Annls Limnol. 16 (1) 1980 : 21-41.

COEFFICIENTS THERMIQUES ET ECOLOGIE

DE QUELQUES PLANAIRES D’EAU DOUCE
VIi : LEUR ZONATION NATURELLE

par E. PATTEE?

La carte altitudinale et l'enregistrement des moyennes thermiques trimes-
trielles pendant 3 ans dans 35 stations de la région lyonnaise fournissent la méme
image de la distribution des Planaires : les especes rhéophiles C. alpina, P. felina
et D. gonocephala occupent trois zones sucessives avec des recouvrements de
seulement 0,3 a 0,5 °C dans leurs températures annuelles moyennes. La zone des
espeéces limnophiles P. tenuis et P. nigra double, en eau calme, les deux zones de
P. felina et D. gonocephala. Enfin D. tigrina semble s’étendre davantage vers les
températures élevées.

Sans qu'il y ait concordance des valeurs absolues, cette sucession reproduit
celle qui apparait dans la physiologie des mémes espéces, laissant a penser que
les mécanismes de la zonation sont d’ordre compétitif. Le remplacement de D.
gonocephala par la souche de P. felina introduite dans une station située au
niveau du secteur de recouvrement de leurs deux zones thermiques, confirme
cettc hypothése.

The temperature relations of some fresh-water planarians
and their incidence in ecology.

VIl. Their natural zonation.

The sucrose inversion method was applied to determine the mean température
over successive periods of 3 months in 35 stations inhabited by planarian triclads
in the Lyons region. Most investigations were carried out over a period of
3 years. The altitudinal distribution and the thermal range of these species
appear to correspond. The three rheophilic triclads, C. alpina, P. felina, and D.
gonocephala occupy three successive zones with only 0.3 to 0.5 °C overlap in their
annual mean temperature. The zone of the limnophilic P. tenuis and P. nigra
covers, in still water, that of P. felina and D. gonocephala. D. tigrina seems to
favour warmer temperatures.

Though the absolute values do not coincide, this pattern reproduces the picture
given by physiological investigations, hinting at the competitive nature of most of
the mechanisms which determine the distribution of these animals.

In one station, D. gonocephala was shown to live at the lower end of its range,
in the zone of thermal overlap with that of P. felina. When the latter was intro-
duced, it totally replaced the former within 3 years. This confirms our hypo-
thesis.

D’ordre expérimental, nos précédentes investigations sur les cecef-
ficients thermiques chez les Planaires (Pattee 1966 a Russier-Delolme
1972) ont permis de classer les espéces en une série continue, en fonc-
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tion de leurs réactions a la température. Simultanément étaient rele-
vées les températures qui régnent, sur le terrain, dans les divers
secteurs habités par les mémes espéces. Décrits ici, ces derniers résul-
tats devraient permettre de comparer les exigences et les optimums
physiologiques mesurés au laboratoire avec les conditions thermiques
naturelles. Le degré de concordance des valeurs trouvées de part et
d’autre pourra étre considéré comme une indication du role effecti-
vement joué par la température dans la distribution de ces espéces.

1. — LA ZONATION THERMIQUE
DES ESPECES ANIMALES EN GENERAL
ET DES PLANAIRES EN PARTICULIER,
D’APRES LES TRAVAUX ANTERIEURS

En accord avec Macan 1956 et 1961, nombreux sont les auteurs
qui considerent la température comme l'un des facteurs les plus
importants de la répartition des organismes aquatiques. Il en est ainsi
dans la comparaison entre milieux topographiquement voisins, mais
de faciés différent, et particulierement dans celle des deux domaines
lotique et lénitique (Despax 1927, Whitney 1939, Park 1945, Walshe
1948, Roux et Roux 1967, Spence et Hynes 1971, Ward 1974, Las-
combe 1974, Pattee 1969 et d'autres. La température intervient
manifestement de fagon prépondérante dans la zonation latitudinale
des espéces et des races aquatiques : Brown 1929, Moore 1939 et 1949,
Scholander, Flagg, Walters et Irving 1953, Tashian 1956, Roberts 1957,
Vernberg et Tashian 1959, Vernberg 1959 a et b mettent en évidence
des adaptations physiologiques ou éthologiques liées a la tempéra-
ture plus basse ou plus élevée de 'habitat.

La zonation altitudinale et la zonation amont-aval le long des cours
d'eau coincident avec un gradient thermique susceptible d’expliquer
le remplacement progressif des espéces les unes par les autres. Des
exemples démonstratifs en sont fournis par Dodds et Hisaw 1925,
Pleskot 1951, Kamler 1965, Philipson et Moorhouse 1976. Huet (1949}
reconnait l'influence de la température dans la régle des pentes bien
connue, qui lui permet de caractériser les zones piscicoles. De facon
plus précise, Edington et Hildrew (1973) trouvent deux peuplements
de Trichoptéres spécifiquement et physiologiquement différents selon
qu'ils proviennent de rivieres a température estivale supérieure ou
inférieure a 15 °C. Pour Décamps (1967 et 1968) 1'étagement du méme
groupe zoologique en altitude, dans les ruisseaux des Pyrénées, parait
liée a 'amplitude thermique annuelle et donc plus spécialement au
maximum relevé en juillet-aot.

