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DEVELOPPEMENT LARVAIRE — REGIME ALIMENTAIRE,
PRODUCTION D’ISOPERLA VIRIDINERVIS PICTET
(PLECOPTERA, PERLODIDAE)

DANS UN TORRENT FROID DE HAUTE MONTAGNE

par P. LAVANDIER?

Les populations larvaires d'Isoperla viridinervis ont éié étudiées de 1971 a 1973
a 5 altitudes différentes entre la source (altitude: 2370 m, Température maxi-
male : 4,5 °C, enneigement: 6-8 .mois/an) et l'embouchure (altitude: 1850 m,
Température maximale : 13 °C, enncigement : 4-5 mois/an) d’un torrent pyrénéen,
I'Estaragne. ) , )

Les larves sont essentiellement carnivores et se nourrissent surtout de Baeti-
dae et de Diamesinae. L'importance et la diversité des captures s’accroissent
avec 1'age du prédateur.

Le développement larvaire dure 2 ans <ans le cours inférieur et 3 ans dans le
cours supérieur du torrent. Cet allonigement réduit fortement le taux de survie
des larves entre l'aval (=~ 6 % de survie moyenne) et I'amont (< 1% de survie
moyenne). La mortalité a surtout lieu durant la période déneigée —2 % des
larves disparaissent en moyenne chaque jour. Les effectifs sont relativement
stables d’'une année sur l'autre; les plus fortes variations s’observent en amont
ol le recrutement dépend en partie de la ponte de femelles venues d'aval.

La croissance s’effectue surtout en période déneigée. L'accroissement (en poids
sec) des larves varie de 1 a 2,8% par jour. Il existe une relation hautement
significative entre les taux de croissance instantanés et la température moyenne
du milien a‘nsi gqu’entre l'accroissement du poids individuel moyen des larves
et le nombre de degrés-jours cumulés : 1967 idegrés-jours sont nécessaires au
développement larvaire d'Isoperla viridinervis dans le torrent.

La production est de 0,35 g de poids sec/m2/an pour l'ensemble du cours. Les
rapports Production/Biomasse moyenne d’une cohorte au cours de son dévelop-
pement varient de 4,8 3 8,4. L’utilisation d’un rapport P/B = 2,4 permet d’obtenir
une bonne estimation de la production annuelle & partir de la biomasse moyenne
annuelle des populations, toutes cohortes confondues.

Larval development, feeding and production of
Isoperla viridinervis Pictet (Plecoptera, Perlodidae)
in a cold river in the high mountains.

The larval populations of Isoperla viridinervis have been studied from 1971
to 1973 af five different stations between the source (altitude : 2 370 im, maximum
temperature 4.5 °C, snow cover for 6 - 8 months/year) and the mouth (altitude:
1850 m, maximum temperature: 13 °C, snow cover for 4 - 5 months/year) of a
fastflowing Pyrenean river, Estaragne.

The larvae are essentially carnivores and feed chiefly on Baetidae and Diame-
sinae. The size and diversity of the prey increase with the age of the predator.
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Larval development takes two years in the lower course and three years in
the upper course of the river. This extension markedly reduces the survival
rate of the larvae between the lower (=~ 6 % mean survival) and upper (< 1%
of mean survival) reaches. Mortality is especially high during the period without
snow —2 % of the larvae disappearing on average each iday. These effects are
relatively stable from one year to another; the greatest variations occur in the
upper reaches where recruitment partially depends upon the oviposition of
females coming from the lower reaches.

Growth occurs chiefly during the period without snow. The increase (in dry
weight) of the larvae varies from 1 - 2.8 % per day. There is a highly significant
relationship between the instantaneous growth rate and the mean temperature
of the environment as well as between the mean individual weight of the larvae
and the number of degree«days: 1967 degree days are necessary for the larval
development of Isoperla viridinervis in the river.

Production is 0.35 g dry weight/m2/year for the whole of the river. The ratio
of production to mean biomass for a cohort during its development varies from
48 to 8.4. Use of a ratio P/B = 2.4 provides a good estimate of annual production
from the mean annual biomass of the populations, with all cohorts combined.

