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LES BASES ECOLOGIQUES
DE LA DEMOUSTICATION
METHODES DE REALISATION ET D’UTILISATION
DE LA CARTE PHYTO-ECOLOGIQUE

par Jean COUSSERANS, André GABINAUD, Pierre SIMONNEAU
et Gilbert SINEGRE *

SOMMAIRE

Les méthodes employées lors de la réalisation d’une carte phyto-
écologique sont exposées. La prospection des gites larvaires permet de
mettre en évidence des corrélations nettes entre les moustiques et les
phytocénoses, phytocénoses qui matérialisent de facon trés précise les
fluctuations de la nappe d’eau superficielle.

A partir de ces résultats, il est possible de conduire les opérations
de démoustication de facon rationnelle en traitant uniquement les sur-
faces positives délimitées d’aprés la carte phyto-écologique.

INTRODUCTION

L’idée de la cartographie du tapis végétal est trés ancienne.
Déja, dés le début du xix° siécle, le Danois CHouw et le Francgais
DE CANDOLLE, pressentaient I'intérét d’une telle représentation.

A Theure actuelle, I'essor pris par la cartographie de la végé-
tation est considérable. Plusieurs méthodes de réalisation ont été

* Entente Interdépartementale pour la Démoustication du littoral médi-
terranéen. Montpellier.
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appliquées et nous sommes maintenant entrés dans la phase d’uti-
lisation.

En effet, la carte de la végétation a trouvé de nombreuses
applications dans des domaines trés variés : agriculture, reboise-
ment, lutte contre 1’érosion éolienne ou hydraulique, mise en valeur
des sols salins, etc.

Sur le littoral méditerranéen, la carte est devenue I'instrument
de travail indispensable a la lutte contre les Culicidés s’attaquant
a4 ’homme.

C’est en 1963 que priorité a été donnée aux méthodes de lutte
antilarvaire qui imposent la connaissance trés précise du biotope
larvaire a Culicidés.

Devant le difficile probléme posé par la caractérisation des
« gites larvaires », Rioux (5) considérant, en reprenant la formule
de FLAHAULT, que «la végétation est le miroir du milieu », eut
I'idée de l'utiliser comme indicateur biologique et, par 14 méme, de
dresser une carte phyto-écologique.

Aprés avoir exposé la méthode de réalisation de la carte phyto-
écologique levée par I’'E.LD., nous indiquerons ses différentes uti-
lisations. Ensuite, nous préciserons dans quel sens nous concevons
I'évolution de cette carte, avant d’analyser rapidement certaines de
ses autres possibilités.

I. — REALISATION DE LA CARTE PHYTO-ECOLOGIQUE

La réalisation de la carte phyto-écologique, basée sur I’obser-
vation de la végétation phanérogamique, a été concue en vue de
son exploitation particuliére.

Quels renseignements attendions-nous de la végétation ?

Elle devait d’abord donner des indications sur les caractéris-
tiques physico-chimiques et biotiques du milieu, permettant ainsi
de définir que tel biotope est favorable au développement larvaire
d’un Culicidé, alors que tel autre I'interdit.

Elle devait, par ailleurs, fournir, pour les milieux aquatiques
temporaires, particuli¢rement instables, des renseignements d’ordre
géomorphologique d’une importance capitale, dont la connaissance
est indispensable 4 la délimitation précise des surfaces positives en
Aedes.

Les facteurs du milieu, régissant la répartition ordonnée des
espéces végétales, tout particuliérement I’hydromorphie et I’halo-
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morphie, se manifestent sur le littoral méditerranéen avec une
intensité telle qu’ils infligent une sévére sélection aux groupements
végétaux et conférent a ces derniers une grande valeur d’indicateurs
écologiques. Tous les renseignements écologiques, d’ordre statique
et dynamique étant bien inscrits dans la végétation colonisant les
biotopes larvaires, il ne manquait donc plus qu’a les déchiffrer,
puis a les transcrire.

Les difficultés de représentation du tapis végétal sont bien
mises en évidence par le nombre de méthodes proposées pour réali-
ser la carte. Du fait de l'utilisation tres spéciale a laquelle était
destinée cette derniére, aucune des méthodes connues ne pouvait
étre appliquée intégralement. Si bien que, pour des raisons essen-
tiellement matérielles, nous avons d’abord été conduits 4 adopter
une méthode éclectique basée sur la physionomie végétale.

Ainsi, a été entreprise une premiére couverture végétale de
tous les marais de la zone d’action de I’E.LD. Terminée en un an,
elle constitue une approche qui a permis de définir les bases d’une
cartographie plus précise et mieux adaptée a nos exigences. En
outre, elle a rendu possible les premiéres opérations de lutte contre
les larves.

Bénéficiant des enseignements tirés de cette carte, un deuxiéme
levé a été entrepris et vient d’étre terminé. Il est certain que,
d’ici quelques années, il pourra étre remplacé par un autre plus
précis, et surtout beaucoup mieux adapté aux exigences de la lutte
antilarvaire.

Quelles que soient les améliorations qui seront, plus tard,
apportées 4 la méthode, les bases de notre cartographie sont main-
tenant bien établies. Elles reposent sur la notion de « niveau éco-
logique ».

Le niveau écologique, tel qu’il est concu pour la lutte anticuli-
cidienne, s’apparente 4 la notion d’étage de végétation. Il peut, en
effet, étre considéré comme un micro-étage, dans lequel le facteur
limitatif n’est pas la température, mais la résultante des deux fac-
teurs : halomorphie et surtout hydromorphie. Nous le désignons par
une plante, exceptionnellement par plusieurs.

Il représente un niveaun ol les conditions écologiques, tant phy-
sico-chimiques que biotiques, sont optimales pour la plante dont
il porte le nom et qui a été choisie pour y éire I’espéce végétale
dominante (¥).

Dans certains cas, la plante dominante ne permet pas d’indivi-
dualiser le niveau écologique, qui est alors déterminé en tenant

(*) Dominance, pris au sens de recouvrement maximum.
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compte d’espéces caractéristiques, ou, plus rarement, de la vitalité
de la dominante.

— Glyceria festucaeformis Neynh., peut étre dominante dans
deux niveaux écologiques différents. L’un, trés fonctionnel, est
établi sur un sol limono-argileux salé; l'autre, toujours stérile,
correspond a un sol sableux. La présence de deux espéces, Salicornia
herbacea L. dans le premier groupement et Statice virgata Wild.
dans le second, permet I'individualisation des deux niveaux éco-
logiques.

— Juncus maritimus Lamk., désignant un niveau écologique
a longue période de submersion, pourra également se trouver, en
dominante, & un niveau nettement supérieur, oit la présence de
plantes caractéristiques (Agropyrum acutum Roem., certaines psam-
mophytes), ainsi que la vitalité diminuée de la dominante rendent
possible la différenciation.

— Phragmites communis Trin., en peuplements monospéci-
fiques, peut en raison de sa trés grande plasticité, coloniser des
plans d’eau permanents ou des stations fréquemment exondées. La
taille des individus, voisine de 3 m, dans le premier biotope, dépasse
rarement 1 m dans le second.

Le niveau écologique sera donc déterminé d’apres :

— la dominance et la vitalité d’une ou plusieurs espéces végé-
tales;

— la présence d’espéces végétales caractéristiques.

Sa présence en un lieu nous renseigne sur les caractéristiques
physico-chimiques, biotiques et, tout particuliérement, sur la géo-
morphologie.

Tous les niveaux écologiques représentés sur la zone d’action
de 'E.LD. n’ont pas été cartographiés car la carte aurait été trop
chargée et difficile 4 lire. Dans le choix effectué, il a été tenu
compte 4 la fois, des critéres floristiques et fauniques. Ainsi, a
I'intérieur de I'aire de tolérance d’un Culicidé, la meilleure préci-
sion est recherchée et toutes les subdivisions floristiques possibles
sont retenues; en dehors de cette aire, par contre, dans un but de
simplification, plusieurs niveaux écologiques voisins sont souvent
groupés.

La carte phyto-écologique actuelle comprend 18 niveaux éco-
logiques comportant chacun plusieurs subdivisions.

En tenant compte des deux facteurs les plus importants : hydro-
morphie et halomorphie, nous proposons pour représenter les
niveaux écologiques un diagramme (fig. 1) a lintérieur duquel
chacun des niveaux correspond a I’aire de tolérance de la plante
dominante.
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Deux ou plusieurs espéces végétales dont I’écologie est voisine
sont représentées sur ce diagramme par des aires d’habitat sem-
blables et approximativement superposables. Elles désignent donc
le méme niveau écologique.

La précision des renseignements écologiques fournis par une
plante est inversement proportionnelle & l'aire représentative de
cette plante.

Une espece végétale dont l'aire s’allonge parallélement a I'axe
des ordonnées est meilleure indicatrice de I’halomorphie que de
I’hydromorphie. :

Inversement, I’allongement de I'aire parallélement & I'axe des
abscisses caractérise une espéce meilleure indicatrice de I’hydro-
morphie que de la salinité.

A chaque niveau écologique est affectée une couleur :

— jaune pour un milieu xérophile,

— bleu » »  hygrophile,
— rouge » » halophile,
— blane » » dul¢aquicole.

Ainsi, le niveau écologique a Typha latifolia L. et Scirpus lacus-
tris L., milieu dul¢aquicole et hygrophile sera cartographié en bleu
Une teinte rouge sera affectée au niveau écologique a Salicornia
fruticosa L. moins hygrophile et plus halophile que le précédent.
Enfin, le niveau écologique & Scirpus maritimus L. intermédiaire
entre les deux précédents sera représenté par du violet.