Verneaux (1976) obtient, par analyse factorielle des correspondan-
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ces & partir de la faune récoltée, une classification en zones biotypo-
logiques a lintérieur de I'écosystéme « eau courante ». Il releve par
ailleurs (1977) différents parametres morphodynamiques et physico-
chimiques, dont la température maximale moyenne du mois le plus
chaud (juillet). L'analyse factorielle fait alors apparaitre la tempéra-
ture du milieu, évaluée par cet indice simple, comme 1'un des facteurs
essentiels de la succession des zones biotypologiques.

Considérant la faune benthique des Wiedemannia, des Rhyacophila
¢t des Planaires Triclades, Vaillant avait auparavant été amené en 1967
a et b et en 1972, a définir 7 zones successives dans les eaux cou-
rantes alpestres, zones qu’il caractérisait par leurs especes indicatri-
ces et qu'il considérait, sans pouvoir le démontrer, comme détermi-
nées par la somme totale annuelle des températures qui y regnent,
notion sur laquelle nous reviendrons.

En fait, les Planaires sont l'un des groupes dans I'écologie desquels
la température intervient de la facon la plus évidente, ne serait-ce
que par la présence simuitanée de Crenobia alpina dans les Alpes et
en Scandinavie. A la suite de Voigt (1895) et Steinmann (1907), nom-
breux sont les auteurs qui ont relevé la succession altitudinale plus
ou moins réguliére des 3 especes rhéophiles Crenobia alpina, Polycelis
felina et Dugesia gonocephala, apres lesquelles apparait souvent lors-
que les conditions d’agitation de l'eau le permettent, la limnophile
Poiycelis nigra.

La zonation des espéces de Planaires semble d’ailleurs étre un phé-
nomene assez général pour avoir été constatée ailleurs qu’en Europe,
sur des formes différentes. En Amérique, dans I'Illinois, Chandler
(1965) retrouve cette répartition amont-aval dans une riviere, entre
Cura foremani et Dugesia tigrina, et dans une autre entre Phagocaia
gracilis et Dugesia dorotocephala. La zonation altitudinale remarqua-
ble des 5 especes japonaises a été étudiée en détail par Kawakatsu
(1965, 1970 et 1974), Kawakatsu, Nimura et Horikoshi (1974) et attri-
buée en grande partie au régime thermique des milieux considérés.

Le tableau I donne une liste des principaux auteurs qui ont cons-
taté 'étagement des espéces européennes et qui fournissent des rele-
vés de température dans l'un des niveaux considérés. Beaucoup des
relevés sont ponctuels et sans indication sur I'heure de la journée a
laquelle ils sont effectués. Certains font état des valeurs extrémes
notées au cours de l'année et parfois d'une moyenne, mais les bases
de calcul de cette derniére sont rarement précisées.

Seuls Vandel (1919) et Ball (1964) concluent a une nette absence
de zonation thermique dans les situations qu'ils étudient. Mais malgré
V'avis presque unanime des autres auteurs, cette zonation ne ressort
pas nettement des chiffres du tableau, par suite de la présentation
hétérogéne des données, et sans doute aussi pour la raison mise en
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TaBLEAU 1. — La température des milieux abritant les diverses espéces de Planaires étu-
diées ici: quelques données de la littérature. Sauf indication contraire, P. nigra et
P. tenuis sont traitées ensemble, de nombreux auteurs ne les distinguant pas l'une

de l'autre.