Une abondante littérature est consacrée au régime alimentaire et
au cycle biologique des plécopteres carnivores de la famille des Per
lodidae (cf. Hynes 1970, 1976 ; Berthélémy et Lahoud 1981); la dyna-
mique des populations n'y est en revanche jamais totalement traitée
sous son aspect quantitatif. Ce travail aborde la répartition, la nutri-
tion, la croissance, la mortalité et la production d'une espéce endé-
mique pyrénéenne, Isoperla viridinervis dans un torrent froid de haute
montagne, 1'Estaragne. Cette Isoperla, largement répandue dans les
Pyrénées entre 1000 et 2400 m d’altitude (Berthélémy 1966) fait
partie d'un groupe de plusieurs espéces morphologiquement trés pro-
ches que 'on peut, comme dans le « complexe Isoperla grammatica »
(Berthélémy 1979 b), différencier par leurs appels sexuels (Berthélémy
comm. Verb.). Les individus étudiés dans le torrent d’Estaragne cons-
tituent un ensemble trés homogene, certainement monospécifique.

1. — MILIEU — MATERIEL — METHODE

Le torrent d’Estaragne est situé dans les Pyrénées centrales. Il est issu d'un
névé vers 2400 m d’altitude et se jette dans le lac d’Orédon & 1850 m d’altitude
aprés un cours de 2,800 km environ. La sévérité du milieu s’accroit entre I'embou-
chure et la source, surtout en amont d'un ressaut glaciaire quil crée une impor-
tante rupture de pente entre 2000 et 1 930 m d'altitude. Les caractéristiques du
bassin-versant, I'évolution saisonniére du débit, de la température et de la compo-
sition chimique des eaux sont rapportées dans plusieurs publications consacrées
a l’écologie de ce torrent (Lavandier 1974, Lavandier et Mur 1974, Lavandier 1981).
Les cing localités retenues dans ce travail correspondent aux stations dénom-
mées A.B.R.C.D. dans ces publications. La situation et les principales caractéris-
tiques de ces localités sont rappelées dans le tableau 1.

s,

Le torrent a été prospecté régulierement de 1971 a 1973 durant la période
d’accessibilité du vallon (juin-novembre). Quelques relevés ont été faits en hiver,
période a laquelle peuvent subsister des parties déneigées (Décamps et Lavandier
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TaBLEAu 1. — Caractéristiques principales des stations prospectées.
* Valeur tenant compte d’une température hivernale voisine de 0,5 °C prés de la
source.

STATIONS
A B R c D
Altitude (m) 2370 2190 2150 1920 1 850
Distance a la source (m) 50 600 1100 2 000 2 800
Largeur moyenne (m) 1-2 2-3 3-5 3-5 4-6
Durée d'enneigement (mois) 6-8 5-8 5-7 4-6 4-5
Température maximum (°C) 4,5 7 8,5 11 13
Nombre annuel de degrés-jours 588* 550 650 871 1012

Conductivité 20°C (umhos) 114 108 93 87 80

1970). Les larves étaient recueillies A l'aide de filet de Surber de vide de maille
de G,1 et 6,15 mm.

A la station R, dix a quinze relevés couvrant 1 a4 1,5 m? ont été réalisés toutes
les 3 semaines en 1971, tous les mois en 1972 et 1973 ; aux autres stations, 4 a
6 relevés (couvrant environ 0,5 m?) ont été faits chaque mois. La faune était
fixée au formol sur le terrain, triée au laboratoire puis conservée en alcool. Les
adultes étaient capturés «ans des piéges 4 émergence ou par chasse hebdoma-
daire.

2. — REPARTITION

Isoperla viridinervis peuple le torrent de la source 4 l'embouchure
(tableau II). Sen abondance est maximum entre 2 100 et 2 200 d’alti-
tude ol elle est en moyenne au cours de l'année de 440 individus/m?2.
Elle diminue vers l'aval (50 individus/m? a l'embouchure) et vers
I'amont (une centaine d’individus/m? pres de la source) ou l'espece
est supplantée par un autre Perlodidae Arcynopteryx compacia.

TasLeau II. — Abondance moyenne en période déneigée, production annuelle et
biomasses d'Isoperla viridinervis dans le torrent d’Estaragne.

STATIONS
A B R c D
Effectifs (N/m2) 105 477 412 75 51
Production {mg/m2) 111 838 560 162 92
Biomasse maximale en période
déneigée (mg/m2) 96 573 327 117 61

Biomasse moyenne en période
déneigée (mg/m2) 53 297 244 67 37
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Isoperla viridinervis colonise tout le lit quels que soient le substrat
et les conditions de courant ; les larves agées, toutefois, vivent préfé-
rentiellement parmi les gros blocs rocheux situés en courant vif.

3. — REGIME ALIMENTAIRE

Prés de 300 larves provenant des localités d’amont ont été disséquées. Quatre
périodes ont été considérées -— hiver, fonte des meiges, septembre, novembre —
et a chacune d’elles la nutrition des cohortes d’age différent qui coexistent dans
le milieu a été analysée séparément. L’'importance du contenu intestinal a été
estimée par un indice de réplétion allant de 0 (intestin vide) a 5 (intestin plein).
Les résultats font 'objet du tableau III, les différences entre stations sont pré-
cisées dans le texte.

