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CYCLE BIOLOGIQUE ET PRODUCTION
DE SIALIS LUTARIA L. (MEGALOPTERA)
DANS LE LAC DE PORT-BIELH
(PYRENEES CENTRALES)

par N. Giant' et H. LaviLLE.

Une population de Sialis lutaria a été étudiée de 1969 a 1971 dans le lac de
Port-Bielh (2 285 m, Pyrénées-Centrales). Dix stades larvaires ont été dénombrés.
Le cycle de développement dure trois années.

Les larves se nourrissent essentiellement de crustacés benthiques pendant la
premiére année, de chironomides et d’oligochétes les années suivantes. La crois-
sance larvaire s’effectue pendant I'isothermie d’automne. 66,7 % de l’accroisse-
ment intervient au cours de la troisiéme année. Le rapport PS/PF varie au
cours de la croissance.

La production annuelle nette atteint 5,12 kg/ha/PS. Elle représente les 2/3
de celle du chironomide dominant du lac. Le rapport P/B max = 1,34 montre
une certaine stabilité; il est voisin de ceux précédemment trouvés pour deux
chironomides du méme lac.

The life cycle and production of Sialis lutaria L. (Megaloptera)
in lake Port-Bielh (Central Pyrenees).

A population of Sialis lutaria has been studied from 1969 to 1971 in lake
Port-Bielh (2 285 m, central Pyrenees). There are ten larval instars. The whole
life cycle takes three years.

Benthic crustaceans are the chief food of larvae in their first year, chirono-
- mids and oligochaetes in their second and third years. Larval growth takes
place at the time of autumn isothermy. 66,7 9% of the increase in weight
occurs during the third year. The ratio dry weight/wet weight (PS/PF) varies
during the growth periods.

Ratio P/B max = 1.34 is fairly stable, and is close to values previously
determined for two chironomids in the same lake.

Sialis lutaria L., la plus répandue des trois espéces européennes
du genre Sialis, colonise des eaux de différents degrés de trophie
(Thienemann 1925). Lestage (1918, 1920) a donné une bonne des-
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cription de la morphologie de la larve et de la larvule et détaillé
le mécanisme de la ponte chez la femelle. Dubois et Geigy (1935)
lui ont consacré une importante monographie, abordant plus parti-
culiérement la biologie de sa reproduction, sa métamorphose et son
écologie dans un lac suisse de basse altitude, le Sempachersee
(507 m).

Cette espéce est fréquente dans les lacs et mares des Pyrénées
(Bertrand 1954). L’étude quantitative du peuplement benthique
du lac de Port-Bielh (2 285 m) a permis d’évaluer son abondance
relative 4 3 % et sa biomasse a 9,4 % de celle des organismes
macrobenthiques de la zone « littori-profonde » (Laville 1971);
dans la zone « littorale » (0 -7 m) son abondance a été estimée a
9,2 % en 1970.

Dans le cadre de I’étude de la production benthique du lac de
Port-Bielh, nous nous sommes proposés de préciser le mode de vie
de Sialis lutaria et son role dans le fonctionnement de 1’écosys-
téme. Le cycle biologique, la croissance pondérale au cours du
développement, la dynamique de population, la nutrition des divers
stades larvaires et la prédation par les truites sont tour a tour
abordés dans ce travail.

1. — METHODES

60 prélevements a la drague Ekman ont été réalisés au hasard
dans la zone de vase comprise entre 6 et 15 m de profondeur du
31 janvier 1969 au 9 octobre 1970, avec une fréquence plus rap-
prochée de juillet 4 octobre, pendant la période de dégel.

Du 31 janvier au 27 octobre 1969, 46 récoltes a la drague Peter-
sen ont été effectuées dans les zones de sédiments accumulés entre
les blocs granitiques de la zone littorale.

Les premiers échantillons ont été lavés sur place a travers un
filet a vide de mailles de 280 p capable de retenir les larves dont
la largeur de la capsule céphalique est supérieure a 300 p (stade II
inclus).

Les dragages Petersen, pour leur part, ont été nettoyés sur un
filet a vide de mailles de 280 p capable de retenir les larves dont
sans exception.