Pour chacune des plantes cartographiées un symbole a été
adopté. Se superposant a la couleur, une liste de symboles (au
maximum quatre), indique, par ordre de dominance décroissante,
les plantes présentes. La liste des symboles est dressée d’apres le
seul critére de dominance; I’espéce caractéristique n’est pas spé-
cialement désignée. Le premier symbole, avec sa couleur, indique,
en général 4 lui seul, le niveau écologique. Les suivants, parfois
indispensables pour caractériser exactement le niveau écologique,
mettent en évidence des nuances écologiques et permettent souvent
des subdivisions. Ainsi, les quatre listes suivantes :

Aa. Aa. Aa. Aa.
Iv. Sf. Fa.

désignent autant de subdivisions du niveau écologique 4 Agropyrum
acutum Roem. (Aa.), dans lesquelles, Inula viscosa Ait (Iv.), Sali-
cornia fruticosa L. (Sf.), et Festuca arundinacea Schreb. (Fa.) repré-
sentent I’espéce végétale dominante aprés Agropyrum.

Peuvent figurer dans la liste, des plantes, qui, dans d’autres
stations, deviennent dominantes et représentent ainsi un autre
niveau écologique. Certaines, trés tolérantes au facteur hydromor-
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phie, se rencontrent a plusieurs niveaux, elles n’en sont pas moins
intéressantes, car elles peuvent, par exemple, renseigner sur ’halo-
philie, la texture du sol, ete.

L’échelle de la carte a été décidée en fonction de deux exi-
gences : maniabilité et précision. C’est 1’échelle au 1/5 000, qui a
été retenue. Utilisée depuis déja 5 ans, elle a donné entiérement
satisfaction. Toutefois, pour les traitements aériens, une réduction
au 1/25 000 ou 1/20 000 s’est imposée.

La photographie aérienne a été d’une trés grande utilité, tant
dans les levés topographiques que dans la définition des contours
de végétation. Elle constitue le seul document de base.

Pour éviter toute différence d’interprétation personnelle, les
agents chargés du levé botanique ont recu sur le terrain une forma-
tion commune.

II. — UTILISATION DE LA CARTE PHYTO-ECOLOGIQUE

L’utilisation trés spéciale a laquelle était destinée la carte
phyto-écologique a présidé a la mise au point des méthodes de
réalisation. Le document obtenu devait permettre une exploitation
aisée et rationnelle.

Si la carte phyto-écologique s’est avérée comme étant un excel-
lent « outil de travail », elle n’en demeure pas moins un instrument
dont l'intérét dépend, avant tout, des méthodes d’utilisation. Ces
derniéres, comme la méthode de réalisation ne sont pas apparues
spontanément. Elles ont été judicieusement élaborées a partir de
toutes les observations effectuées sur le terrain.

La carte phyto-écologique de I'E.LD., telle qu’elle est concue
actuellement, permet :

— le repérage des gites larvaires potentiels de tous les Culi-

cidés vulnérants;

— la délimitation des surfaces positives en Aedes.

Nous examinerons successivement chacune de ces deux utili-
sations.

A) REPERAGE DES GITES LARVAIRES POTENTIELS

Il repose sur l’écologie des différentes espéces culicidiennes.
Connaissant les caractéristiques du biotope larvaire d’un Culicidé,
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la simple lecture de la carte phyto-écologique fait apparaitre aussitot
les zones devant étre considérées comme gites potentiels.

Cette premiére utilisation rend possible la programmation de
toute lutte chimique, biologique ou physique, dont I’élément de base
est représenté par la superficie des gites potentiels de chacune des
espéces vulnérantes.

Indispensable dans la préparation d’une campagne de démous-
tication, le repérage du gite larvaire potentiel demeure également
trés utile dans la conduite des opérations proprement dites. Il per-
met, dans ce dernier cas, d’orienter la prospection, et ainsi de la
rendre plus efficace.

Dans le cas de la prospection larvaire d’Aedes caspius Pall.
et A. detritus Hal. de vastes surfaces (certaines sansouires 4 Arthroc-
nemun glaucum Ung. Stern., certaines phragmitaies monospécifi-
ques) seront délaissées, car non fonctionnelles; la carte écologique
sert a les repérer.

L’intérét de ce mode d’utilisation de la carte est évidemment
lié 4 la parfaite connaissance de I'écologie des Culicidés. Ainsi,
orientons nous nos efforts vers ce genre de recherche.

B) DELIMITATION DES SURFACES POSITIVES EN AEDES.

Les ceufs d’Aedes caspius et A. defritus sont déposés sur le
sol humide de marais halophiles. Leur éclosion, qui nécessite la
réunion de plusieurs conditions, la premiére étant la mise en eau,
se produit, pour une méme espéce, de facon synchrone sur les
zones dont les caractéristiques physico-chimiques et biotiques sont
identiques.

Le temps qui s’écoule, de I'éclosion a I'apparition des imagos,
peut ne pas excéder 7 jours. Du fait que seuls les stades larvaires
sont vulnérables et qu’une éclosion peut intéresser tous les biotopes
larvaires du littoral, il résulte qu'une superficie voisine de 50 000 ha
doit étre prospectée en 4 jours. Ceci n’est possible que par I'utilisa-
tion rationnelle de la carte phyto-écologique.

En 1964, le Professeur Rioux (5) précisait : «..en suivant,
au jour le jour, les fluctuations de la nappe par rapport a la végé-
tation, il était possible de prévoir a quel niveau les éclosions d’Aedes
(0) caspius allaient se produire... ».

Le principe étant posé, nous devions le mettre en application.

Les premiers essais d’utilisation de la carte phyto-écologique
ont été effectués en 1964. A I'heure actuelle les résultats sont encou-
rageants, mais beaucoup de perfectionnements restent encore a



e

apporter. La lenteur des progrés réalisés met en évidence I'impor-
tance des difficultés auxquelles nous nous sommes heurtés et qui,
pendant un certain temps, ont masqué l'intérét de la carte écolo-
gique a beaucoup d’entre nous. Ces difficultés sont dues essentiel-
lement a I’hétérogénéité du littoral méditerranéen et a I'extréme
variabilité des fluctuations de I’hydromorphisme.

L’éclosion des ceufs d’Aedes ne pouvant se produire qu’a la
suite d’'une mise en eau du gite de ponte, il importe donc, en pre-
mier, de pouvoir délimiter les zones nouvellement inondées.

Ceci impose que soit connue la hauteur de la lame d’eau recou-
vrant les sols en toute station et 4 tout moment : probléeme qui
parait, a priori, insoluble et qui n’aurait jamais trouvé de solution
sans l'utilisation de la végétation comme indicateur.

Les fluctuations de la nappe superficielle sont, en effet, com-
plexes; elles dépendent d’'un grand nombre de facteurs dont I'inten-
sité varie d’'un point a I'autre. Si bien que le synchronisme des
mises en eau n’intervient que sur des surfaces restreintes. Un coup
de mer pourra, par exemple, influencer la totalité des marais du
littoral, provoquant des variations de niveau qui seront différentes
d’un gite larvaire 4 un autre.

Nous avons donc été conduits a délimiter des zones oit la mise
en eau se produit toujours de fagon synchrone, quelle que soit I'in-
tensité des divers facteurs intervenant. Nous désignons ces zones
par le terme d’ <« unité de mise en eau ».

L’individualisation des unifés de mise en eau n’apparait pas
toujours nettement de prime abord. C’est seulement I’étude appro-
fondie de 'hydromorphisme, combinée a celle de la carte écologique
et de la carte des éclosions (*) qui permet cette délimitation.

La superficie est trés variable, allant de quelques métres carrés
4 plusieurs centaines d’hectares. Pour des raisons essentiellement
matérielles, nous avons évité la délimitation de surfaces trop res-
treintes.

Le mode de mise en eau a joué sur le littoral méditerranéen
un role primordial dans la formation de I'unité de mise en eau
dont il a directement influencé avec plus ou moins d’intensité la
pédogeneése, la configuration des terrains et par conséquent la flore
et la faune.

En nous basant uniquement sur I’hydromorphisme, il nous a
été possible d’individualiser cinq catégories d’unités de mise en
eau qui peuvent également étre caractérisées par leur type de sol,

(*) Carte des éclosions : carte sur laquelle sont indiquées pour chaque
mise en eau les surfaces intéressées par I’éclosion.
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leur composition floristique et faunique. Ce sont :
— Punité de mise en eau de bord de mer,

- » » » de bord de mer et piedmont,
— » » > de bord d’étang,

— » » » de bord d’étang et piedmont,
— » > » intérieure.

Dans un grand ensemble écologique (*) peuvent exister des
unités appartenant & un seul, a plusieurs ou a tous les types dési-
gnés ci-dessus. L’action anthropique a multiplié le nombre d’unités
de mise en eau initialement existantes, tout en rendant leur délimi-
tation plus délicate.

Ces unités étant délimitées, comment suivre les fluctuations
de la nappe a l'intérieur de chacune d’elles ? Les chiffres donnés
par une échelle limnimétrique, normalement graduée en unités de
longueur, ne pourraient étre reportés sur notre carte phyto-écolo-
gique dont I'unité de mesure est le niveau écologique. Ainsi, devons-
nous exprimer les fluctuations de la nappe avec cette méme unité
de mesure d’aprés la lecture d’échelles limnimétriques spéciales,
matérialisées par les « successions végétales » (fig. 2 et 3).

Il suffit d’examiner un petit nombre de successions végétales
pour se rendre compte de leur complexité. Celle-ci est bien mise en
évidence par les quelques exemples suivants. Les niveaux écolo-
giques y sont indiqués d’amont en aval :

— ETANG DU GRAZEL, AUDE

Agropyrum acutum

Obione portulacoides, Glyceria festucaeformis
Arthroenemum glaucum (forme prostrée)
Salicornia fruticosa

Salicornia radicans

Arthrocnemum glaucum (forme érigée).