La quantité de nourriture ingérée est peu abondante en hiver, aug-
mente a la fonte des neiges, passe par un maximum au cours de 1'été
puis diminue en automne. La proportion d’individus capturés a jeun
suit une évolution paralléle mais reste inférieure a 40 % excepté chez
les larves-nymphes 'qui ne se nourrissent plus avant I'’émergence ; elle
est toujours plus forte chez les larvules que chez les larves de taille
moyenne.

Les invertébrés constituent la plus grande part de l'alimentation
d’Isoperla viridinervis ; les algues, fréquemment ingérées en petites
quantités, surtout par les plus jeunes larves, deviennent toutefois
I’élément essentiel de 1'alimentation en fin d'année : plus de 70 % des
estomacs en sont alors abondamment garnis, & 1'exclusion souvent de
toute proie animale. Les éléments minéraux fins sont fréquents chez
les jeunes Isoperla ; ils disparaissent peu a peu du contenu intestinal
au cours-du développement de 'espeéce.

Le nombre moyen des proies par intestin s’accroit légérement avec
I'age du prédateur (fig. 1 a). Les rares valeurs éloignées de la moyenne
se rapportent toutes a d’abondantes captures de larves néonates.

Les Chironomidae (Orthocladiinae et Diamesinae) et les Baetidae
constituent les 9/10 des invertébrés capturés par I. viridinervis au
cours de sa vie larvaire. Le reste de l'alimentation est constitué par
Rhithrogena loyolaea, Leuctra spp, auxquelles s’ajoutent dans le bas
du vallon quelques Simuliidae et Thaumaleidae. Les formes carnivores
{ Rhyacophila spp., Arcynopteryx compacta) ou protégées par un four-
reau (Drusinae, Tanytarsini) sont respectées. Le cannibalisme est peu
développé : 2 larvules d’Isoperla seulement auraient €té ingérées par
leurs congéneres. Les Oligochetes paraissent également dédaignés bien
que trois des larvules d’Isoperla disséquées renfermaient des soies de
Trichodrilus.

L’abondance relative des espéces capturées differe selon la compo-
sition des populations benthiques. Au cirque supérieur la prédation
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TaBLEau III. — Régime alimentaire d’Isoperla viridinervis.
Hiver
Juin-Juiliet  Septembre Novembre
zone zone
déneigée enneigée
Largeur capsule
céphalique (en 4-6 6-15 >15 5-6 6-18{ 4~8 10-20 »22 2-3 5-10 >10 2-4 7-13 »13
1/10 mm)
gffectif observé |13 10 6 22 12 21 41 13 33 38 46 34
Degré moyen de
réplétion 0,5 0,5 3 0,3<K1,5{1,6 2,2 2,62 2,23,3 11,2 1,5
Nombre d'intestins
- vides 6 4 13 4 6 4q 2 2 1 1 12 13
- avec minéraux 2 1 5 7 1 9 4 8 1
- avec végétaux 4 6 1 6 4 2 16 1
- avec animaux 6 6 6 g 8 3 25 9 18 31 1 11 17
Effectif des proies
ingérées
- Simuliidae 1
~ Diamesinae 4 19 6 14 53 4 15
- Orthocladiinae 2 3 4 9 1 1 7 4 9
- Chironomidae
(indéterminés) 2 3 1 2 5 lg 2 2
- Baetis alpinus 6 13 16 9 11 1 9 1
Rhithrogena lo-
yolaea 2 1 1 6 9
- Isoperla viridi-
nervis 1 1
- Leuctra rauscheri 3
- Leuctra sp. 1

afiecte essentiellement les Chironomidae qui sont les invertébrés les
plus abondants. Ailleurs, les Chironomidae (qui dominent en été) et
les Baetidae (qui dominent en hiver) sont tour a tour les plus consom-
meés. Les Chironomidae, qui sont toujours proportionnellement plus
nombreux parmi la faune ingérée qu’au sein du benthos, constituent
néanmoins la proie préférentielle du plécoptere : les captures de Rhi-
throgena loyolaea, limitées & la période de crue nivale, traduisent
vraisemblablement la superposition partielle et momentanée des habi-
tats de la proie et du prédateur a cette époque, caractérisée par une
migration larvaire importante.