Le tri des animaux a été réalisé a la loupe binoculaire, de pré-
férence sur du matériel vivant, sinon aprés fixation au formol a

4 %.

2. — CYCLE BIOLOGIQUE

Il est possible de distinguer les divers stades des larves d’insec-
tes aquatiques par les mensurations de leur capsule céphalique.
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Fig. 1. — Amplitude des longueurs des 10 stades larvaires de Sialis lutaria
du lac de Port-Bielh (trait plein) et du Sempachersee (tirets : d’aprés Dubois
et Geigy 1935).

Ce critiére s’avére plus précis que celui de la longueur du corps
utilisé par Dubois et Geigy (1935); celle-ci présente d’importantes
variations au sein de chaque stade, liées au dimorphisme sexuel

(fig. 1).
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res de la largeur de la capsule céphalique.

Ce dimorphisme sexuel apparait sur les diagrammes de la
figure 2 au niveau du stade VI; il se manifeste notamment par la
taille plus grande des larves femelles,

La mesure de la capsule céphalique révéle la succession des dix
stades larvaires déja dénombrés par Dubois et Geigy (loc. cit.). La
longueur des larves des populations du lac de Port-Bielh est tou-
jours supérieure de 2 a 4 mm a celles du Sempachersee (fig. 1).
Les cing premiers stades, les mieux individualisés, sont unimodaux;
a partir du stade VI, le dimorphisme sexuel rend plus délicate la
délimitation des stades suivants (fig. 2).

Pour déterminer le cycle biologique de Sialis lutaria, nous avons
mesuré la totalité des larves récoltées a diverses profondeurs entre
le 30 janvier 1969 et le 9 octobre 1970. Nous avons ainsi obtenu

Iy

une image de la composition de la population a quatorze dates

(fig. 3).
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prélévements.

L’évolution de la population montre le plus souvent l’existence
simultanée de trois cohortes ou groupes de larves. Une cohorte
d’individus de petite taille (stades II a V), une cohorte d’individus
de taille moyenne (stades VI a VIII) et une cohorte d’individus de
grande taille (stades IX a X). La premiére cohorte correspond a
des larves de premiére année, la deuxieme aux larves de deuxiéme
année, la troisieme aux larves de troisieme année en fin de
cycle de développement. La période d’éclosion des imagos, capturés
en vol autour du lac, dure environ cinq semaines, de la mi-juillet
a la mi-aofit. Aprés fécondation, la ponte des femelles a lieu sur
les rochers ou, le plus souvent, sur les tiges de Rhododendron
ferrugineum qui surplombent les rives du lac. Les pontes de plu-
sieurs femelles sont généralement rassemblées sur un méme support.

L’éclosion des ceufs débute au milieu du mois d’aotit. Apres les
éclosions, le développement larvaire est rapide; la plupart des
larves effectuent quatre mues avant le gel qu’elles atteignent au
stade V. Elles demeurent a ce stade pendant tout I’hiver. Au cours
du deuxiéme été, les larves effectuent trois mues pour se trouver
au mois d’octobre au stade VIII auquel elles passeront leur
deuxieme hiver. Les deux derniéres mues larvaires interviendront
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au cours du troisiéeme été mais les larves attendront le début de
I’été suivant avant d’effectuer leur mue nymphale. La nymphose,
de courte durée (environ une semaine), se passe hors de l’eau
sur les rives du lac.

Dans le Sempachersee, Dubois et Geigy (loc. cit.) ont mis en
évidence un cycle sur deux années. Les larves écloses en mai par-
viennent au stade VII au mois de janvier; elles effectuent leurs
trois derniéres mues entre les mois de mars et de septembre. La
mue nymphale se situe fin avril - début mai de la deuxiéme année.

Avec de meilleures conditions thermiques et une nourriture
suffisante Sialis lutaria peut vraisemblablement boucler son cycle
de développement en une année, si on se référe a l’espéce néarc-
tique Sialis rotunda Banks étudiée par Azam et Anderson (1969)
dans un étang peu profond (0,66 m) de I’Orégon. Les tempéra-
tures de cet étang sont seulement inférieures a 5 °C de novembre
a janvier et peuvent atteindre jusqu’a 18 °C en juillet-aotit. Dans
ces conditions, I’espéce acquiert en une année un poids de 68 mg
PF comparable au poids moyen (61 mg PF) atteint en fin de cycle
par S. lutaria au lac de Port-Bielh.