— ETANG DE L’AUTE, AUDE

Agropyrum acutum
Glyceria festucaeformis
Salicornia fruticosa
Salicornia herbacea
Juncus maritimus
Scirpus maritimus

(*) Grand ensemble écologique : bassin versant d’un étang, ou partie aval
de celui d’un torrent cotier ou d’un fleuve, soumis dans son ensemble aux mémes
phénoménes généraux d’hydromorphie.
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Phragmites communis

Scirpus maritimus

Juncus subulatus

Salicornia herbacea

Salicornia fruticosa

Glyceria festucaeformis

Obione portulacoides

Sueda fruticosa

Agropyrum acutum

— Succession végétale observée sur la bordure est de I’étang de I'Or, Hérault.

2

Fia.
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— BAIE DE LA CAPOUILLERE, ETANG DE L’OR, HERAULT

Agropyrum acutum
Salicornia fruticosa
Salicornia herbacea
Scirpus maritimus

— ETANG DE L’®IL DE CHAT, SIGEAN, AUDE

Agropyrum acutum
Salicornia fruticosa
Juncus subulatus

Scirpus maritimus

— PEeTIT CHAUMONT, LE GRAU-DU-ROI, GARD

Agropyrum acutum
Glyceria festucaeformis
Juncus subulatus
Salicornia fruticosa
Arthrocnemum glaucum

— PonT pU LiEVRE, ETANG DE L’OR, HERAULT (fig. 2)

Agropyrum acutum

Obione portulacoides, Glyceria festucaeformis
Salicornia fruticosa, Salicornia herbacea
Juncus subulatus

Scirpus maritimus, Phragmites communis

— ETANG DU CHARNIER, GARD

Salicornia fruticosa
Juncus maritimus
Scirpus maritimus
Scirpus littoralis
Phragmites communis.

Certains niveaux écologiques ne se rencontrent que dans une
seule catégorie d'unité de mise en eau; d’autres sont présents dans
plusieurs unités, mais y occupent des positions différentes.

La géomorphologie intervient également dans I'implantation des
niveaux écologiques. Par exemple, une pente trop accentuée éclipse
un ou plusieurs groupements végétaux.

Enfin, deux points distinets d’'une méme unité de mise en eaun
situés 4 la méme cote, peuvent étre colonisés par deux groupements
végétaux différents. C’est le cas d’un biotope larvaire qui, alimenté
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Fic. 4. — Extrait de carte phyto-écologique avec limite des unités de mise
en eau et successions végétales.



sur 'un de ses cotés, par une eau saumétre, recoit de I’eau douce
sur un autre coté.

En définitive, bien qu’il soit possible de classer toutes les unités
de mise en eau en catégories bien définies, I'enregisirement des flue-
tuations du niveau d’eau a l'intérieur de chacune d’elles et son uti-
lisation pour la définition des surfaces nouvellement inondées exi-
gent que les successions végétales soient dressées pour chaque cas
particulier.

Ainsi, grace a 'individualisation des unités de mise en eau et
a I’établissement de leurs successions végétales, 'examen de la carte
phyto-écologique permet de délimiter sans difficulté les zones nou-
vellement inondées.

Les limites des unités de mise en eau et successions végétales
indispensables a la compréhension de la carte phyto-écologique sont
indiquées dans la légende (fig. 4).

Les zones nouvellement inondées ne sont pas, pour autant,
fonctionnelles. L.a mise en eau est, en effet, une cause d’éclosion
nécessaire mais non suffisante.

Une prospection larvaire de ces surfaces est donc indispensable;
elle définit pour chaque unité de mise en eau le niveau écologique
positif. L’extrapolation a l'intérieur d’un certain niveau écologique
d’'une méme unité de mise en eau, qui est par définition possible,
permet, grace a la carte phyto-écologique, de connaitre aussitot les
surfaces réellement positives,

La délimitation des surfaces positives en Aedes, a l'intérieur
d’une méme unité écologique comprend donc quatre phases princi-
pales :

— enregistrement des variations de la nappe superficielle en
fonction de la végétation;

— délimitation des surfaces nouvellement inondées, grice a la
carte phyto-écologique;

— prospection des surfaces nouvellement inondées, pour définir
les niveaux écologiques positifs;

— délimitation des surfaces positives grace a la carte phyto-
écologique.

III. — EVOLUTION DE LA CARTE PHYTO-ECOLOGIQUE

Si la carte phyto-écologique a déja fait la preuve de son utilité
dans la préparation et la conduite des opérations de démoustication,
il n’en demeure pas moins que ses méthodes de levé et d’utilisation

z
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demandent & étre perfectionnées. C’est a cela que nous consacrons
les recherches entreprises.

Ces études sont réalisées a deux échelles bien différentes. Les
unes, concernent la totalité de notre zone d’action; elles fournissent
un trés grand nombre de renseignements, dont la normalisation per-
met une exploitation rationnelle. Les autres ne se déroulent que dans
un petit nombre de stations, dont certaines, ont été choisies a I'exté-
rieur des zones de traitement; les renseignements recueillis sont
moins nombreux, mais plus complets et d'une précision meilleure.

Elles sont trés variées, mais convergent toutes vers un sujet
central : I’écologie des Culicidés (écologie de 1’éclosion et du stade
larvaire) et, plus particuliérement, 1’établissement des corrélations
existant entre le moustique et la phytocénose.

L’évolution de la carte phyto-écologique, déja constatée, va donc
se poursuivre en fonction de 'avancement des études. Elle se pro-
duira essentiellement dans le sens d’une meilleure définition du
niveau écologique, accompagnée de I'individualisation de certaines
de ses subdivisions. Parmi les espéces végétales actuellement carto-
graphiées, il en est qui seront délaissées au profit d’autres, reconnues
meilleures indicatrices écologiques.

Cette évolution de la carte aura une incidence directe sur les
opérations de démoustication. Elle permettra, d’'une part, d’amé-
liorer la rentabilité, en réduisant I’écart existant entre les superficies
traitées et les superficies réellement positives, d’autre part, d’aug-
menter I'efficacité en facilitant la prospection des gites larvaires.

IV. — AUTRES APPLICATIONS
DE LA CARTE PHYTO-ECOLOGIQUE

Avant d’entreprendre la démoustication d’autres régions de
France, la question suivante se pose : les méthodes de réalisation et
d’utilisation de la carte phyto-écologique, mises au point sur le
littoral méditerranéen, sont-elles applicables ailleurs ?

Cela ne fait absolument aucun doute. Les missions qui nous ont
été confiées dans les départements : Charente-Maritime et Corse,
d’'une part, Ain-Isére-Savoie, Oise et Seine-et-Marne, d’autre part,
nous ont permis de le vérifier.

Dans toutes ces régions, les niveaux écologiques, bien indivi-

dualisés, permettent I’établissement d’une carte phyto-écologique
semblable 4 celle dressée pour le littoral méditerranéen.



En Charente-Maritime et en Corse, départements soumis a l'in-
fluence de la mer, la plupart des niveaux écologiques cartographiés
sur le littoral méditerranéen se retrouvent.

Une certaine extrapolation est donc possible, mais elle devra
étre faite avec prudence.

En effet, les différences climatiques et, pour la Charente-Mari-
time, une géomorphologie totalement modifiée par I’homme entrai-
nent d’importantes modifications dans I'installation de la flore et
de la faune culicidienne :

— le niveau écologique & Juncus acutus L. présent sur le
littoral méditerranéen, exceptionnellement inondé, n’est pratique-
ment jamais fertile. Sur le littoral corse, il existe également un
niveau écologique 4 Juncus acufus L. mais, trés fonctionnel, il ne
peut étre considéré comme I'équivalent du précédent.

— Obione portulacoides L. représente sur le littoral méditer-
ranéen un niveau écologique situé en amont du niveau écologique a
Salicornia fruticosa L. Or, sur le littoral atlantique, il existe deux
niveaux écologiques 4 Obione portulacoides L. dont le plus déve-
loppé se trouve en aval du niveau a Salicornia fruticosa L., lorsqu’il
existe. Il a évidemment une signification écologique différente.

Pour I'ensemble des départements intérieurs que nous avons
prospectés Ain-Isére, Savoie, Oise et Seine-et-Marne, il existe éga-
lement une certaine similitude dans les niveaux écologiques et une
extrapolation, certes prudente, y sera aussi possible.

Dans ces différentes régions, littorales ou continentales, une
carte phyto-écologique, réalisée suivant les mémes méthodes, pourra
donc étre utilisée de la méme facon que dans le Midi méditerranéen,
Elle servira au repérage des gites polentiels de tous les Culicidés
et 4 la délimitation des surfaces positives en Aedes, dont les ceufs
quiescents éclosent aprés mise en eau.

Si la carte phyto-écologique est indispensable a toute opération
de démoustication rationnelle, elle va se révéler d’'une aussi grande
utilité dans la lutte contre les Cératopogonidés anthropophiles. Notre
carte phyto-écologique actuelle pourra, sous réserve de quelques
modifications, étre utilisée dans ce but.

Certains niveaux écologiques, négligés, car non fonctionnels en
Culicidés, devront étre cartographiés pour permettre le repérage des
gites larvaires 4 Cératopogonidés.



CONCLUSION

La premiére carte phyto-écologique au 1/5 000¢, concue dans
un but de démoustication, a été réalisée, en 1964, sur I'initiative du
Professeur Rioux.

La mise au point des méthodes de réalisation et d’utilisation
bénéficiant de nombreuses observations, progresse réguliérement ;
néanmoins, elle se heurte & I'hétérogénéité des biotopes larvaires
temporaires.

Le NIVEAU ECOLOGIQUE, pris comme base de cartographie ren-
seigne sur les caractéristiques biotiques et physico-chimiques du
biotope larvaire et confére a la carte une grande précision topogra-
phique d’ol1 découle la plus appréciable de ses fonctions.

L’utilisation de la carte phyto-écologique nécessite l'individua-
lisation des UNITES DE MISE EN EAU, définies uniquement d’apres
I’hydromorphie, et I’établissement des SUCCESSIONS VEGETALES pour
chacune d’elles. Elle conduit au repérage des gites larvaires poten-
tiels et a la délimitation des zones d’éclosions d’Aedes que la lutte
antilarvaire rend indispensables.