Auteur

Lieu

Températures

Crenobia alpina

Steinmann 1907 a
Steinbock 1942 a

Pleskot 1951
Vaillant 1967 b

Steinbock 1957
Seintbock 1942 b
Dahm 1958
Luther 1961

Beauchamp et Ullyott 1932
Stankovic 1935

Vande] 1919

Pattec 1965
Thienemann 1913

Schlieper et Blising 1952
Becker 1960

Flossner 1963
Giesen-Hildebrand 1975

Mercier 1909

Oye 1935 in Becker 1960
Oye 1941

Leloup 1944

Carpenter 1928
Ball 1964

Wright 1972

Arndt 1922

Alpes, Jura, Forét Noire Maturité 45 a4 9 °C. Optimum 5-6 °C

Alpes : ruisseaux et
flaques

Alpes autrichiennes

Alpes frangaises
Zones O-A-B > 1000 m

Lac Majeur
Scandinavie
Suede
Finlande

Maximum passager 22 °C
Amplitude journaliere > 17 °C

Annuellement 1,5 4 17-19 °C
<15°C

< 13,5 °C annuellement
13°C
L14°C

Seulement au Nord du Cercle Polaire

Balkans
Balkans > 600 m

Jura

Jura, suintement
Sauerland

Marburg a.d.Lahn,
source

Wiirttemberg

Erzgebirge

Siebengebirge
Sources et ruisseaux

Nancy, source

Luxembourg

Belgique

Forét de Soignes (Belgi-
que), altitude 70 m

Cardiganshire
altitude < 300 m

Hertforshire, sources

Caernarvonshire
0 a 795 m

Anglesey sources
02150 m

Corse (sources)
Sibérie

<16-17 °C. En compétition < 13 °C

3 a 17°C, moyenne 89°C, forme
montenigrina

0-20 °C annuellement, aucune zonation
thermique

< 25 °C. Amplitude journaliére 15 °C

Annuellement 3 a 13 °C
movenne 7,1 a4 7,6 °C

89 4a102°C
généralement < 11 °C

généralement 5 a 15 °C
rarement 15-20 °C

< 20°. Température estivale 9-15 °C
4 a 17,5 °C annuellement

95 a 10 °C toute l'année
généralement < 11 °C
températures basses

1,5 a 20,8 °C annuellement

< 19,5 °C. Maturité a 11,5 °C
Migrations saisonniéres

98 a 10,2 °C. Aucune zonation ther-
mique

69 a118°C

65a14°C
5al14°C
8 a 13 °C, exceptionnellement 20 °C
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Polycelis felina

Pleskot 1951
Vaillant 1967 b

Alpes autrichiennes

S et SE de la France
Zones BCDE < 1500 m

Beauchamp et Ullyott 1932 Balkans

Stankovic 1935
Thienemann 1913

Becker 1960

Flossner 1963

Oye 1935 in Becker 1960
Oye 1941

Leloup 1944

Carpenter 1928
Ball 1964

Balkans
Sauerland

Wiirttemberg

Erzgebirge

Luxembourg

Belgique

Forét de Soignes (Belgi-
que)

Cardiganshire

Hertfordshire, sources
et ruisseaux

0 a1719°C
Température estivale > 15 °C.

10 a 17 °C
6,5 a 16,5 °C, moyenne 11,2 °C

Annuellement 0,5 a 15,7 9C
moyenne 7,3 4 7,6 °C

45 2 216 °C

Température estivale 13-15°C
0,5 a 15,7°C

Températures basses
15a208°C

<17°C
Aucune zonation thermique

Wright 1972 Caernarvonshire 7.7 a 10,3 °C annuellement
< 300 m
Anglesey 0'a 150 m 3.8 a 15 °C annuellement
Alause 1968 Languedoc 11 4 18 °C, rarement 22 °C
Légier 1969 Provence 7a17°C
Dugesia gonocephala
Pleskot 1951 Alpes autrichiennes 0 a 20-29°C

Beauchamp et Ullyott 1932

Stankovic 1935
Steinmann 1907 a
Vandel 1919
Thienemann 1913

Becker 1960
FiGssner 1963

Giesen-Hildebrand 1975
Mercier 1909

Oye 1935 in Becker 1960
Oye 1941

Leloup 1944

Madsen 1963
Arndt 1922
Alause 1968
Légier 1969

Balkans

Balkans < 900 m
Jura, Forét Noire
Jura

Sauerland

Wiirttemberg
Erzgebirge

Siebengebirge, ruisseau
Nancy

Luxembourg

Belgique

Forét de Soignes (Belgi-
que)

Jutland

Corse, ruisseaux

Languedoc

Provence

85 a 23 °C; en compétition > 13 °C
8 4 27 °C, moyenne 12,9 °C
Maturité 13-17 °C

Aucune zonation thermique

annuellement 0,5 4 24 °C
moyenne estivale 11 a 16 °C

2.3 a 274°C. Reproduction 7,5 a 12,6°C

Zone commune avec P. felina et en
aval

3 4 18,5 °C annuellement

En aval de C. alpina

04a2°C

Plus eurytherme que C. alpina et P.
felina

1 4 20°C, souvent avec C. alpina et
P. felina

L 165°C
75a215°C
9a22°C
1a19°C
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Polycelis nigra et P. tenuis