Migration de la larve au cours du développement.

Un déplacement des larves de Sialis lutaria a déja été observé
dans le Sempachersee ou elles peuvent migrer jusqu’a 20 m de
profondeur; les larves de premiére année vivent entre 6 et 12 m,
celles de deuxiéme année évoluant entre 12 et 18 m (Dubois et
Geigy 1935).

Au lac de Windermere, elles ne descendent pas au-dela de 12 m
de profondeur (Macan and Worthington 1968).

Au lac de Port-Bielh, ou les larves sont trés rarement récoltées
au-dela de 15 m, une migration comparable a été mise en évidence.

Nous avons représenté par des courbes l’abondance relative
moyenne des stades II, V, VIII, X aux différentes profondeurs
(fig. 4). Ces courbes donnent une image de la répartition bathy-
métrique des larves et font ressortir deux phénomeénes :

— une migration en profondeur des larves au cours de la pre-
mieére année du cycle. Les larves au stade II présentent un net
maximum entre 0 et 2 m (80 % de la cohorte) et sont encore peu
éloignées des rives ou éclosent les larvules. Les larves au stade V
ainsi que celles au stade VIII dominent 4 9 m de profondeur.

— une migration en sens inverse des larves de troisiéme année;
le maximum des stades X se trouvant 4 8 m dénote leur tendance
a regagner le bord pour effectuer leur nymphose.
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Fic. 4. — Répartition bathymétrique de 4 stades larvaires de Sialis lutaria.

La migration en profondeur peut étre attribuée a une recherche
de nourriture puisque la zone de plus forte densité de Sialis (7-
9 m) coincide avec celle ou le peuplement en invertébrés benthi-
ques est le plus riche : 5 142 ind./m? en moyenne (Laville 1971).
C’est également, avec la zone littorale (0 - 2 m), la zone de densité
optimum des Crustacés microbenthiques qui, comme nous le ver-
rons ci-apres, constituent une nourriture importante pour les lar-
ves de Sialis.
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3. — NUTRITION DES LARVES

Les larves de Sialis sont réputées prédatrices des organismes
benthiques les plus abondants dans le milieu ou elles vivent,

L’étude de leurs contenus stomacaux fournit des renseignements
sur la qualité de la nourriture ingérée. Nous avons disséqué les
tubes digestifs de nombreuses larves des différents stades mais le
contenu stomacal d’un grand nombre d’individus s’est évéré impos-
sible a identifier; nous récapitulons les résultats sur le tableau I.

Azam et Anderson (1969) pensent que la plus grande partie du
développement du premier stade larvaire de deux Sialis (S. rotunda
Banks et S. californica Banks) serait due a [I'utilisation des
réserves de nourriture stockées ou a l'ingestion de micro-organis-
mes. De méme, les larvules de S. lutaria se nourriraient de détritus
et de micro-organismes (Dubois et Geigy 1935).

De jeunes larves de S. lutaria du Port-Bielh présentaient dans
leur tractus digestif une larvule de Chironomide et un Ostracode,
preuves d’une précoce activité prédatrice sur les invertébrés du
benthos (tableau I).

Au cours de la premiére année, les Crustacés benthiques parais-
sent assurer l’essentiel de la nourriture; ce sont en premier lieu
les Cladoceéres, puis dans ’ordre décroissant de leur importance au
sein du benthos, les Cyclopides, les Ostracodes et enfin les Har-
pacticides qui sont les proies le plus souvent recensées dans les
lubes digestifs des stades I a V. Chez les Cladocéres, c’est la forme
eurybathe et dominante Alona affinis Leydig qui est la plus fré-
quente dans le tractus des jeunes larves.

Au fur et a mesure du développement, la fréquence des larves
et nymphes de Chironomides augmente; ils constituent la nourri-
ture essentielle des trois derniers stades. Les onze espéces ou
genres de Chironomides les plus fréquents du benthos ont été
retrouvés comme proies a tous les stades de leur développement. Il
n’apparait pas de preferendum pour l'une ou l’autre espéce; la
capture des proies s’effectue donc au hasard.