RESUME

Les auteurs exposent les raisons qui les ont conduit & dresser
la carte de la végétation halomorphe et hydromorphe pour dépister
les gites larvaires a Culicidés permettant de diriger sur ces derniers
la lutte antilarvaire.

Ils exposent en un premier temps leur méthode de travail et
la normalisation nécessaire pour dresser une carte qui soit un
document exploitable pour la lutte.

En un deuxiéme temps, ils mettent en évidence l'intérét de la
carte phyto-écologique par des exemples judicieusement choisis.

L’extrapolation d’une telle carte dressée pour le Midi de la
France pourra étre effectuée a d’autres régions aprés certaines modi-
fications et avec beaucoup de prudence.
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SUMMARY

The authors state the reasons which led them to construct a
map of the hydromorphic and halomorphic vegetation in order to
find the Culicid larval niches allowing the application of antilarval
control.

They expose at first their working method and the necessary
standard of laying down a map which will be an useful guide
for the control.

Secondly they show the interest of the phyto-ecological map by
carefully chosen examples.

The extrapolation of such a map laid down for the south of
France can be carried out for the other areas, after some modifica-
tions and with much care.

ZUSAMMENFASSUNC

Die Autoren legen die Griinde dar, die sie veranlasst haben,
eine Karte der halomorphen und hydromorphen Vegetation auf-
zunehmen. Dadurch sollen die Aufenthaltsorte von Culicideenlarven
ausfindig gemacht und ihnen der Kampf angesagt werden.

Zuerst einmal fithren sie in ihre Arbeitsmethode ein und zeigen
die Normungen auf, die notwendig sind, um ein fiir dieses Unter-
fangen brauchbares Dokument zu bekommen.

Anhand ausgewihlter Beispiele weisen sie in einem zweiten
Teil auf die Bedeutung dieser phytoékologischen Karte hin.

Mit einigen Modifikationen und der nétigen Vorsicht kann diese
fiir Siidfrankreich aufgenommene Karte auch auf andere Regionen
iibertragen werden.
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PSEUDOCEPHALOTREMA PYRENAICA
n. gen., n. sp., (TREMATODA)
PARASITE DE NEOMYS FODIENS (PENNANT)
DANS LES PYRENEES.
POSITION TAXONOMIQUE
DES GENRES CEPHALOTREMA BAER, 1943
ET PSEUDOCEPHALOTREMA n. gen.

par C. CoMBEs et J. JOURDANE
C.8.U., 66-Perpignan

SOMMAIRE

Description d’une nouvelle espéce de Digéne dans les Pyrénées, Pseu-
docephalotrema pyrenaica, n. gen., n. sp., comme parasite de Neomys
fodiens. Les auteurs la comparent avec Cephaloirema minutum Baer,
1943, et discutent la position taxonomique des deux genres.

Au cours des recherches éco-parasitologiques que nous poursui-
vons chez les Mammiféres Insectivores pyrénéens, nous avons eu
Poccasion de rencontrer, chez la Musaraigne d’eau, Neomys fodiens,
un Digéne que nous n’avons pu rapporter a4 une espéce connue.
Nous en donnons ci-aprés la description.

DESCRIPTION DE L’ESPECE

Hoéte définitif : Neomys fodiens (Pennant).
Habitat : rectum et partie distale du colon.
Localité : Cerdagne (Pyrénées-Orientales).

Matériel de description : 20 exemplaires adultes colorés au
carmin et montés in foto;
2 individus débités en coupes sériées.



Le parasite présente un corps aplati affectant une forme géné-
rale ovalaire. Selon I’état de contraction, ses dimensions peuvent
varier dans de larges proportions : 207 4 435 p de longueur sur 150
a4 235 p de largeur au niveau des testicules (moyenne 307 X 187 p).
La cuticule, de 1,5 a 2 p d’épaisseur, est spinulée sur toute sa surface.

La ventouse orale, circulaire, de 37 4 57 p. de diameétre suivant
son état de contraction (moyenne 47 p), est située au milieu du

corps. Le rapport ventousaire,

, est égal a 1,6.

0,10mm

Fic. 1. — Pseudocephalotrema pyrenaica n. gen., n. sp. Distome mir, vue
ventrale.
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APPAREIL DIGESTIF :

Le prépharynx, trés réduit, n’est visible que lorsque le Ver est
trés étiré, de sorte que le pharynx apparait trés souvent au contact
de la ventouse orale. Ce dernier, sub-sphérique, de 10 p de diamétre,
donne naissance directement aux 2 caecums intestinaux qui s’éten-
dent jusqu’au bord antérieur des testicules, au niveau desquels ils
s’élargissent considérablement et mesurent de 30 4 37 p de diamétre.

APPAREIL GENITAL :

Le pore génital occupe une position latéro-ventrale gauche, a
mi-distance entre le bord antérieur du testicule et ’avant du parasite.

Appareil génital mdle :

Les testicules sont inégaux, le gauche étant sphérique, de 47 p.
de diamétre en moyenne, le droit prenant assez souvent une forme
ovalaire (47 X 55 p en moyenne). Ils sont situés latéralement de
part et d’autre de la ventouse ventrale. Les canaux efférents, qui
naissent antérieurement au bord interne de chaque testicule, conver-
gent presque au contact de la poche du cirre. Cette derniére, tres
développée, repliée sur elle-méme, s’étend en avant de I'acétabulum.
Sa partie postérieure, aprés avoir recu le trés court canal déférent
au niveau du bord gauche de la ventouse ventrale, s’étale transver-
salement en coiffant ou en recouvrant partiellement la ventouse.
Avant d’arriver au niveau de 'ovaire, la poche du cirre se recourbe
pour se diriger vers le pore génital en se rétrécissant progressive-
ment. Sa partie antérieure mesure en moyenne 115 p. de long. Le
diameétre maximum de la poche du cirre est de 25 p en moyenne.
Ses 2/3 postérieurs sont occupés par une importante vésicule sémi-
nale,

Appareil génital femelle :

L’ovaire, subsphérique, est situé en avant du testicule droit, soit
4 son contact, soit recouvrant partiellement son pdle antérieur. Sa
taille varie de 30 a4 50 p de diameétre (moyenne 38 p). L’oviducte part
de son quadrant inférieur interne et se dirige vers le bord postérieur
de la ventouse ventrale au niveau duquel se situe 1’ootype. Sur son
trajet il recoit le contenu d’un réceptacle séminal (13 p. de diamétre)
situé entre la ventouse ventrale et le testicule droit.



0,20 mm

Fic. 2. — Pseudocephalotrema pyrenaica n. gen., n. sp. Divers aspects du
distome. (A et C : vues dorsales; B : vue ventrale).
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Les vitellogénes sont constitués par 2 groupes de 4 a 8 follicules
situés en avant des testicules et ne s’étendent jamais au-dela du
niveau de la bifurcation intestinale. Les 2 vitelloductes transversaux
dessinent un V trés ouvert de part et d’autre de I’acétabulum. De
leur point de confluence part un vitelloducte médian, trés court
mais parfaitement visible chez certains individus.

Les circonvolutions de I'utérus occupent toute la partie posté-
rieure du Digéne. Vers 'avant, seules quelques anses peuvent parfois
déborder le testicule gauche. La branche terminale de I'utérus che-
mine entre 'acétabulum et le testicule gauche avant de déboucher
au pore génital. Il ne semble pas y avoir de métraterme différencié.
Les ceufs sont trés nombreux, operculés, et mesurent 19-21p X
10-12 p. (moyenne : 20 > 11 p).

APPAREIL EXCRETEUR :

La vésicule excrétrice a la forme d’'un Y dont la branche impaire
est trés courte. Les 2 autres branches remontent jusqu’au bord pos-
térieur des testicules.

DISCUSSION

ATTRIBUTION GENERIQUE DE L’ESPECE DECRITE :

Par certains de ses caractéres ce Digéne montre des affinités
avec le genre Cephalotrema Baer, 1943. L’espéce que nous décrivons
ne répond cependant pas a la diagnose de ce genre. Les caractéres
différentiels qui s’en écartent et permettent de I'individualiser sont
les suivants : caecums intestinaux courts, prétesticulaires; pore
génital latéro-ventral, sur le coté gauche, a mi-distance entre le
testicule et le bord antérieur du Ver; glande vitellogéne formée
d’un petit nombre de follicules; anses utérines beaucoup plus nom-
breuses, occupant tout I'’espace post-testiculaire.

Les caractéres sus-mentionnés, constants chez tous nos spéci-
mens, justifient la création d’'un nouveau genre pour lequel nous
proposons la diagnose suivante :

Pseudocephalotrema n. gen. : Pleurogenetinae de petite taille a
ventouses bien développées, la ventouse ventrale se trouvant au
milieu du corps. Cuticule totalement spinulée. Testicules disposés
symétriquement de part et d’autre de 'acétabulum. Poche du cirre
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préacétabulaire et repliée sur elle-méme. Ovaire en avant du testi-
cule droit ou le recouvrant partiellement. Utérus dessinant de nom-
breuses boucles dans toute la partie postérieure du corps. Glandes
vitellogénes peu développées, formant deux grappes latérales en
avant des testicules. Pore génital latéro-ventral, & mi-distance entre
le bord antérieur du Digéne et le testicule gauche.

Espéce-type : Pseudocephalotrema pyrenaica n. sp.

POSITION TAXONOMIQUE DES GENRES Cephalotrema Et Pseudocephalo-
trema n. gen. :

D’aprés les clés de détermination de YamacuTr (1958) et de SKRIABIN
(1964), le genre Pseudocephalotrema trouve place dans la famille des
Lecithodendriidae Odhner, 1910 parmi les Pleurogenetinae Neiland, 1951.
Nous retrouvons en effet chez ce genre la plupart des caractéres des
représentants de cette sous-famille : caecums intestinaux courts; position
anté-acétabulaire de la poche du cirre; ovaire ovalaire et prétesticulaire;
zones vitellines peu développées, en avant des testicules; vésicule excré-
trice nettement en Y.