La taille des invertébrés consommés varie comme la taille du préda-
teur (fig. 1 bc). Cette relation est plus étroite pour les Baetidae que
pour les Chironomidae dont seules les larves les plus petites et les
plus grosses échappent 4 une partie des populations d’'Isoperla. Les
larves ingérées refletent la structure générale des populations aux-
quelles elles appartiennent (fig. 1c¢).
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F16. 1. — Caractéristiques de la nutrition d’Isoperla viridinervis.

a) relation taille du prédateur — nombre de captures.
b) relation taille du prédateur — taille des larves de Baetis ingérées.
¢) prédation ides Diamesinae
® en haut : relation taille du prédateur — taille des larves ingérées.
¢ en bas : relation taille et abondance des larves ingérées (traits verticaux) —
structure 'des populations benthiques (histogramme) a 2 périodes de
l'année.

4, — DEVELOPPEMENT LARVAIRE

Le développement larvaire est déduit de I'évolution de la structure des popu
lations au cours de l'année. La largeur des capsules céphaliques yeux compris
(1 cc en mm) sert de critére de taille. On peut en déduire la longueur moyenne
des larves (L en mm) par la relation L(mm) = 4,94 1 cc(mm) —0,5.

Le développement larvaire dure 2 ans au-dessous de 1900 m d’alti-
tude et 2 ou 3 cohortes sont présentes simultanément dans le milieu
(fig. 2b). Les larvules éclosent de juillet & septembre. Le développe-
ment larvaire est immédiat ; il fléchit en hiver puis reprend vigoureu-
sement dés la fonte des neiges. Au début du deuxiéme hiver la taille
moyenne des capsules céphaliques est de 2 mm. Le cycle s’achéve
I'année suivante, les adultes volent de juin a septembre.

Dans la partie haute du vallon, au-dessus de 2 100 m d’altitude, le
développement larvaire dure trois ans et 3 ou 4 cohortes coexistent
en permanence (fig. 2 a). Les éclosions se produisent surtout d’aoiit a
octobre mais les larvules sont encore abondantes en fin d'année prés
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Fic. 2. — Développement larvaire d’'Isoperla viridinervis.

a) dans le cours supérieur du torrent d’Estaragne (au-dessus de 2 100 m).
b) dans le cours inférieur (au-dessous de 1950 m).

de la source. Le développement, négligeable sous la neige, s’accélére
au cours de 'été mais au début du deuxiéme hiver, la largeur moyenne
des capsules céphaliques est encore inférieure au mm. Au ralentis-
sement hivernal de la croissance, fait suite une nouvelle reprise esti-
vale du développement mais I'espéce doit subir un troisieme hiver
avant de s’envoler aprés la crue nivale. Le début des émergences se
retarde d’ao(it & octobre entre 2 150 m {station R) et 2 370 m d’altitude
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(station A) out quelques individus n’achévent vraisemblablement pas
leur développement avant le quatriéme hiver.

Les proportions d'adultes males et femelles capturés par chasse
s'inversent entre ’aval et 'amont du torrent : 76 § pour 52 ¢ au niveau
du lac, 34 & pour 25 ¢ vers 2 100 m d’altitude, 9 8 pour 24 @ prés de
la source. Cette inversion traduit une nette migration des femelles
vers 'amont, migration que confirment les captures de femelles gra-
vides faites chaque année en juillet aux stations supérieures, donc
avant le début des émergences a leur altitude.

5. — EVOLUTION NUMERIQUE

Par analogie avec les principales espeéces de I'Estaragne (Lavandier 1979 a) la
réduction ‘des effectifs d’Isoperla viridinervis a été assimilée a une fonction expo-
nentielle Idécroissante en fonction du temps : Nt = No e ?*t avec Nt et No = effec-
tifs aux temps t et to, t en jours, z = taux instantané de diminution des nombres.

Aprés la période d'éclosion des larvules caractérisée par un brus-
que accroissement des effectifs, 1'évolution numérique des cohortes
dessine chaque année une courbe en cloche dont le mode se situe en
septembre ou en octobre selon les années et l'altitude des localités
(fig. 3). ® L'augmentation apparente des effectifs qui a lieu pendant
la décrue traduit la recolonisation progressive de 'ensemble du lit par
la faune a partir des habitats refuges qu’elle occupait lors des hautes
eaux ; parallelement la distribution de la faune s’homogénéise sur le
fond. ® La diminution des effectifs qui s’observe a 1'étiage résulte de
lo. mortalité naturelle (+ dérive) des larves.