Vaillant 1967 b France centrale en aval de D. gonocephala
Zone F

Lascombe 1974 P. tenuis Movenne estivale 22 °C
Région /lyonnaise

Becker 1960 Wiirttemberg, en plaine 2 a 26 °C, en aval des 3 espéces rhéo-

philes

Oye 1935 in Becker 1960 Luxembourg 9a23°C

Oye 1941 Belgique Indifférente a la température

Reynoldson 1960 P. tenuis Température estivale 15 a 18 °C
Pays -de Galles

Wright 1972 P. nigra 2al7°C
Pays de Galles

Luther 1961 P. tenuis 0a2°C
S de la Finlande

Légier 1969 Provence 3a2°C

Dugesia tigrina

Russier et Lascombe 1970 Région lyonnaise 15 a23°C

Dahm 1958 Suisse, Angleterre 9 a25°C

Alause 1968 Languedoc 7a23°C

Légier 1969 et 1972 Provence 25a2°C

Chandler 1965 Indiana. USA 0 a 32°C. Moyennes hivernale 3 °C,

estivale 21 °C

avant par Steinbock (1942 a) et Pattee (1969 b) : occupant 'amont du
réseau fluvial, Crenobia alpina habite souvent des milieux de petites
dimensions et de tres faible profondeur, donc trés soumis aux varia-
tions atmosphériqus. Les maximums journaliers élevés, certains jours
d’été, tendent, de ce fait, 2 masquer les moyennes basses et la diffé-
1ence avec les especes suivantes. D’oll la nécessité d'un bilan thermi-
que plus complet, dans le sens des idées de Vaillant, dépassant le
stade des relevés ponctuels et méme celui des maximums annuels uti-
lisés par Verneaux.

L’approche écophysiologique et 1'étude expérimentale comparée des
réactions des diverses especes de Planaires 4 la température condui-
sent & des constatations analogues. A la suite de Steinmann (1907 a)
nombreux sont les auteurs, tels Steinbock ,(1942 a et 1951), Schlieper
et Bldsing (1952), Becker (1960), qui qualifient ces réactions de degrés
dans la sténothermie ou dans l'eurythermie. Les études écophysiolo-
giques conduites dans notre laboratoire a la fois sur les limites létales,
sur le métabolisme respiratoire et sur les parameétres de la reproduc-
tion et du développement, ont fait, de la part de Pattee, Lascombe et
Delolme, I'objet d'un bilan en 1973. Ce dernier conduit a distinguer,



(7) ECOLOGIE DE PLANAIRES D’EAU DOUCE 27

a la suite d’Alause (1968), les deux notions d’amplitude thermique
(liée a celle de sténothermie et d’eurythermie) et de niveau thermi-
que moyen (liée a celle de psychrophilie et de thermophilie). Sans
aller, comme l'auteur cité, jusqu’a nous poser la question de savoir
si les premiéres sont « bonnes a pendre au musée des horreurs », nous
attribuons aussi, dans le cas des Planaires concernées, le réle écolo-
gique majeur aux secondes. Ainsi se classent par thermophilie crois-
sante, mesurée expérimentalement, Crenobia alpina, Polycelis felina,
Dugesia gonocephala, toutes trois rhéophiles, puis Polycelis nigra et
P. tenuis, enfin Dugesia tigrina, plus limnophiles (Pattee et al., 1973).

2. — STATIONS ET METHODE

Les stations ont été choisies d’apres les 3 critéres suivants :
— Population autant que possible monospécifique et abondante.

— Accessibilité en toutes saisons a partir du laboratoire situé¢ a
Lyon. Ce critére exclut notamment la haute montagne, ot Crenobia
alpina est encore présente jusqu’a plus de 2 500 m d’altitude.

— Sauf pour P. nigra et D. tigrina, espéces moins répandues, échan-
tillonnage le plus vaste et le plus divers possible des facics et des alti-
tudes colonisés par chacune.

Les références relatives a ces stations figurent dans le tableau II.

La température a été relevée griace a la méthode de linversion du
saccharose, décrite par ailleurs (Pattee 1978). Son principe consiste a
mesurer, par l'intermédiaire de cette réaction chimique, la moyenne
des températures, stables ou variables, qui ont régné pendant un
temps donné : les valeurs obtenues inteégrent les températures de tous
les instants, selon leur durée. Cependant la réaction étant commandée
par la loi de Van't Hoff, la relation n’est pas linéaire mais exponen-
tielle : les températures élevées ont plus de poids que les températu-
res basses ; les moyennes ne sont pas simplement des moyennes arith-
métiques, mais d’autant supérieures a ces dernieres que l'amplitude
des variations est plus grande.

Avec Berthet 1960, on peut constater que les phénomeénes biologi-
ques sont gouvernés par des relations du méme ordre, qualifier
d’ « écogiques » les moyennes mesurées et donc les considérer comme
particulierement adaptées a la présente étude.

Dans les stations, les flacons de sirop de saccharose étaient rem-
placés chaque trimestre pendant la période 1971-1973. Les pertes de
flacons ont d’abord varié selon les stations et la période de l'année.
Tenant compte de ces précédents, des flacons en plus grand nom-
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bre ont été déposés dans les stations difficiles, c’est-a-dire celles a
substrat instable, a4 niveau d’eau treés variable ou prospectées par les
pécheurs ou baigneurs. De ce fait, seule 'année 1973 a donné des
résultats complets dans toutes les stations. L'année 1974 a été mise a
profit pour compléter les mesures aux emplacements et aux saisons
ol ces mesures étaient en nombre insuffisant. L’ensemble des valeurs
trimestrielles pour les 4 saisons de ces années, recueillies dans les 36
stations, sont au nombre de plus de 400.