Des soies d’Oligochétes sont également visibles dans les tubes
digestifs. Naididae et Tubificidae y sont fréquents du début a la
fin du développement; ils jouent, sans aucun doute, un role impor-
tant dans la nutrition des Sialis.

Les stades VII a X peuvent, en outre, exercer une prédation non
négligeable sur les plus jeunes larves.

De nombreuses Diatomées (Pinnularia, Surrirella) sont souvent
recensées chez certaines larves agées; elles coincident avec la pré-
sence de larves de Tanypodinae (Procladius, Ablabesmyia) qui s’en
nourrissent plus ou moins abondamment. En effet, Morgan (1972)
a pu estimer a 36 % la quantité d’algues ingérées par des larves
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de Procladius, formes réputées carnivores, pour 28 % seulement
de proies animales. Selon Kajak et Dusoge (1970) ce mode de
nutrition consisterait en un apport complémentaire a la nourriture
d’origine animale des larves agées.

En résumé, pendant la période de dégel, les Sialis exercent une
prédation continue sur les autres représentants du macrobenthos
essentiellement Chironomides (larves et nymphes) et Oligochétes
ainsi que sur les Crustacés benthiques (Cladoceres, Copépodes,
Ostracodes). Ces derniers assurent I’essentiel de la nutrition des
larves de premiére année,

4. — PRODUCTION
4.1. — Evaluation de la densité moyenne du peuplement.

Par suite des migrations des larves au cours de leur développe-
ment, nous avons calculé la densité moyenne des diverses cohortes
dans la zone colonisée par Sialis lutaria (0-15 m). Les rares
captures au-dela de cette profondeur n’ont pas été prises en
compte.

Les récoltes, effectuées de janvier a octobre, ont permis de cal-
culer I'abondance relative moyenne des stades II, V, VIII, X aux
différentes profondeurs (fig. 4). Dans la zone littorale (0 - 6,5 m)
et dans la partie supérieure de la zone « littori-profonde » (6,5 -
10 m) la densité du peuplement est a peu prés identique; par
contre elle diminue nettement entre 10 et 15 m.

La structure du peuplement et la densité des larves agées de
un, deux et trois ans dans chacune de ces zones permet ainsi
d’évaluer a 194 larves/m? la densité moyenne de la population de
S. lutaria entre 0 m et 15 m dont :

— 133 larves (68 %) au stade V,
— 50 larves (26 %) au stade VIII, SN
— 11 larves ( 6 %) au stade X (tableau II).

Stades Densité/m2 Densité/m2 Densité/m2 Densité Abondance
moyenne/m?2 relative

larvaires 0-6,5m 6,5-10 10-15 0-15 m moyenne %

A\ 199 175 24 133 68
VIII 66 76 8 50 26

X 12 19 3 11 6

277 270 35 194 100

TasLeaUu II. — Densité et abondance relatives des stades larvaires de un (V),

deux (VIII) et trois ans (X) dans trois zones du lac de Port-Bielh au dégel.

s
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4.2, — Croissance pondérale.

55

Une difficulté fondamentale dans les calculs de production est
d’obtenir des données valables de la durée du développement et de
la croissance des organismes, particuliérement chez les espéces
présentant une longue période de reproduction.

Aussi, aprés avoir mis en évidence le cycle biologique de Sialis
lutaria, nous nous sommes attachés a estimer la croissance larvaire
au cours de son développement.

13 lots, chacun de 5 a 21 larves longues de 3 a4 18 mm (soie ter-
minale du 10° segment exclue) et groupées par classe de taille de
2 mm, ont été pesés aprés évaporation de 1’eau superficielle (PF)
et aprés séchage pendant 18 heures environ dans une étuve a

105 °C (PS).

Les poids secs moyens des différentes classes de taille ont été
portés en fonction de la taille dans la figure 5 en coordonnées
logarithmiques. La droite de régression (log PS = 2,952 log L
—~0,559) permet d’évaluer le poids moyen d’une larve au cours de

son développement.