Si on admet une décroissance exponentielle des effectifs, 2 % des
larves disparaissent en moyenne chaque jour durant la saison dénei-
gée, en dehors des périodes d’éclosion et d’émergence (tableau IV).
La diminution des nombres est beaucoup moins rapide durant la
phase hivernale et la crue de fonte des neiges: 0,25 % des effectifs
disparaissent en moyenne chaque jour dans le réseau hydrographi-
que entre les derniers prélévements de I'année (mi-novembre) et les
relevés les plus riches de 1'été suivant. Compte tenu de la durée du
développement, la survie peut-étre estimée a 0,7 % dans la partie
haute du torrent (station A 0,5 %, St. B0,16 %, St. R15%) et a 8 %
dans la partie basse (St.C 9,6 %, St. D 6,3 %).

Les effectifs des diverses cohortes coexistantes sont relativement
stables prés du lac ou ils sont chaque année du méme ordre. En
amont, le nombre de jeunes larves présente en revanche des différen-
ces significatives d'une année sur l'autre (P = 0,05); les plus impor-
tantes s’observent pre¢s de la source ou le recrutement est fonction
de la ponte de 9 venues d’aval. Les variations initiales s’amenuisent
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Fic. 3. — Evolution numérique et croissance du poids individuel moyen des

larves de chagque cohorte aux 5 stations étudiées. L'évohition saisonniére de la
température est indiquée sur les graphiques relatifs a Ia croissance pondérale.
Les limites de confiance (a 95 %) des estimations sont indiquées pour les effec-
tifs maxima observés chaque année.
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au cours du développement et dans la troisitme anmée de vie larvaire,
les effectifs ne différent pas significativement d’une année sur l'autre.

TasLEAU IV. — Taux journaliers de croissance du poids individuel moyen des
larves (K) et taux journaliers de diminution des nombres (Z) établis pour
chaque cohorte a partir de la fig. 3. — Les valeurs affectées d'un astérique
concernent des périodes non exemptes d’éclosions ou d’émergences.

Pt = Po ekt Nt = No et
Valeurs de K x 100 Valeurs de Z x 100
1971 1972 1973 1971 1972 1973
PERIODES (DENEIGEE DENEIGEE DENEIGEE DENEIGEE DEREIGEE DENEIGEE
ENNEIGEE ENNEIGEE ENNEIGEE ENNEIGEE
Cohortes
1969 1,55 0,06 1,74* . 2,5 - 7
1970 2,2 0,38 1,42 0,87 3,9 0,1 1,25 - 1,4*
St. A 1971 12, 0,55 1,74 0,74 1,13 5,7 0,29 1
1972 1,03 5,5 0,06 1
1973 2,48 1,3
1968 1,64 .
1969 1,35 0,09 1,26 0,2 0,2 3*
St. B 1970 1’42* 0,29 1,71 0,19 2 0,3 2,2
' 1971 1,09" 0,7 1,42 0,25 1,29 4,5 0,4 0,6 0,6 1,9

1972 1,2 0,7 1,82 2,5
1973 1,68*
1969 1,55 0,19 1,8 0,4 4,7%
1970 1,64 0,26 1,68 0,16 0,26" 1,4 - 1,4 0,6 1,2*

-St. R 1971 0,2 0,3 1,77 10,32 1,39 2,3 - 1, 0,3 1,6
1972 1,6 0,48 1,64 0,1 0,2
1973 2
1969 1,06* 2

st. ¢ | 1970 2,19 0,19 o0,29% 2,6 — 3,2
) 1971 2,1 0,6 2 0,19 1,6 - 1,3

1972 1,8 0,87 2,67 0,3 1,3
1969 5,5

st. p | 1970 1,77 0,19 0,96* 1,8 0,2

° 1971 2,5 1 1,22 0,16 0,22 3 0,1 2 0,05 1,9
1972 2,8 0,9 2 0,3 0,2 1,8

6. — CROISSANCE PONDERALE

La croissance est estimée d'aprés l'évolution pondérale des larves en fonction
du temps. Dans les divers relevés le poids individuel moyen des larves de chaque
cohorte est calculé a partir du poids des effectifs de chaque classe de taille
déduit de la relation: Log Ps =33 Log 1 —0,99+0,34 (limites de confiance a
95%), N =10, r =099, Ps = poids sec des larves en mg aprés desséchement a
l'étuve a 80 °C pendant 24 h, 1 = largeur des capsules céphaliques en mm.