Elles ont servi au calcul des moyennes thermiques annuelles, moyen-
nes arithmétiques d’une part, moyennes « exponentielles » d’autre part,
ces derniéres obtenues par la formule (3) de Pattee (1978) et équiva-
lentes aux valeurs qu’auraient donné des flacons de sirop exposés
pendant 'année enti¢re. Les résultats seront présentés :

— pour l'année 1973 seule: ils sont rigoureusement comparables
d'unc espéce a 'autre, mais décrivent la situation pour la seule annde
en cause, dont on sait qu’elle a eu un été plus chaud et un hiver plus
froid que l'année précédente (Pattee 1979).

— pour l'ensemble des 4 années envisagées. Il est d’abord établi
une moyenne par saison (sur 2, 3 ou 4 années en fonction des lacunes
de certains relevés) puis une moyenne annuelle a partir des 4 valeurs
saisonniéres obtenues. Quoique d’établissement moins rigoureux que
la précédente par suite des quelques données manquantes, cette
moyenne d’ensemble tend a éliminer les variations d’'une année a
l'autre, dont on sait qu’elles peuvent atteindre 1 a 2°C dans l'eau
(Pattee 1979). Elle se rapproche du niveau thermique absolu propre
a l'espeéce considérée.

3. — RESULTATS

3.1. La zonation altitudinale

Bien que représentant seulement un échantillon limité, la succession
des stations dans le tableau II peut servir, avec quelques observations
complémentaires, a controler I'étagement des especes dans la région
prospectée.

Sachant que, dans cette région, le niveau de base est celui du
Rhéne a 160 m d’altitude environ, le tableau permet les constatations
suivantes :

— a. C. alpina régne sans concurrence au-dessus de 800 m.
— b. P. felina lui succede, jusque vers 200 m.

— c¢. La troisieme espéce rhéophile, D. gonocephala apparait dans la
partie inférieure de l'étage a P. felina et jusqu’au niveau de base
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ol1 ses races sexuée et surtout asexuée sont présentes en grand
nombre dans le Rhéne.

— d. Le domaine des Polycelis limnophiles, P. nigra et P. tenuis, sem-
ble doubler, en eau calme, les deux zones précédentes. Tirdes
de la liste donnée par Lascombe (1974), les stations a P. tenuis
du tableau II montrent bien la grande extension de cette espéce
et recouvrent la gamme des altitudes mentionnées par cet
auteur dans la région lyonnaise. Dans le Jura et en Auvergne,
I'espece s’éleve, selon la méme source, jusqu’a 1000 ou 1100 m.
Beaucoup plus rares, les stations a P. nigra ne fournissent pas
ici une image de l'extension de cette espece. Lascombe (1974) la
rencontre entre 160 et 300 m.

— e. Choisi parmi les 4 stations & Dugesia tigrina connues dans la
région au départ de I'étude (Russier 1971), l'étang des Bruyeres
abrite une population nombreuse de cette espéce qui étend
régulierement le domaine ol elle est signalée. On doit mainte-
nant la considérer comme sporadiquement présente de 1100 m
(lacs du Puy-de-Dome, selon le méme auteur) jusqu’au niveau
du Rhone, dans les bras morts duquel elle abonde.

La question se pose donc, a ce stade, de savoir dans quelle mesure
le régime thermique de l'eau justifie la zonation altitudinale et les
recouvrements dans cette zonation, la ot ils se manifestent.

3.2. La zonation thermique

La figure 1 reproduit la situation qui a régné pendant I'année 1973
ainsi que la traduit la méthode de l'inversion du saccharose, précise
a > 0,2 °C (Pattee, 1978). La considération des décimales dans la dis-
cussion se justifiera par le fait qu'il s’agit toujours des moyennes de
plusieurs valeurs originales.

La zonation thermique des 3 espéces rhéophiles ressort assez net-
tement, mais avec un certain recouvrement (de 0,5 °C entre C. alpina
et F. felina, de 1,2 °C entre P. felina et D. gonocephalay. Comme pour
Ia distribution en fonction de l'altitude, P. tenuis et nigra apparais-

s C.alpina

P. felina

D. gonocephala

P. tenuis +

P. nigra et nigra + tenuis —— m 80—

D. tigrina
T T T L L T T T T T T o
6 . 8 10 12 14 16 C
Fi6. 1. — Températures moyennes de 'année 1973 dans les stations occupées par

les différentes espéces : moyennes « exponentielles » enregistrées par la méthode
de l'inversion du saccharose.
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sent parallelement aux deux especes précédentes. Enfin, D. tigrina vit,
dans I'étang des Bruyeres, a une température supérieure aux autres.