Quant au genre Cephalotrema, placé par BAER (1943) dans la famille
des Lecithodendriidae, il a été depuis inclu par Yamagurr (1958) et
SKRJABIN (1948) dans celle des Prosthogonimidae. Nous pensons que
son maintien dans cette famille est trés discutable, si I’on avance pour
seul caractére la position antérieure, prés de la ventouse orale, du pore
génital. Les genres de cette famille trés homogéne montrent en effet des
caractéres parfaitement constants que nous ne retrouvons pas chez le
genre Cephalofrema : ovaire trés lobé, situé entre les deux testicules;
zones vitellines bien développées, descendant au-dessous du niveau de
l’'acétabulum; anses utérines dépassant antérieurement la ventouse ven-
trale. Par ses caractéres communs avec le genre que nous venons de
décrire, le genre Cephalotrema montre au contraire des affinités cer-
taines avec les Pleurogenetinae. '

Malgré I'absence de caractéres sur les stades larvaires et de données
sur la formule excrétrice, nous pensons que la place des genres Cephalo-
trema et Pseudocephalotrema dans la sous-famille des Pleurogenetinae
est parfaitement acceptable et doit étre conservée en I'état actuel de nos
connaissances.

RESUME

Une nouvelle espéce de Digéne, Pseudocephalotrema pyrenaica
n. gen., n. sp., parasite de Neomys fodiens, est décrite dans les Pyré-
nées. Cette espéce est comparée avec Cephalotrema minutum Baer,
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1943. La position taxonomique des deux genres Pseudocephalotrema
n. gen. et Cephalotrema est discutée.

SUMMARY

A new species of Digenea, Pseudocephaloirema pyrenaica
n. gen., n. sp., a parasite of Neomys fodiens, is described from the
Pyrenees. This species is compared with Cephalotrema minutum
Baer, 1943. The taxonomic position of the two genera Pseudocepha-
lofrema n. gen. and Cephalotrema is discussed.

ZUSAMMENFASSUNG

Eine neue Art von Digenea, Pseudocephalofrema pyrenaica
n. gen., n. sp., wird in den Pyreniien als Parasit von Neomys fodiens
beschrieben. Sie wird mit Cephalotrema minutum Baer, 1943, ver-
glichen, und die systematische Stellung der beiden Gattungen wird
diskutiert.
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COLLYRICLOIDES MASSANAE n. gen., n. sp.
(COLLYRICLIDAE)
TREMATODE VIVANT DANS DES KYSTES
DE L’INTESTIN DU MULOT
APODEMUS FLAVICOLLIS (MELCHIOR)

par Claude VAUCHER
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SOMMAIRE

Description et position systématique d’une forme nouvelle de Tréma-
tode récoltée dans I'intestin du Mulot Apodemus flavicollis, Collyricloides
massanae n. g., n. sp.

Un Mulot A podemus flavicollis (Melchior) capturé le 21-9-1967
a4 proximité du Refuge de la Massane (propriété du Laboratoire
Arago, Banyuls-sur-Mer) était parasité par sept spécimens d’'un
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Trématode trés particulier, logés dans des kystes faisant saillie a
la surface de lintestin (fig. 1). Deux Vers ont été fixés immeédiate-
ment et le reste de I'intestin a été conservé dans du formol neutre
a 10 %.

DESCRIPTION

Les parasites frappent d’emblée par leur forme presque sphé-
rique (fig. 3 et 4), ce qui a rendu nécessaire la confection de coupes
séri¢es pour I’étude de 'anatomie interne. Les plus grands individus
atteignent 2,7 mm de long et 2,0 mm de large; I’épaisseur dorso-
ventrale, relevée sur coupes, est voisine de 2 mm. La cuticule est
armée d’épines et pourvue également de protubérances irréguliéres
surtout a la face ventrale, & proximité des pores excréteur et génital.
Le diameétre de la ventouse buccale est compris entre 274 et 319 p
et le pharynx, accolé a celle-ci, mesure 132-137/86 p. La ventouse
ventrale, légérement plus petite que la ventouse buccale (rap-
port 1 : 1,1-1,2), a 228-288 p. de diamétre. L’cesophage posséde une
paroi musculeuse épaisse et débouche dans I'intestin dont les caeca
sont au contraire largement dilatés; leur diameétre varie d’ailleurs
fortement d’'un individu & l'autre. L’épithélium intestinal posséde
des cellules a cytoplasme finement granuleux (fig. 7) dont la mor-
phologie est fort variable : tantot, il s’agit de cellules hautes a
extrémité distale arrondie, tantot de cellules basses & cytoplasme
réduit. La lumiére de l'intestin contient des débris cellulaires pro-
venant manifestement de I’hdte, noyés dans une substance granu-
leuse dont I’aspect rappelle singuliérement le cytoplasme des cellules
épithéliales des caeca. On y voit également de nombreuses aiguilles
orangées dont la nature n’a pu étre précisée. En raison de la mor-
phologie particuli¢re des cellules de I'intestin, il nous semble permis
de nous demander si ces derniéres n’auraient pas une fonction glan-
dulaire du type apocrine, ot la zone distale de la cellule est éliminée
avec la sécrétion.

Fie. 1. — Collyricloides massanae n. gen. n. sp. Portion de l'intestin du
Mulot avec trois kystes contenant chacun un Trématode. L’intestin a été fendu
longitudinalement pour assurer une bonne pénétration du fixateur.

Fia. 2. — Coupe d’un kyste avec un Trématode en place, montrant la poche
du cirre avec la veésicule séminale interne, la vésicule excrétrice, une portion de
P’intestin, le réceptacle séminal et plusieurs segments de 1'utérus gravide. Les
}_rrégularités de la cuticule sont dues & une légére contraction provoquée par le
ixateur.
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Les testicules, postacétabulaires, sont situés dans le tiers mé-
dian du corps et possédent des lobes irréguliers dont le nombre
n'est pas constant d'un individu a P'autre. La poche du cirre, de
grande taille, atteint 1,2 mm de long mais reste étroite (140 p de
diameétre). Une volumineuse vésicule séminale interne repliée sur
elle-méme occupe la moitié de sa longueur (fig. 8). Elle se poursuit
par un canal éjaculateur a4 paroi plus épaisse et débouche, au
niveau d’un sphincter bien visible, dans la pars prostatica pourvue
d’une muqueuse a hautes cellules. Le cirre, rectiligne, pourvu d’une
paroi formée de deux couches musculaires croisées, s’ouvre dans
un atrium génital profond et mesure environ 260 p (relevé sur
coupes). Le pore génital est situé ventralement, au-dessous de 1’ace-
tabulum, au sommet d’une papille qui porte également le pore
excréteur (fig. 5).

Fic. 3 et 4. — Collgricloides massanae n. gen. n. sp. Le méme individu en
vue dorsale (fig. 3) et ventrale (fig. 4).

GM : glande de Mehlis; Int : intestin; Ov : ovaire; Pex : pore excréteur;
PC : poche du cirre; PG : pore génital; T : testicule; Ut : utérus; Vi : vitello-
génes.

L’ovaire se trouve en avant des testicules, a gauche du plan
sagittal. Il posséde Lrois lobes principaux, chacun divisé a son extré-
mité en lobes plus petits dont le nombre n’est pas constant. L’ovi-
ducte est situé au nivean du bord postérieur de Pacétabulum; le
réceptacle séminal, trés volumineux, se trouve a droite de l'ovaire;
ses dimensions, relevées sur coupes, sont de 580/380 p. L’ootype
est entouré d’une trés importante glande de Mehlis. Trés long et
bien visible, le canal de Laurer a 23 p de diamétre et il débouche
dorsalement, assez prés de I'extrémité postérieure du Ver, a environ
1,b> mm de l'ootype. Les circonvolutions de I'utérus occupent tout



I’espace disponible entre les autres organes, depuis le niveau de
I’cesophage jusqu’a la partie postérieure du corps. Les glandes vi-
tellogénes, latérales, sont formées de 6-8 grappes des follicules nor-
malement situées entre la ventouse buccale et le niveau de I'acéta-
bulum. Mais souvent I'utérus gravide refoule une ou deux grappes
qui peuvent ainsi étre déplacées jusqu’au niveau du bord postérieur
Jdes testicules (fig. 4).

Les ceufs, extrémement nombreux, mesurent 29,6 /13,6 p
(26-32/12-17 p). Ils sont embryonnés, operculés et possédent un
petit éperon dont il n’a pas été tenu compte dans les mensurations.

La vésicule excrétrice est sacciforme et ne débouche pas a
Pextrémité postérieure du Ver, mais 4 la face ventrale, trés prés

Fic. 5. — Reconstitution de l’anatomie de Collyricloides massanae au
moyen de coupes sériées. En bas, 4 droite : deux ceufs.

CL : canal de Laurer; GM : glande de Mehlis; Int : intestin; Me : métra-
terme; Ov : ovaire; PC : poche du cirre; PE : Fore excréteur; PG : pore génital;
PV : papille ventrale; RS : réceptacle séminal; T : testicule; Ut : utérus; Vi:
vitellogénes.



du pore génital, au sommet d’une papille plus ou moins bien mar-
quée selon les individus (fig. 6); cette papille est trés visible chez
les spécimens extraits des kystes et fixés sur le terrain. Il ne s’agit
donc pas d'un artefact, par exemple le pincement d’'une partie du
parasite dans I'ouverture du kyste au moment de la fixation.

POSITION SYSTEMATIQUE

Les grands traits de I'anatomie du Ver que nous venons de
décrire le rapprochent certainement du genre Collyriclum Kossack,
1911. La ressemblance est frappante pour la disposition des vitello-
geénes, la structure de l'ovaire et la taille des caeca intestinaux.
Cependant, des différences importantes peuvent étre mises en évi-
dence, comme le montre le tableau ci-dessous.