L’augmentation du poids moyen des larves dans chaque cohorte a été assimilée
pour les phases enneigées et déneigées successives 4 des portions de courbes
exponentielles en fonction idu temps Pt = PoeKt avec Pt et Po = poids moyen
des larves aux temps t et to, t en jour, K = taux de croissance instantané mg
mg ! jour'l,
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La croissance larvaire est faible sous la neige, beaucoup plus forte
durant la phase déneigée (fig. 3). Elle est peu perturbée par les fluc-
tuations hydriques et se ralentit légérement en fin d’année. K est en
moyenne de 0,003 en hiver et varie de 0,01 4 0,028 en phase déneigée
(tableau IV). En dehors des périodes d'éclosion et d’émergence il
existe une relation hautement significative entre le taux de crois-
sance instantané des larves K et la température moyenne du milieu
K = 0,0035 = 0,00068 T + 0,00222 == 0,0088, r = 0,81 (fig. 4); la relation
est légérement plus étroite lorsque la température est exprimée en
Jogarithmes K = 0,0088 = 0,0014 Log T + 0,0052 = 0,0078 r = 0,85 ce
qui souligne l'importance des fluctuations thermiques lorsque les tem-
pératures sont basses.

K (x100) . Kx100)

1971 1972 ‘ 1973 1871 1972

b)
A . r T
1000 2000 X 1000 X degrés-jours
FIc. 4. — ® en haut: Relation entre le taux de croissance instantané des larves

(K) et la température moyenne du milieu (T ou Log T).

® en bas: Evolution du poids individuel moyen des larves en fonction du nom-
bre de degrés-jours cumulés

a) dans le cours supérieur (station R).

b) dans le cours inférieur (station C).

La relation entre la croissance et la température a été précisée en
confrontant 1'évolution du poids individuel moyen des larves au nom-
bre de degré-jours cumulés (fig. 4), c’est-a-dire au temps pondéré par
la température (cf. Wimberg 1971, Markarian 1980). Calculée en dehors
des phases d’éclosion et d’émergence, cette relation est hautement
significative a chaque station et pour chaque cohorte ; elle est de la
forme Log Px = Ax + Log Po avec x = nombre de degrés-jours, Px =
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poids des larves pour une somme thermique x. Le taux d’accroisse-
ment moyen A mg mg™ °jt de$ diverses populations varie de 0,00469
prés de la source a 0,00425 a I'embouchure. Calculé sur l'ensemble
des cohortes il est en moyenne de 0,00445 = 0,00044. Si l'on admet
‘une température-seuil proche de 0 °C, la somme thermique nécessaire
au développement des larves varie de 1860 degrés-jours prés de la
source a 2050 prés du Jac pour une valeur moyenne de 1967 (L.C.
95 9% 1790-2 183) sur 'ensemble du torrent.

7. — PRODUCTION LARVAIRE

La production est calculée d’aprés la méthode graphique d’Allen (1951). Son
application aux invertébrés de 1'Estaragne a été discutée par ailleurs (Lavandier
1975, 1979 a et b, 1981) et en particulier: 1) une courbe unique de croissance-
survie est tracée a partir des résultats obtenus au cours \des 3 années d’étude. 2)
il n’est pas tenu compte des relevés relatifs aux périodes de crues — au cours des-
quelles une partie des populations migre & l'abri du courant (Lavandier 1979 a) —
ni des captures des larves néonates et matures 'qui, compte tenu de l'étale-
ment des éclosions et des émergences ne peuvent éire représentatives des
effectifs réels en début et en fin de développement. La production est estimée en
prolongeant la courbe de croissance-survie jusqu’aux points d’abscisse Po =
40,0017 mg poids des plus petites larves récoltées et P1 = 10,8 mg poids moyen des
larves en fin de développement ; cette extrapolation est facilitée par le calcul de
I'équation des portions initiales et terminales des courbes de croissance-survie
correspondant d’une part aux larves jeunes et d’autre part aux larves agées, en
considérant que la mortalité et la croissance suivent toutes deux des courbes
exponentielles (Ness et Dugdale 1959).

La production la plus forte s’observe entre 2 100 et 2 200 m {Tableau
I1) ot les populations sont les plus abondantes. Les stations d’aval
sont moins riches et moins productives. Toutefois, la production n'y
est en moyenne que cing fois plus faible alors que les effectifs y sont
sept fois moindres ; elle est en outre plus forte que prés de la source
ou l'espéce est pourtant mieux représcntée : en aval, la mortalité plus
faible et le cycle plus court compensent totalement le déficit initial des
effectifs et, en fin de développement, les larves agées qui détermi-
nent l'essentiel de la production sont plus nombreuses qu'a la source.
[’estimation des effectifs néonates et matures a partir des courbes
de croissance-survie conduit a des taux moyens de survie de 0,6 %
en amont (Station A 1,2 %, St. B 0,2 %, St R 0,4 %) et de 3,75 % en
aval (St. C 6,5%, St. D 1 %). Les deux tiers de la production sont
assurés par la cohorte qui doit émerger l'année suivante (cohorte 1*
au-dessous de 2 000 m, cohorte 2* au-dessus) ; plus de 70 % du poids
sec sont produits dans la deuxiéme partie du cycle biologique. Le
rapport entre la production et la biomasse moyenne en période dénei-
gée est en moyenne de 2,40.
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8. — DISCUSSION