L’évolution pondérale moyenne d’une larve pendant son cycle
est tracée sur la figure 6; elle met en évidence quatre périodes de
forte croissance séparées par trois périodes de croissance ralentie
voire d’arrét de croissance.
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La premiére période de croissance marque le passage de la larve
au stade V; son poids, a4 la mi-octobre, atteint 0,18 mg et avoisine
0,20 mg au dégel.

La deuxiéme période de croissance correspond au passage au
stade VIII de la larve; son poids, 4 la mi-octobre, est de 1,7 mg;
il atteindra 2 mg au dégel.

Au cours du troisiéme été, la larve effectue ses deux derniéres
mues; elle atteint 9 mg vers la mi-octobre et 12 mg au mois de
décembre. Lors de cette période se situe l’accroissement le plus
important du cycle; il est égal a 66,7 % du poids final. La larve
de décembre atteint 80 % de son poids définitif.

Il est probable que la croissance se ralentit entre décembre et
juin et que les larves terminent leur croissance au dégel pendant
le mois de juillet du quatriéme été, pour atteindre 15 mg avant
la nymphose.

Tout comme chez le Chironomide Chironomus commutatus Str.
qui, lui, met deux années pour accomplir son développement
(Laville 1971), les périodes d’accroissement maximum intervien-
nent au moment de l'isothermie d’automne qui, suivant les années,
peut se prolonger jusqu’a fin novembre. La croissance hivernale,
trés ralentie, est peu importante.

4.3. — Calculs de la production.

A partir des données de base, cycle de développement, accroisse-
ment en poids, et densité moyenne des trois cohortes au dégel,
nous avons calculé la production annuelle nette (P) des Sialis du
lac de Port-Bielh.

A cet effet nous avons utilisé la formule dérivée de celle de
Boysen - Jensen (1919) appropriée, selon Kajak (1967), pour des
calculs de production basés sur les variations d’abondance et de
biomasse :

W2.—- Wi
2

P =N2. (W2 —WI1)+N1—N2

P = production pour la période t2 — t1; N1 et N2 = nombres d’in-
dividus aux temps t1 et t2; W1 et W2 = poids sec d’un individu
aux temps t1 et t2.

La premiére partie de la formule permet d’obtenir la production
annuelle de chacune des trois cohortes, connaissant ’augmentation
du poids d’un individu pendant une année. La production des
animaux morts dans cet intervalle est donnée par la deuxiéme
partie de la formule; elle s’obtient en multipliant ’accroissement
moyen par le nombre d’individus disparus pendant ’année,
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La production annuelle des trois cohortes est résumée dans le
tableau III. L’estimation du nombre de larvules au terme des
éclosions (fin aofit) a été faite en admettant que la courbe de
mortalité larvaire enire I’éclosion et la nymphose avait la forme
d’une exponentielle décroissante. On aurait ainsi 326 larves/m? au
mois d’aofit dont 194 seulement atteindraient le stade V. La pro-
duction correspondante représente a peine 3,5 % de la production
totale. L’erreur commise en négligeant ces premiers stades dont la
densité est, par ailleurs, trés difficile 4 évaluer, s’avére donc relati-
vement faible. La production des animaux disparus au cours de la
deuxiéme année représente 11,4 %, celle des larves mortes pendant
la troisiéme année atteint plus du tiers de la production totale
(34,30 % ). C'est, en fait, au cours de la troisiéme année du déve-
loppement que s’effectuent prés des deux tiers de la production
des Sialis (62,15 %), le tiers restant se répartisssant entre la pre-
miére (8,95 %) et la deuxiéme année (28,90 %).

Avec des densités moyennes de 'ordre de 46 a 291 individus par
m?, la production annuelle de Sialis lutaria au lac de Port-
Bielh (5,12 kg/ha) atteint 1,9 fois celle de Zavrelimyia melanura
(Mg.) (2,7 kg/ha) et plus des deux tiers (67 %) de la production
du Chironomide dominant de ce lac Psectrocladius sordidellus
(Zett.) (7,6 kg/ha) (Laville 1971).