Les caractéres de Collyriclum Kossack, 1911 ont été tirés des travaux
de BycHOWSKAJA-PAVLOWSKAJA (1953), Dawes (1946), HArRram (1922),

MEP‘C Plex \‘lex

Fi1c. 6. — Collyricloides massanae n. gen. n. sp. Coupe transversale passant
par le pore excréteur ventral. L’extrémité du métraterme et de la poche du
cirre sont bien visibles, mais ’atrium génital se trouve sur une coupe voisine.

Int : intestin; Me : métraterme; Ov : ovaire; Pex : pore excréteur; PC :
poche du cirre; RS : réceptacle séminal; T : testicule; Ut : utérus; Vex : vési-
cule execrétrice; Vd : vitelloducte; Vi : vitellogénes.
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JEGEN (1916), Kossack (1911), OpHNER (1914), PAronA (1887) et Tyzzer
(1918). Selon Warp (1917, 1918) et HARRAH (op. cit.), le parasite améri-
cain est différent de celui de ’Europe et doit étre considéré comme une
espéce distincte. Ce n’est pas Pavis de Tyzzer (op. cif.) qui les met en
synonymie. A notre avis, les différences relevées entre ces deux Tréma-
todes sont minimes et ne concernent que des détails de disposition des
organes. Il serait souhaitable que I’espéce européenne puisse étre étudiée
de nouveau, car la description de JEGEN (1916) contient plusieurs impré-
cisions.

D’autre part, on ne sait pas encore exactement s’il existe chez
Collyriclum un véritable réceptacle séminal. DorLLrus (1939) indique
que cet organe manque totalement. MiescHER (1838), DusarpIin (1845)
parlent d’une vésicule annexée a I'ovaire. Pour Kossack (1911), le récep-
tacle existe de méme que le canal de Laurer “ Receptaculum seminis und
Laurer’scher Kanal vorhanden ”. JEGEN (1916) dessine un canal de Laurer
dilaté fonctionnant comme réceptacle; c’est aussi 'opinion de TyYzzer
(1918). L’examen de préparations aimablement prétées par MM. les Pro-
fesseurs A. CHABAUD (Paris) et J. EvzeBy (Lyon) ne nous a pas permis de
résoudre ce point; il serait nécessaire d’effectuer des coupes dans du
matériel fraichement fixé.

Les différences exposées dans le tableau ne nous permettent pas de
faire entrer notre Trématode dans le genre Collyriclum Kossack, 1911.
Il ne se rapproche d’ailleurs que de fort loin de quelques autres genres
connus. Chez Cortrema Tang, 1950, le canal de Laurer est également

Fie. 7. — Quelques cellules de I'intestin de Collyricloides massanae. Autres
explications dans le texte.
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trés long mais la poche du cirre manque (cf. KHOTENOVSKY, 1961). Medio-
gonimus Woodhead & Malewitz, 1936 montre une certaine ressemblance
avec notre Ver par la disposition des glandes génitales; mais le pore
génital est situé au niveau du pharynx et la vésicule excrétrice est en
forme d'Y. Paraleyogonimus Vaucher, 1968, également parasite d’un
Rongeur d’Europe, posséde une poche du cirre, mais I'emplacement
du pore génital, la disposition des vitellogénes et la forme de la
vésicule excrétrice sont différents. Nous nous croyons donc autorisé a
créer un genre nouveau pour ce parasite et proposons de I'appeler Colly-
ricloides massanae n. gen. n. sp. DoLLFus (1939) a montré que la famille
des Troglotrematidae Odhner, 1914 doit étre démembrée et il reconnait
la famille des Collyriclidae Ward, 1917. Cependant, YamacuTr (1958) se
rallie 4 I'opinion de Ciurea (1933) qui conserve la famille des Troglotre-
matidae et crée la sous-famille des Collyriclinae; 'arrangement systéma-
tique proposé par DoLLFus (op. cit) nous semble plus judicieux. En
raison des caractéristiques générales de son anatomie et de sa biologie,
notre Trématode pourra étre incorporé a la famille des Collyriclidae
Ward, 1917. La présence d’une ventouse ventrale ne justifie pas la créa-
tion d’'une famille nouvelle, car cet organe n’a qu’un réle secondaire
dans la fixation du parasite enfermé a demeure dans son kyste. On peut
supposer que l’absence de I’acetabulum chez Collyriclum est un phéno-
meéne secondaire; seule la connaissance de la cercaire pourrait donner
des indications définitives.

DIAGNOSE DE COLLYRICLOIDES n. gen.

Collyriclidae presque sphérique, vivant isolé dans des kystes de
I'intestin de Rongeur (Apodemus). Ventouse ventrale présente; anatomie
se rapprochant de celle de Collyriclum Kossack, 1911 mais distincte par
la structure de la portion terminale de I'utérus et la localisation ventrale
du pore excréteur, situé au sommet d’'une papille, a c6té du pore génital.

Fie. 8. — Collyricloides massanae n. gen. n. sp. Reconstitution de la poche
du cirre et du métraterme au moyen de coupes sériées.

AG : atrium génital; C : cirre; CE : canal éjaculateur; Me : métraterme;
PC : poche du cirre ; PP : pars prostatica ; S : sphincter ; Ut : utérus; VS:
vésicule séminale interne.
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Canal de Laurer long et réceptacle séminal volumineux. Poche du cirre
grande avec pars prostatica bien développée.

Espéce-type : Collyricloides massanae n. sp.

Héte-type : le Mulot & collier roux Apodemus flavicollis (Melchior).
Localisation : kystes de I'intestin.
Distribution : forét de la Massane, Pyrénées-Orientales, France.

ACTION PATHOGENE

La présence de Collyricloides massanae est trés visible en raison
des kystes saillant 4 la surface de l'intestin. La couche muqueuse
de cet organe est légérement entrainée a I'intérieur du kyste (fig. 2).

Collyriclum faba

(Bremser, 1831)
Collyriclum colei

Collyricloides
massanae n. gen. 1n. sp.

portion terminale
de l'utérus

Position du pore
excréteur

pore excréteur
Poche du cirre

Réceptacle séminal

Nombre d’individus
dans les kystes

Localisation

Relation pore génital-

Ward, 1917
Forme générale hémisphérique presque sphérique
du corps
Ventouse ventrale absente présente
Structure de la grande poche métraterme typique,

remplie d’oeufs
terminal
séparés

petite

probablement constitué
par une ou plusieurs
dilatations du canal

de Laurer

2 le plus souvent

kystes cutanés chez des
Oiseaux

pas de dilatation
ventral

contigus au sommet
d’une papille ventrale

volumineuse

volumineux réceptacle
séminal et canal de
Laurer typique

un seul

kystes de D'intestin
d’un Rongeur

3 bis
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Le reste de la paroi est formé aux dépens de la sous-muqueuse, de
la couche musculaire et de la séreuse péritonéale. Il n’est plus
possible de reconnaitre, dans la couche musculaire, la lamina cir-
cularis et la lamina longitudinalis. Les fibres gardent cependant une
orientation tangentielle. La sous-muqueuse et la musculature en
contact avec la cuticule épineuse du Ver possédent des cellules trés
fortement aplaties (métaplasie). La structure histologique de I'in-
testin, & proximité des kystes, n’est pas modifiée. L’héte ne semble
donc pas géné par la présence du parasite.

RESUME

L’auteur décrit un Trématode nouveau, Collyricloides massanae
n. gen. n. sp., récolté chez un Mulot, A podemus flavicollis (Melchior)
dans les Pyrénées-Orientales. Cette espéce ressemble superficielle-
ment & Collyriclum Kossack, 1911, mais s’en éloigne suffisamment
pour justifier la création d’'un genre nouveau.

SUMMARY

The author describes a new Trematode, Collyricloides massanae
n. gen. n. sp., from the Yellow necked Mouse, Apodemus flavicollis
(Melchior), caught in SW France. This parasite resembles super-
ficially the genus Collyriclum Kossack, 1911, but there are enough
differences to justify the creation of a new genus.

ZUSAMMENFASSUNG

Der Autor beschreibt einen neuen Trematoden, Collyricloides
massanae, n. gen. n. sp., den er von einer in den Ostpyrenden
lebenden Waldmaus Apodemus flavicollis (Melchior), gewonnen
hat. Bei oberflichlicher Betrachtung sieht diese Art Colly-
riclum Kossack, 1911, dhnlich, bietet aber doch geniigend Unter-
scheidungsmerkmale, um einen neuen Gattungsnamen zu recht-
fertigen,



BIBLIOGRAPHIE

BycHOWSKAJA-PAVLOVSKAJA, LE.,, 1953, [La faune des Trématodes d’Oi-
seaux de la Sibérie occidentale et sa dynamique.] Parasif. Zool.
Inst., Acad. Sci. U.R.S.S., 15: 5-116, 67 fig.

CI1uREa, ., 1933. Les Vers parasites de ’'Homme, des Mammiféres et des
Oiseaux provenant des Poissons du Danube et de la Mer Noire.
Premier Mémoire. Arch. roumaines de Path. exp. et de Microbiologie,
6: 5-134, 36 pl.

Dawes, B., 1946. The Trematoda. xvi 4 644 pp., 81 fig. Cambridge.

Dorvrrus, R.-Ph., 1939. Distome d’un abeés palpébro-orbitaire chez une
Panthére. Possibilité d’affinités loitaines entre ce Distome et les Para-
gonimidae. Ann. Parasit., 17: 209-235, 10 fig.

Dusarpin, F., 1845. Histoire naturelle des Helminthes ou Vers intesti-
naux. 654 pp., 12 pl., Paris.

Harrasn, E.C., 1922, North american Monostomes, primarilary from fresh
water hosts. Illin. Biol. Monogr., 7 (3) : 5-106, 48 fig.

JEGEN, G., 1916. Collyriclum faba (Bremser) Kossack, ein Parasit der Sing-
vigel, sein Bau und seine Lebensgeschichte. Zeifschr. f. wiss. Zool,
117: 3-96, 34 fig.