Le régime alimentaire d’'Isoperla viridinervis rappelle celui d’Iso-
perla moselyi et d’'I. acicularis (Berthélémy et Lahoud 1981), deux
espéces présentes mais rares dans le bas du torrent; plus générale-
ment il correspond 3 celui des Isoperla des groupes grammatica et
rivulorum (cf. Berthélémy et Lahoud, op. cit.). La part du matériel
végétal dans l'alimentation diminue au cours de la vie larvaire. Chiro-
nomidae (Orthocladiinae et Diamesinae) et Baetidae sont les inverté-
brés les plus consommés mais 1'abondance relative des espéces ingé-
rées par rapport & la composition de la faune benthique (Hunt et
Jones 1972, Siegfried et Knight 1976) indique que ce sont surtout les
Chironomidae qui sont recherchés de facon préférentielle ; ils sont en
fait vulnérables & la grande majorité de la population d’. viridinervis
durant tout leur développement alors que la taille des Baetidae dépend
davantage de celle du prédateur; cette différence entre captures
d’éphémeropteres et de diptéres a été plusicurs fois observée par
ailleurs (Sheldon 1969, Winterbourn 1974, Mouthon et Verneaux 1978,
Berthélémy et Lahoud 1981). Les caractéristiques de l'alimentation du
prédateur refletent en fait ses besoins nutritifs, ses capacités de pré-
nension — liées a la taille et au comportement de chasse ou de fuite
des antagonistes (Hynes 1941, Peckarsky 1980, Malmquist et Sjostrom
1980) — et surtout la disponibilité de la faune a son égard (Tachet
1965, Siegfried et Knight 1976, Lavandier 1979 a, Gray et Ward 1979).

Ainsi, il est vraisemblable qu'l. viridinervis rampe sur le fond, hap-
pant au passage les larves qu'il rencontre. Jeune, il s'immisce entre
les graviers ou il capture des larvules et des oligochétes, ingérant alors
de fins éléments minéraux ; plus 4gé son rayon d’action s’élargit, ses
besoins nutritifs augmentent et sa nutrition se diversifie: captures
plus nombreuses et de tailles variées, algues; les minéraux se raré-
fient. En fin de vie larvaire, les interstices du sustrat deviennent inac-
cessibles au prédateur: les éléments minéraux et les larvules dispa-
raissent de son contenu intestinal, au profit de larves plus agées fré-
guemment capturées au sein des hydrures en été (Baetis, Chironomi-
dae) ou dans les habitats refuges a la fonte des neiges (Rhithrogena).

Le développement larvaire est plus long que celui de la plupart
des Perlodidae (cf. Hynes 1970, Harper 1973, Hynes 1976, Krueger et
Cook 1981) ; seul Arcynopteryx compacta, d'ailleurs présent dans la
partie amont du torrent, se développe sur une aussi longue durée
(Lavandier 1979 b, Lillehamer 1979). Il se rapproche en revanche du
développement des Eustheniidae, famille de plécoptéres australiens
(Hynes et Hynes 1975) avec lesquels il partage la particularité, rare-
ment constatée chez les plécopteéres de 1'hémispheére nord, d'aveir un
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cycle variable selon les conditions de milieu (Brittain 1978, Lillehamer
1975, Hynes 1976, Hildrew et al. 1980).

En outre, la présence quasi permanente de larvules en période dénei-
gée — parfois méme avant le début des émergences — semble indi-
guer que le développement embryonnaire peut étre de longue durée
et que les éclosions sont étalées. Ceci, fréquent chez les Perlodidae
(Khoo 1968 - Schwarz 1970 - Harper 1973 - Berthélémy 1979 a) a d’ail-
leurs été observé sur plusieurs pontes d'Isoperla viridinervis mises en
incubation au laboratoire (Berthélemy comm. verb.). Ainsi, compte
tenu du développement des ceufs, le cycle biologique dure vraisem-
blablement 3 ou 4 ans selon l'altitude pour une partie des popula-
tions.

La longueur du développement larvaire a pour conséquence le main-
tien dans le milieu de larves de taille variée qui utilisent au maximum
les ressources disponibles et exercent une pression permanente sur la
faunc benthique (Peckarsky et Dodson 1980).