La figure 2 décrit, avec les restrictions énoncées au paragraphe
Stations et Méthode, une situation plus générale, de 1971 a 1973 ou
1974, avec indication des valeurs relatives aux saisons extrémes hiver
et été et des moyennes annuelles arithmétiques et « exponentielles ».
Tous ces parametres font apparaitre, de fagon plus ou moins tranchée,
les mémes phénoménes que précédemment. La zonation des 3 espéces
rhéophiles apparait le plus nettement dans la moyenne annuelle expo-
nentielle : C. alpina se rencontre entre 6,8 et 9,9 °C, P. felina entre
9,4 et 12,3 °C, D. gonocephala entre 12,0 et 15,0 °C. Les recouvrements
sont donc respectivement 0,5 et 0,3 °C.

S | )

[Z1X)

C. alpina

5b

P.felina

- 120
. 12b
) RSV des Vosges

D. gonocephala —e—

+ Rhéne

P. tenuis 165
20

P. tenuis + nigra 176

P. nigra PV — 15¢

D. tigrina x 15d

P. felina
¥~ D.gonocephala
*——————x P tenuis

= x C.alpina
—K

-

2 4 6 8 10 12 W 16 18 2 °%

Fic. 2. — Températures moyennes établies d’apres les 4 années 1971 a 1974 dans
les stations référencées a droite.
Limite gauche des segments : moyenne des hivers.
Limite droite des segments : moyenne des étés.
Cercle : moyenne arithmétique des 4 saisons.
X : moyenne « exponentielle » des 4 saisons.
En bas sont récapitulées les gammes des températures annuelles (moyennes
« exponentielles ») ol se rencontent les 4 espéces principales.
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Entre les deux premieres zones, ces recouvrements sont le fait des
stations suivantes :

— la station a C. alpina la plus chaude (9,9 °C), représentée par la
source de Corcelles (4a). La température moyenne de cette eau se
refroidit progressivement jusqu’a 9,3 °C au cours des 100 m en aval,
par suite de I'abaissement des valeurs hivernales.

— la station a P. felina la plus froide (9,4 °C), représentée par la
source de I'Yzeron (5a). La température moyenne se réchauffe ensuite
notablement jusqu’'a 11,8 °C par suite de l'élévation des valeurs esti-
vales.

Dans l'un et l'autre cas, I'espéce présente dans tout le secteur sem-
ble davantage en accord avec les conditions qui régnent a I'aval immé-
diat de la source que dans le griffon ou le suintement eux-mémes.
Peut-Ctre ces deux sources représentent-elles un milieu trop restreint
pour étre colonisé ou assurer le maintien de I'espece opposée ?

Les recouvrements entre les zones a P. felina et D. gonocephala sont
également le fait de deux sources : celles de Frontonas & 12 ,3°C dans
le meétre qui suit sa sortie de terre (16a) et celle de Cailloux a 12,0 °C
(18a).

La moyenne annuelle arithmétique reflete une situation analogue,
mais avec davantage de recouvrements. La zonation est aussi pré-
sente, quoique plus floue, dans les valeurs estivales et méme les
valeurs hivernales des espéces rhéophiles.

3.3. Interprétation et discussion

Il convient tout d'abord de conserver a a l'esprit la correction qui
s'impose concernant les domaines de C. alpina et D. tigrina : ceux-ci
s’étendent encore a des altitudes nettement plus élevées que les sta-
tions prospectées pour l'une et pour l'autre. Ces espéces doivent
donc tolérer des températures plus basses que celles enregistrées
ici.

Les diverses Planaires ont des habitats assez tranchés en fonction
de lagitation de l'eau, les unes étant rhéophiles, les autres limno-
philes. Elles sont soumises a des microclimats locaux dus a I'expo-
sition, soit directement, soit indirectement par lorigine de l'eau; les
écarts qui en résultent entre moyennes annuelles peuvent atteindre
1,5 °C (Pattee 1979). La constatation la plus évidente que nous venons
de faire est cependant la coincidence entre zonation altitudinale et
zonation thermique.

C. alpina régne seule en altitude et aux températures annuelles
basses, dont la limite inférieure n’est pas déterminée ici. Lui succe-
dent, avec peu de recouvrement, P. felina puis D. gonocephala. Cette
derniére tolére, dans le Rhéne et dans I'Amby (stations 12a et 12 b)
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des moyennes estivales de 18 a 20 °C. Les différences entre les especes
jumelles P. nigra et P. tenuis sont trop subtiles (Lascombe 1974) pour
apparaitre au niveau de cette étude. On constate seulement que ce
groupe de Polycelis limnophiles occupe une zone altitudinale et ther-
mique recouvrant celles des deux dernieres especes rhéophiles.