KnoTenovsKky, LA, 1961. [Morphologie et systématique des Trématodes
du genre Cortrema Tang, 1951.] Parasit. Zool. Inst. Acad. Sci.
U.R.S.S., 20: 324-338, 11 fig.

Kossack, W., 1911. Ueber Monostomiden. Zool. Jahrbiicher, Syst., 31:
491-558, pl. 13-15.

MiIESCHER, F., 1838. Beschreibung und Untersuchung des Monostoma biju-
gum. 26 pp., 8 fig., Bile.

Opuner, T. 1914. Die Verwandschaftbeziehungen der Trematoden-
gattung Paragonimus Brn. Zool. Beitr, aus Uppsala, 3: 231-244, 5 fig.

Parona, C., 1887. Contribuzione allo studio dei vermi parassiti in animali
di Sardegna. Ann. Mus. Civ. Storia Nat. Genova, 4 : 275-384, pl. 5-7.

Taxg, C.C., 1950. Contribution to the knowledge of the helminth fauna
of Fukien. Peking Nat. Hist. Bull., 19 : 209-216, 9 fig.

Tyzzer, E.E.,, 1918. A Monostome of the genus Collyriclum occuring in
the European Sparrow, with observations on the development of
the ovum. Journ. Med. Res. Boston, 38: 262-292, 1 fig.,, pl. 13-16.

VAucHER, Cl., 1968. Contribution a I'étude des endoparasites des Micro-
mammiféres de Suisse. II. Paraleyogonimus baeri n. gen. n. sp. (Tre-
gnatoda, Lecithodendriidae). Bull. Soc. neuchdatel. Sci. nat., 91 : 21-30,

fig.

Warp, B.W,, 1917. On the structure and classification of north american
parasitic worms. J. Parasit., 4: 1-12, 14 fig.

‘Warp, B.W., 1918. Parasitic Flatworms in WArp, B.W. et WHiPPLE, G.G.,
Fresh Water Biology : 383-384.

Yamacurr, S., 1958. Systema Helminthum, vol. 1. 1575 pp., 106 pl. New-
York et Londres.

Regu le 29 novembre 1968,



C40'h eshotemd T ssh sapsl aJ} .&m e § mam.w,a%mvﬂ
JooX Natwd Loupimsnyb sz is slstnobiose sinedi€ sl sb xm
AR T8 BEEE B 2LRN
‘ublsmmmaﬂsmﬁﬂﬁmmmifmmpi
e’ 19l ol sb 13 sduusQ uh ewozEind 29b luemavi
igeloidorsitt ah i qmmhh..? o m i

eﬂ > ! i ) solsk
mmtai 219V uo. MM iﬁ m:: oot 381
el vgﬁ £

mﬁ\ £ -
30i2 19b dieetadl gis m T30
JooX i Y adoetiak aldoidosoy:

.%g

23boladsT asb supitemdlera I sipelodgroM] 1901 AL Xaesorsyonil
A2 Jopsd fwal JeoX !ﬁmﬁ i-h__' amyta) sries b
It BEESE 108 RERD

1E gl sodaddudel mx‘mnﬁ uﬁtﬁﬁg’“’
“uiid nmisonslk sob. guusdopersiall baw g : :

emboiamm‘r ik maau'dai : ol 8 i
a8 & MEIES % ahregql aup 1558 M’S m& mmﬁwm
ilnatine ai itiagsang imtov isb oibulz ofls sacisuditined .86 .5 SEORET
T8 By FAEETE ;8 ovonad Y wisele . 13 el ank a0 b ib
sangl dinisiad ﬂli Yo opbalwond sdl of goilrdistac) HEC1
; BRQ HIS-00C e B il mugndaﬁ,aminzm
i gainmon smulaiuied ooy ot Yo omoteonol A BIGE (AS awssyT
to dnsmqaloved add pa @ sedo dlitwr g M - d ot
BI-81 dg gl T SRS (B sodeol 2ol s
-19ilf aob salicereqobns eab. shutdti & mmuma m&wmr,
SYE) e .1 ool .0 Viend eominopopsin “ﬁm&aﬁ 2t
HE-19 1 IR Jun 358 Isibhonsn 206 HuB a8,

naoimms dlog o mumm bos swuiopaie -.nu 7ty m»i WA mﬂ
HE B OSED b Yeow® U eevew dilizsiag
G ¥ e VWA aRAH MWW B161 WA assW

..JJ SEET

I 's m ! ﬁ T El“‘r’ ds *-..
< g 001 .qq 661 -1 dow saudiaiinls -M.ma w‘«'
Bt sidmauon 05 s npef T




CONTRIBUTION A L'’ETUDE ECOLOGIQUE
DE LA CORSE

I. — LES COPEPODES DES EAUX STAGNANTES

par D. SCHACHTER et A. CHAMPEAU
Laboratoire d’Ecologie, Faculté des Sciences, 13-Marseille

SOMMAIRE

Une série de prélévements effectués en Corse dans 59 stations d’eau
douce et saumatre a fourni une importante liste de Copépodes.

L’examen écologique et biogéographique de cette liste d’espéces a
permis de reconnaitre plusieurs types de peuplements et d’expliquer leur
répartition dans I'Ile.

INTRODUCTION

Parmi les recherches envisagées en Corse nous avons réservé
une place a I'étude écologique des eaux stagnantes et des peuple-
ments qui ’habitent.

En ce qui concerne les Copépodes, leur nombre actuellement
connu dans I'Ile, est relativement restreint. La littérature actuelle
connait 10 espéces en provenance de ces milieux.

J. RICHARD récolte en avril 1894 dans une mare de I'Ile Rousse,
Diaptomus castor et en juillet 1894, dans les mares de Vizzavona
4 1160-1180 m d’altitude, Cyclops serrulatus, Cyclops prasinus.
O. PEsTA, signale en aotit 1937 dans le lac d’Oriente (massif de
Rotondo, alt. 2 058 m), Diaptomus cyaneus.
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Enfin, en 1958, LINDBERG identifie 6 espéces nouvelles pour la
Corse : Macrocyclops fuscus, Macrocyclops albidus, Cyclops rubens
f. corsicana, Megacyclops viridis, Acanthocyclops robustus, Acan-
thocyclops bicuspidatus.

Toutefois, les travaux que nous venons de citer ne font mention
que d’un petit nombre d’espéces car les régions prospectées n’ont
pas été fouillées systématiquement pendant la saison favorable.

MILIEU ETUDIE

Le milieu étudié comporte les eaux stagnantes de Corse, a
savoir : lacs de montagne, étangs et mares temporaires d’eau douce
et saumatre.

Les prospections, ont été effectuées au cours du mois de mars
1965 et en avril 1966. Elles concernent 59 stations, réparties comme
suit : 11 stations sur la cote occidentale (A°), 13 stations sur la
cote orientale (B°), 7 stations dans la Corse montagneuse (C°),
28 stations dans la Corse méridionale (D°) (voir carte). Cette der-
niére zone située &4 la pointe sud-est de la Corse se distingue des
trois autres par un climat plus chaud et par une végétation i affinité
nord-africaine.

Les analyses du Cl, pH, Ca, Mg, SiO, mettent en lumiére les
caractéristiques de chacune de ces stations.

L’examen de la faune a fourni une importante liste d’espéces
parmi lesquelles nous n’envisagerons que les Copépodes. Seuls seront
étudiés les aspects faunistiques de ce peuplement.

STATIONS PROSPECTEES

A. — COTE OCCIDENTALE

A1 Golfe de St. Florent. — Mare temporaire —
g.Cl/1 15; pH. 7,1; mg. Ca/l 376; mg.Mg/1 1156; mg.Si0,/1 5,4
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Cletocamptus retrogressus Schmank.
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Calvi. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,15; pH. 7,8; mg.Ca/1 56; mg.Mg/1 19; mg.SiO,/1 0,3
Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Eucyclops serrulatus (Fischer)

Megacyclops viridis (Jurine)

Acanthocyclops vernalis robustus Sars

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Crovani. — Lac de Crovani —

g.Cl/1 0,02; pH. 7,7; mg.Ca/l1 26; mg.Mg/1 3; mg.Si0,/1 5,1
Megacyclops viridis (Jurine)

Acanthocyclops vernalis robustus Sars

Microcyclops varicans Sars

Mesocyclops dybowskii (Lande)

Crovani. — Etang saumaitre temporaire —

g.Cl/1 6,4; pH 7,3; mg.Ca/l 376; mg.Mg/1 1156; mg.Si0,/1 5,4
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Nitocra typica Boeck

Galeria. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,2; pH. 8; mg. Ca/l 64; mg. Mg/l 3; mg. SiO,/1 3,1
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank

Moraria popei (Mrazek)

Porto. — Mare au voisinage de la plage —

g.Cl/1 0,06; pH. 7,4; mg. Ca/1 28; mg. Mg/1 7; mg. Si0,/1 4,3
Macrocyclops fuscus (Jurine)

Tropocyclops prasinus (Fischer)

Sagona. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,08; pH 6,9; mg. Ca/l 12; mg. Mg/l 7; mg. Si0,/ 1 6,0
Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Megacyclops viridis (Jurine)

Canthocamptus staphylinus Jurine

Ajaccio. — Etang saumétre —

g.Cl/1 3; mg. Ca/l1 88; mg. Mg/1 154; mg. Si0,/1 4,4.
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Halicyclops neglectus Kiefer

Nitocra lacustris (Schmank.)

Cletocamptus confluens (Schmeil)

Taravo. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,15; pH 7,8; mg. Ca/1 28; mg. Mg/l 28; mg. SiO,/1 1,2
Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Metacyclops gracilis Lillj.

Attheyella trispinosa (Brady)
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Tavaria. — Etang —

g.Cl/1 0,5; pH. 6,9; mg.Ca/l 32; mgMg/1 64; mg.SiO,/1 3
Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Microcyclops varicans Sars

Lecciola. — Marais temporaire —
g.Cl/1 0,16; pH 7,3; mg.Ca/l 26; mg.Mg/ 13.