L’allongement du. cycle biologique signalé pour plusieurs especes
de trichopteres et d’éphéméropteres entre I'aval et I'amont du tor-
rent d’Estaragne (Décamps 1967, Lavandier 1579 a, 1981) résulte ici
davantage de la réduction de la période déneigée que de la diminu-
tion de la vitesse de croissance lorsque l'altitude augmente. Cet allon-
gement provoque une baisse importante du taux de survie qui, selon
le. méthode d’estimation, est en moyenne 6 ou 11 fois plus faible dans
Iz partie haute que dans la partie basse du cours. Bien que le nom-
bre de pontes déposées dans le torrent et le pourcentage de réussite
des éclosions soient indéterminés, la survie larvaire, que les diverses
estimations chiffrent a environ 3 % pour l'ensemble du réseau hydro-
graphique, est parfaitement compatible avec le pouvoir reproducteur
de Vespece tel qu'on peut l'envisager grossierement a partir du nom-
bre d’ceufs comptés dans 'abdomen de femelles gravides = 484 a 792
ceufs par femelle — moyenne 598 ceufs pour 14 dénombrements —. La
proportion de larves néonates d'Isoperla viridinervis qui parvient au
terme de leur développement est du méme ordre que chez Rhithro-
genc: loyoiaeq mais cing fois moindre que chez Arcynopteryx compacta
pou. des durées de développement semblables dans le torrent (Lavan-
dier 1979 b, 1981).

Les adultes femelles d’Isoperla viridinervis migrent vers l'amont.
Ce déplacement qui permet de compenser les pertes par dérive des
larves (Muller 1954) a rarement été signalé chez les plécopteres
(Schwarz 1970, Muller 1973, 1982, Madsen et al. 1973, Zwick 1980. I1
est ici en partie responsable des fluctuations annuelles du recrutement
dans la partie amont alors que les effectifs a 1'émergence sont chaque
annéc du méme ordre. Cette relative stabilité numérique qui se
retrouve & chaque niveau dés la deuxiéme partie du cycle biologique
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reflete certainement, dans un cours d’eau soumis a de profondes per-
turbations saisonniéres, les « capacités de charge maximum » lorsque
les conditions sont les plus difficiles.

La croissance pondérale est en moyenne de 0,3 % J* en hiver et de
1,5 % Jt en période déneigée. Cette derniére valeur est supérieure aux
estimations faites chez un Perlidae américain (Heiman et Knight 1975);
elle est en revanche légérement plus faible que pour Arcynopteryx com-
pacte (Lavandier 1979 b) et que pour Rhithrogena loyolaea (Lavandier
1981) dont les modalités de développement son voisines de celles
d’'Isoperla viridinervis dans le torrent. La relation qui existe entre le
taux de croissance instantané K et la température moyenne du milieu
(T ou Log T) indique que les variations de K sont surtout fonction de
la température. Le fait que cette relation soit légérement plus étroite
lorsque la température est exprimée sous forme logarithmique montre,
en outre, que les variations de température ont une incidence d’au-
tant plus importante sur la croissance que les températures sont fai-
bles. Ceci se retrouve au niveau des sommes thermiques nécessaires
au développement qui sont légérement moindres a la source qu'a
I'embouchure.

Si la température parait constituer le principal facteur détermi-
nant la croissance, une part importante des variations de K en est
indépendante. Les parameétres qui en sont responsables doivent €tre
recherchés dans les fluctuations du niveau qui induisent en partie le
comportement de la faune et dans les modifications de 1’alimentation
qui peuvent influer sur le développement (Anderson et Cummins 1979,
Gray et Ward 1979, Peckarsky 1980, Sutcliffe et al. 1981).

La construction d’'une courbe unique de croissance-survie a chaque
station conduit & I'évaluation de la production moyenne «d’'une cohorte
3 partir des productions partielles des cohortes coexistantes. Elle cor-
respond également a la production moyenne annuelle de la population.
Durant la période d’étude, 0,35 g de poids sec/m? ont été produits en
moyenne chaque année. Les rapports P/Biomasse moyenne d'une
cohorte au cours de son développement varient de 4,8 & 84;
ces rapports sont supérieurs aux estimations théoriques de Waters
(1969) et aux valeurs de 4 et 5 retenues par Lapchin et Neveu
(1980) et Waters (1979) pour estimer la production d'une cohorte.
Les rapports P/B qui expriment la production annuelle {(équivalente
2 la production d'une cohorte) par rapport 2 la biomasse moyenne
(toutes cohortes confondues), lorsque le milicu est accessible (bio-
masse voisine de la biomasse moyenne annuelle) varient de 2 4 2,8
et la valeur moyenne de 2,4 permet d’obtenir une bonne estimation
de la production & partir de la biomasse échantillonnée.
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