Toutes sont installées depuis longtemps dans la région et on peut
considérer qu'elles ont atteint leur extension définitive dans les condi-
tions actuelles. La moyenne annuelle la plus élevée trouvée pour b,
tenuis est 14,4 °C dans un étang ensoleillé. Immigrante américaine,
D. tigrina est apparue en Europe en 1925 et en France en 1946 (Rus-
sier et Lascombe 1970). Dans les serres et les aquariums tropicaux,
dans l'étang des Bruyéres avec la moyenne annuelle de 14,6 °C, il
semble qu’elle colonise d’abord une niche a I'extrémité du domaine
des Polycelis. La référence aux autres stations a D. tigrina signalées
dans la littérature permet cependant d'affirmer que cette espece se
propage actuellement aux mémes températures que ses parenies lim-
nophiles. Sa niche est seulement plus large de ce point de vue. La
comparaison mériterait d’ailleurs d'étre entreprise avec les thermo-
philes Dugesia polychroa et D. Iugubris, autres formes jumelles indi-
génes.

La question se pose ensuite de savoir quel est le paramere thermi-
que susceptible de faire apparaitre la meilleure zonation de ces espe-
ces et donc de justifier cette derniére. La température maximale ins-
tantanée atteinte pour I'année ne donne pas, nous l'avons vu, de résul-
{ats satisfaisants. Le tableau suivant ol l'on compare le biotope a
C. alpina de Corcelles (4c) et celui @ D. gonocephala du Rhone en
fournit un exemple supplémentaire :

Maximum Moyenne Moyenne

instantané estivale annuelle

Corcelles, C. alpina 25°C 14,0 °C 96 °C

Rhoéne, D. gonocephala 22°Ct 18,2 °C2 13,2°C2
Les niveaux moyens — y compris le niveau estival — nous appa-

raissent donc assez indépendants des maximums instantanés et mieux
en relation avec la succession des especes.

Les températures de 1'été, saison ou les populations aquatiques
sont trés actives, pourraient jouer un roéle écologique déterminant.
La fig. 2 montre que la discrimination entre especes rhéophiles basée
sur ce parametre est assez mauvaise. Les limites de C. alpina sont de

1. Selon Pattee (1965).
2. Selon Persat (1976).
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8,1 et 14,0 °C, celles de P. felina de 11,7 et 17,2 °C, celles de D. gono-
cephala de 13,7 et 20,6 °C. Les recouvrements sont considérables.
C'est bien la moyenne annuelle « exponentielle » calculée d’apres la
loi de Van’t Hoff et sur plusieurs années successives qui justifie de la
fagon la plus satisfaisante la succession de espéces rhéophiles.

Cette constatation, ainsi que les élevages au laboratoire (Pattee,
Lascombe et Delolme 1973) permettent d’exclure un réle limitant,
directement ou indirectement létal, de la température. Un rapproche-
" ment s’impose donc avec les phénoménes commandés par le métabo-
lisme de l'animal, lui-méme plus ou moins étroitement soumis a la loi
des réactions chimiques de Van’t Hoff. On pense, en particulier, a
l'activité locomotrice et par suite alimentaire, 4 la croissance, 4 la
féecondité. Ces deux derniéres sont les composantes du taux intrinseque
d’accroissement naturel des populations, c'est-a-dire de leur capacité
maximale de multiplication dans un milieu aux conditions par ailleurs
optimales. La fig. 3 montre que la coincidence avec ce dernier para-

!
0,05

0,01}

(2389

25 °c

Fic. 3. — Comparaison entre habitat et capacité reproductive des 5 espéces de
Planaires.

D. t. Dugesia tigrina

Polycelis tenuis
Dugesia gonocephala
Polycelis felina
Crenobia alpina.

OO

i

. t.
. g.
. f.
. a.

En haut: gamme des températures moyennes annuelles mises en évidence sur
le terrain, d’apres la figure 2.

En bas: effet de la température sur le taux intrinséque d’accroissement natu-
rel r de populations des 5 espéces, d’aprés les travaux antérieurs (Pattee 1970
et 1972, Russier-Delolme 1972).

En traits pleins : tracés relatifs aux espeéces rhéophiles.

En traits interrompus : tracés relatifs aux espéces limnophiles.
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meétre n'est pas parfaite en ce qui concerne les valeurs absolues de la
température, mais que les dispositions relatives sont les mémes.

L’aclivité, la croissance et la fécondité conditionnent I'efficacité
dans l'exploitation du milieu et la possibilité de priver les autres espe-
ces des mémes ressources. A ce stade, I'étude apporte donc un argu-
ment supplémentaire & 'hypothése d'une compétition interspécifique
entre les trois Planaires rhéophiles, compétition dont l'issue serait
déterminée directement par le niveau moyen de la température. Mais,
comme l'ont si justement montré Reynoldson et Bellamy en 1970,
coincidence ne veut pas dire causalité : la démonstration rigoureuse
d’'une compétition exige des manipulations de populations et de res-
sources sur le terrain.