Comme pour les Chironomides, la biomasse maximale des larves
de S. lutaria se situe vers la fin du moins de novembre, juste avant
la période de gel. On peut alors Pestimer a 382 mg/m?, soit un
rapport P/B max. de 1,34. Cette valeur n’est pas trés éloignée des
valeurs obtenues pour les deux Chironomides univoltins Z. mela-
nura (1,5) et Ps. sordidellus (1,65) de ce lac. Ce résultat tend a
confirmer une certaine stabilité de ce facteur, méme pour des
insectes a cycle de développement plus long; il permet en outre
d’envisager sa généralisation (par exemple a un taux moyen de
1,5) pour obtenir P'évaluation rapide de la production nette des
insectes benthiques des lacs de haute montagne, aprés simple
évaluation de leur biomasse maximale a ’entrée de l’hiver.

Rapport PS/PF,

Le facteur de conversion couramment utilisé pour obtenir des
valeurs de biomasses ou de productions en poids frais (PF) a
parlir des pesées, plus précises, en poids sec (PS) est, pour les
invertébrés du benthos PS/PF = 15 % (Kajak 1967).

Les pesées de 13 lots de larves avant et aprés passage a D’étuve
ont montré que si ce rapport était bien de 15 % pour les larves
de 5 &4 7 mm de long (stades V - VII), il atteignait 17,5 % pour

celles de 8 4 14 mm (stades VIII-IX) et 24,5 % pour celles
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comprises entre 15 et 18 mm (stade X). Cette augmentation cor-
respond & Paccroissement relatif des parties chitineuses de la larve
au cours du développement.

Si on applique ces trois différents facteurs aux diverses cohortes
nous évaluons la production en poids frais des Sialis du Port-Bielh
a 2794,34 mg/m2 soit 27,94 kg/ha/an.

En utilisant le méme facteur de 15 % on obtient une production
en PF égale a 35,08 kg/ha/an. Ce résultat surévalue de 22,7 %
la valeur de la production précédente.

5. — IMPORTANCE DES SIALIS DANS L’ECOSYSTEME

L’analyse de quelques contenus stomacaux de truites (Salmo
trutta fario L.) caplurées au dégel, le 2 juillet 1971 fait apparaitre
I’importance des Sialis dans leur nutrition (tableau IV). Toutes les
larves ingérées soni aux deux derniers stades du développement.
Les autres proies recensées en méme temps sont des nymphes du
Tanytarsini Micropsectra contracta Reiss, Chironomide surtout
abondant entre 0 et 5 m et dont les émergences précoces sont
localisées, a cette époque, dans la zone comprise entre 0 et 3 m. Il
semble donc qu’au dégel, les truites se nourrissent au bord, essen-
tiellement & partir des larves agées de Sialis au moment de leur
migration vers le littoral.

TaBLEAU IV. — Analyse du contenu stomacal de 7 truites (Salmo trutta fario)
capturées le 2 juillet 1971; (L) = larves, (N) = Nymphes.

Proies Salmo trutta fario L. : longueur/mm
190 212 235 274 282 286 310
Sialis lutaria (L) 3 58 54 87 58 94 118
Ephémeéres (L) 2 5 3
Trichoptéres (L) 1 1
Micropsectra contracta (N) 127 99 1 6
Zavrelimyia melanura (L) 108 2
Psectrocladius sordidellus (L) 1 1
Heterotrissocladius marcidus (L) 1

I1 est probable que la prédation des truites persiste pendant
I’hiver. Les émergences de Chironomides terminées, les proies alors
disponibles sont, avant tout, les larves libres de Sialis et de Tany-
podinae.

Nous n’avons pas de données se rapportant a la nutrition des
truites pendant I’hiver, mais d’aprés celles de Elliott et Jenkins
(1972) elle n’est pas négligeable méme lorsque la température
avojsine 1 °C. La nutrition dépendrait alors davantage de la dispo-
nibilité de la nourriture que d’un changement dans Pactivité de
la truite ou dans son empressement a se nourrir.
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Berglund (1968) signale de son c¢dté que la plus forte prédation
de Salmo trutta coincide avec le maximum d’Asellus disponible
sous la glace au début du printemps.

Tant par sa production que par sa position trophique, Sialis
lutaria joue un rdle important au sein du lac de Port-Bielh. Son
mode de nutrition carnivore en fait notamment P'intermédiaire entre
les principaux représentants du benthos (Crustacés, Chironomides,
Oligochétes) et la truite qui occupe l'extrémité de la chaine
alimentaire.
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