seule A s’y reproduire, n’ayant donc aucune concurrence
a affronter. Or, en haute monlagne, ’animal occupe non seule-
ment de trés nombreux ruisseaux, mais aussi des milieux stagnants,
lacs ou marécages.

2) Viennent ensuite des zones ou l'espéce limnophile monlre un
taux d’accroissement supérieur a celui de l’espéce rhéophile qui
occupe le méme nivean dans la nature. C’est notamment le cas
aux environs de 10°, ou P. tenuis surclasse P. felina de (0,005 unités.
Les deux espéces coexistent dans la région de Besse-en-Chandesse
et dans le cours supérieur de ’'Amby, d’ou proviennent les popu-
lations étudiées ici. Dans ’Amby, la premiére occupe, nous I’avons
vu, les secteurs calmes, alors que la seconde peuple surtout, en
grand nombre, les zones plus couranies. Enilrent sans doute en
jeu des mécanismes liés au comportement naturel des animaux
envers le courant et que n’a pas mis en évidence 1’étude de
PatTEE et Bournaup (1970) conduite au laboratoire, ainsi peut-
étre que d’autres mécanismes d’ordre alimentaire, comme le pense
généralement ReyNoLpsoN. Mais il est permis de supposer qu’ils
sont doublés ou renforcés par ’effet d’'une compétition interspéci-
fique, probablement intense entre ces deux espéces congénériques.
Au laboratoire, P. felina vit et se reproduit parfaitement en eau
stagnante. Elle lolére des tensions d’oxygene trés basses, sa limile
létale élant voisine de 0,3 mg d’oxygéne par litre (Russikr, 1971).
Dans ’Amby, on la voit cotoyer P. tenuis dans les bassins calmes
voisins des rapides. Cependant, elle ne s’éloigne jamais a plus de
quelques métres de ces zones courantes : elle disparait dans les
retenues d’une certaine étendue et n’habite jamais les fossés d’eau
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stagnante ni les mares de la région. La supériorité reproductrice
de P. tenuis n’en serait-elle pas la cause, permettant a cette der-
niére d’exploiter le milieu avant sa rivale et ainsi de I’éliminer
par compétition ? Les eaux courantes constitueraient alors le
refuge de l'espéce « rhéophile », refuge auquel n’aurait pas acces
la limnophile P. tenuis. Parvenu &4 un point de vue analogue par
des observalions sur le terrain, BEaucHAaMP (1932) conclut aussi
a lintervention de la compétition lors de 1I’élimination de la rhéo-
phile C. alpina devant la limnophile P. nigra dans les zones calmes
des lacs anglais.

Cest 1a une hypothése de travail, peut-étre applicable aussi au
niveau suivant caractéristique de D. gonocephala toutes les fois
ou celle-ci se trouve en présence de P. nigra, en plaine. Il con-
viendra maintenant de vérifier cette hypothése par d’autres voies.

3) Apreés les zones précédentes, la figure en montre une der-
niére, située a lextrémité la plus chaude, aux environs de 20°,
réservée aux Planaires limnophiles seules capables de s’y repro-
duire de facon efficace, et en particulier 4 la population de
P. nigra étudiée ici. Celte zone doit correspondre aux caux sta-
gnantes et cnsoleillées de plaine dont le réchauffement estival est
important.

Les deux notions qui ont été discutées successivement sont done
celle de l'oplimum reproductif et celle du niveau relatif de la
capacité reproductive. Toutes deux se prétent a I’établissement de
correspondances avec I’habitat des animaux. Mais I'une et 'autre
ne sont pas nécessairement complémentaires. Une espéce peut faire
preuve d'un taux d’accroissement supérieur a celui des autres sans
pour cela se trouver a son optimum. Le cas le plus net est sans
doute celui de Crenobia alpina, dominant les autres espéces a 5°
mais n’atteignant son optimum qu’a 10°.

On peut sec demander a laquelle de ces notions revient I'impor-
tance écologique la plus grande. Des cnregistrements du cycle
annuel de température sont en cours dans les différentes zones et
permettront, faut-il espérer, d’apporter quelques éléments de

Y

réponse & cette question,
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RESUME

L’étude de la reproduction et du cycle de développement de certaines
populations des deux espéces jumelles P. nigra et P. tenuis a permis de
déterminer leur taux intrinséque d’accroissement naturel. Par rapport
aux trois espéces rhéophiles précédemment cxaminées, celui-ci réveéle
chez ces Planaires limnophiles, d’'une part unc eurythermie plus grande
et d’autre part une capacité reproductrice plus élevée  en milieu stag-
nant. 'Ces propriétés semblent étre en relation avec les conditions
d’habitat des animaux. :

THE TEMPERATURE RELATIONS .

OF SOME FRESH-WATER PLANARIANS S
AND THEIR INCIDENCE ON ECOLOGY.
5. — THE REPRODUCTION OF THE SIBLING SPECIES

POLYCELIS NIGRA AND P. TENUIS.

The reproduction and life-cycles of certain populations of these two
species were studied and their intrinsic rate of natural increase compu-
ted. They were found to be more eurythermous and to possess a
greater reproductive capacity in stagnant water than the three rheophi-
lous Triclads which were previously examined. Some relationships
appear between these features and the conditions prevailing in the
animals’ habitat.

THERMISCHE PARAMETER UND OKOLOGIE EINIGER
. SUSSWASSERPLANARIEN.,
5. — DIE VERMEHRUNG ZWEIER NACHSTVERWANDTER ARTEN,
: POLYCELIS NIGRA UND P. TENUIS.

Das Studium von Reproduktion und Lebenszyklus ermdglichte es, die
artspezifische GroBSe des natiirlichen Wachstums zu bestimmen. Im
Vergleich zu den drei frither untersuchten rheophilen Arten, sind diese
limnophilen Planarien eurytherm und auBerdem in stehendem Wasser
von hoéherer Vermehrungsfahigkeit., Diese Eigenschaften stehen mit den
Eedingungen, wie sie am natiirlichen Habitat vorherrschen, in Bezie-

ung.
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