Une commande indirecte de la zonation des Planaires rhéophiles
par celle de leurs proies semble en tous cas exclue : Gammares et
larves d’Insectes variées abondent dans les 3 zones considérées. Lock
et Reynoldson (1976) ont montré que C. alpina et P. felina s’en nour-
rissent.

La distribution de P. tenuis s’explique de la fagon suivante : elle est
limitée a la fois par les températures basses et par lagilation de
l'eau: d’une part, sa reproduction cesse en-dessous de 10°C (fig. 3),
dans la mesure ol le réchauffement estival & partir de ce niveau moyen
n’est pas suffisamment long ou intense pour stimuler la ponte ; d’autre
part, 'agitation de I'eau la décroche du substrat (Pattee et Bournaud
1970). Elle laisse donc place libre, aussi bien a C. alpina dans les
milieux lénitiques froids, qu’aux espéces rhéophiles en milieu lotique.
Par contre, sa plus grande efficacité d’accroissement (fig. 3) et d’ali-
mentation (Reynoldson et Bellamy 1973) lui permettraient d’éliminer
les espéces précédentes dans tout milieu lénitique ou elle peut se
maintenir. Cette hypothése, avancée par Pattee en 1972 trouve une
confirmation dans les enregistrements présentés ici.

Ses relations avec D. tigrina sont plus difficiles 4 préciser. S'agit-il
d’une limitation de la premiére ou d’'un défaut de compétitivité aux
tempdratures élevées, ou d'une spécialisation alimentaire du méme
ordre que celles mises en évidence par Reynoldson (1966) entre espe-
ces limnophiles indigénes, ces mécanismes agissant séparément ou
conjointement ? D’autres €tudes sont nécessaires sur ce point.

Quant au fait que la zonation thermique des Planaires rhéophiles
soit plus nette selon les résultals moyens des 4 annéés que pour la
seule année 1973, si ce résultat n’est pas di au hasard, il signifierait
que la température exerce ses effets de facon indirecte et lente, au
rythme des générations successives, des colonisations et recolonisa-
tions éventuelles de stations — le temps de génération des Planaires
a reproduction sexuée est de 100 a 600 jours selon l'espece et la tem-
pérature ; on congoit qu'un équilibre donné soit fondé sur plusieurs
années successives.
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3.4. Vérification de I'une des hypothéses avancées

A I'époque de l'étude, le ruisseau des Vosges (station 18) n'abritait,
en fait de Planaires, que Dugesia gonocephala et Dendrocoelum lac-
teum, toutes deux en grand nombre. Il apparaissait comme la plus
froide des stations a D. gonocephala, sa température moyenne étant
identique, voir inférieure a celle de certaines stations & P. felina.

Lorsque ce résultat devint évident, a 1'été 1975, une centaine d’indi-
vidus de cette derniére espece, prélevés aux sources de 1'Yzeron
(station 5), furent déversés dans le ruisseau des Vosges, qui n'en
contenait aucun. N’ayant pas retrouvé les individus déversés ou leurs
descendants en 1976, j'avais conclu un peu prématurément a 1’échec
de cette introduction et cessé les recherches. C'est seulement a l'au-
tomne 1978 que des collégues m’ont fortuitement alerté sur la présence
de P. felina dans le ruisseau. La prospection qui a suivi démontre le
remplacement total de D. gonocephala par une population nombreuse
de P. felina. D. lacteurn a conservé les mémes effectifs qu’aupara-
vant.

Ce remplacement d’une espéce par une autre réduit le recouvrement
entre les zones a P. felina et a D. gonocephala, tel qu’il apparait sur
les figures 1 et 2. S'il n’est pas fortuit, ce qui parait malgré tout peu
probable, il montre ou confirme :

— la compétition interspécifique qui régne tres probablement entre
ces deux espeéces.

— la supériorité de P. felina a 10 °C et la validité des mesures de labo-
ratoire qui conduisent aux mémes conclusions (fig. 3).

— le mécanisme de l'action de la température par I'intermédiaire de
cette compétition dont elle gouverne l'issue.

— la lenteur des phénomeénes en cause. Bien que le temps de généra-
tion de P. felina (race asexuée) soit de 70 jours environ a 10 °C
(Pattee 1969), plusieurs années ont été nécessaires pour que se
manifeste un résultat sur un secteur d'une cinquantaine de m?.

— les barricres qui s'opposent a la dispersion de la faune aquatique.
P. felina existait déja a 500 m de la dans la méme vallée @la
station 19 a). Mais elle était séparée du secteur a D. gonocephala
par un fossé marécageux a P. tenuis et P. nigra et une zone plus
courante en aval de l'affluent, puis par quelques centaines de
metres et de petites cascades qu'elle aurait eu & remonter sur le
cours principal.
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