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

. — COTE ORIENTALE

Bastia Suaricce. — Mare voisine de I’étang de Buguglia —
g.Cl/1 10; pH. 7; mg.Ca/l1l 728; mg.Mg/1 991; mg.Si0,/1 6,0.
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Querciole. — Canal d’arrosage —

g.C1/1 0,08; pH. 7; mg.Ca/l 3,6; mg.Mg/1 27; mg.SiO,/1 9,3.
Eucyclops serrulatus (Fischer)

Megacyclops viridis (Jurine)

Microcyclops varicans Sars

Estagnole — Etang sauméitre —

g.Cl/1 7,4; pH. 7,1; mg.Ca/1 240; mg.Mg/1 298; mg.Si0,/1 4,40.
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Nitocra lacustris (Schmank.)

Pedioce. — Mare dans le lit d’un ruisseau —
g.Cl/1 0,11; pH. 7,5; mg.Ca/l1 26; mg.Mg/1 14; mg.Si0,/1 5,2.
Eucyclops serrulatus (Fischer)

Terrenzana. — Etang sauméitre —
g.Cl/1 7,8; pH. 7,1; mg.Ca/l 236; mgMg/1 396; mg.Si0,/1 4,0.
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Bataglia. — Mare d’eau douce —

g.Cl/1 1,7; pH. 7,4; mg.Ca/l 98; mg.Mg/]1 268; mg.Si0,/1 1,9.
Mizxodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Cyclops strenuus Fischer

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Mesocyclops dybowskii (Lande)



Del Sale. — Etang —

g.Cl/1 0,15; mg.Ca/l 28; mg.Mg/1 38; mg.Si0,/1 1,3.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Attheyella trispinosa (Brady)

Alzeta. — Marais —

Eucyclops serrulatus (Fischer)
Megacyclops viridis (Jurine)
Canthocamptus staphylinus Jurine.

Erborossa. — Marais saumatre —

g.Cl/1 1,05; pH. 7,1; mg.Ca/1 56; mg.Mg/1 58; mg.SiO,/1 0,7.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Microcyclops varicans Sars

Attheyella trispinosa (Brady)

Gradugine. — Etang —

g.Cl/10,5; pH. 7,2; mg.Ca/1 30; mg.Mg/1 60; mg.Si0,/1 4,0.
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Solenzara. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,12; pH. 7,9; mg.Ca/l 48; mgMg/1 57; mg.Si0,/1 2,2
Macrocyclops albidus (Jurine)

Attheyella trispinosa (Brady)

Leccia. — Marais —

g.Cl/1 0,4; pH. 7,2; mg.Ca/1 30; mg.Mg/1 31; mg.SiO,/1 4,8.
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Halicyclops neglectus Kiefer

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Chiola. — Marais sauméitre —

g.Cl/1 1,5; pH. 7,7; mg.Ca/l 58; mg.Mg/1 86; mg.Si0,/1 0,5.
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Nitocra lacustris (Schmank.)

Attheyella trispinosa (Brady)
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. — CORSE MONTAGNEUSE

. 1 Creno 1. — Mare temporaire en dessous du lac de Creno —
g.Cl/10,05; pH. 7,8; mg.Ca/l 28; mg.Mg/1 4; mg.Si0,/1 4,0.
Cyclops strenuus Fischer
Megacyclops viridis (Jurine)

Bryocamptus pygmeus (Sars)

D) Creno 2. — Mare temporaire en dessous du lac de Creno —
Megacyclops viridis (Jurine)

. 3 Creno 3. — Lac de montagne —
g.Cl/1 0,03; pH. 7; mg.Ca/l 10; mgMg/1 7; mg.S5i0,/1 1,2.
Mixodiaptomus laciniatus (Lillj.)
Cyclops strenuus Fischer
Megacyclops viridis (Jurine)

. 4 St-Roch. — Mare temporaire —
g.Cl/1 0,05; pH. 7,4; mg.Ca/l 28; mgMg/1 20.
Eucyclops serrulatus speratus Lillj.
Diacyclops bisetosus Rehberg

. 5 Tolla. — Lac de barrage —
g.Cl/1 0,05; pH. 8; mg.Ca/l 30; mg.Mg/1 6; mg.Si0,/1 4,5.
Megacyclops viridis (Jurine)
Diacyclops bisetosus Rehberg
Bryocamptus pygmeus (Sars)

. 6 Bavella. — Mare temporaire —
g.C1/1 0,04; pH. 6,9; mg.Ca/l 28; mg.Si0,/1 5,0.
Copépodites.

el Forét d’Ospedale. — Mare temporaire —

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Diacyclops bisetosus Rehberg
Canthocamptus staphylinus Jurine

. — CORSE MERIDIONALE

i | Lovo Santo. — Etang saumatre —
g.Cl/1 2,8; pH. 7,4; mg.Ca/1 40; mg.Mg/1 29; mg.Si0,/1 5,5.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)
Megacyclops viridis (Jurine)
Mesocyclops dybowskii (Lande)
Attheyella trispinosa (Brady)
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Pinarello. — Etang saumatre —

Calanipeda agquae-dulcis Kritsch.
Halicyclops nelgectus Kiefer

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Euterpina acutifrons (Dana)

Nitocra lacustris (Schmank.)

Arasco. — Marais d’eau douce —

g.Cl/1 0,15; pH. 7,7; mg.Ca/1 12; mg.Mg/1 19; mg.Si0,/1 3,6.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidalus odessanus Schmank.

Arasco. — Mare saumétre —

g.Cl/1 7; pH. 7.3; mg.Ca/l1 92; mg.Mg/l 20; mg.Si0,/1 12,2.
Halicyclops neglectus Kiefer

Canuella perplexa T. et A. Scott

Cletocamptus confluens (Schmeil)

Torre. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,13; pH. 7,5; mg.Ca/l 14; mgMg/1 9; mg.Si0,/1 2,1.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Megacyclops viridis (Jurine)

Attheyella trispinosa (Brady)

Porto-Vecchio. — Ensemble de mares de la basse vallée de Sta-
biacco. Les analyses des échantillons d’eau donnent des résul-
tats presque identiques. Nous avons groupé dans cette liste
la faune recueillie dans 13 mares.

g.Cl/1 0,14; pH. 7,4; mg.Ca/l1 20 a 60; mg.SiO,/1 4 a 8.

Mizxodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Eucyclops serrulatus (Fischer)

Cyclops strenuus Fischer

Cyclops furcifer Claus

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Microcyclops varicans Sars

Metacyclops gracilis Lillj,

Canthocamptus staphylinus Jurine

Porto-
salants

g.Cl/ 18,6; pH. 7,2; mg.Ca/l 392; mg.Mg/1 1001; mg.Si0,/1 0,9.

Mesochra heldti Monard

Porto-Vecchio. — Marais temporaire —

g.Cl/1 0,5; pH. 7,6; mg.Ca/l1 42; mg.Mg/1 35; mg.Si0,/1 1,8.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)



. 10

.11

. 12

. 13

. 14

==l

Megacyclops viridis (Jurine)
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Attheyella trispinosa (Brady)

Porto-Vecchio. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,55; pH. 7,3; mg.Ca/l 88; mg.Mg/l 48; mg.S5i0,/1 1,1.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Cyclops furcifer Claus

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Canthocamptus staphylinus Jurine

Pantanaja 1. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,08; pH. 7,4; mg.Ca/1 28; mg.Mg/1 13; mg.5i0,/1 1,6.
Hemidiaptomus ingens inermis Kiefer

Arctodiaptomus wierzejskii (Richard)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Diacyclops bisetosus Rehberg

Pantanaja 2. Marais —

(Malgré les résultats des analyses identiques, faune différente)
g.Cl/1 0,08; pH. 8; mg.Ca/l1 28; mg.Mg/1 13; mg.Si0,/1 1,2
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Santa-Julia. — Marais au voisinage de la plage —
g.Cl/1 1,4; pH. 7,9; mg.Ca/l 40; mg.Mg/1 72; mg.S5i0,/1 8,8.
Halicyclops neglectus Kiefer

Bufua. — Etang —

Eudiaptamus numidicus (Gurney)
Megacyclops viridis (Jurine)
Attheyella trispinosa (Brady)

Caldarello. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,18; pH. 7; mg.Ca/l 12; mg.Mg/1 88; mg.Si0,/1 9,2.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm)

Megacyclops viridis (Jurine)

Microcyclops varicans Sars

Mesocyclops dybowskii (Lande).

Attheyella trispinosa (Brady)

Rondinara. — Etang saumétre —

g.Cl/1 5,7; pH. 7,6; mg.Ca/l1 112; mgMg/1 311; mg.SiO,/1 4,2.
Calanipeda agquae-dulcis Kritsch.

Halicyclops neglectus Kiefer



D. 16 — Trepadula. — Mares temporaires caractéristiques de la Corse

Méridionale. Elles sont en communication les unes avec les
aufres.
g.Cl/1 0,10; pH. 6,7; mg.Ca/l 28; mgMg/l 7, mg.SiO,/1 2,5
7,4 2,8
7.9 2,9
Diaptomus cyaneus Gurney
Hemidiaptomus ingens inermis Kiefer
Eudiaptomus numidicus (Gurney)
Arctodiaptomus wierzejskii (Richard)
Megacyclops viridis (Jurine)
Attheyella trispinosa (Brady)

Trepadula. — Marais —

g.Cl/1 0,10; pH. 7,6; mg.Ca/l 34; mgMg/l 27; mgSiO,/1 2,1.
Eudiaptomus numidicus (Gurney)

Arctodiaptomus wierzejskii (Richard)

Megacyclops viridis (Jurine)

Canthocamptus microstaphylinus Wolf

Lenna Longa. — Ancien marais (Biotope détruit) —
Diaptomus cyaneus Gurney

Hemidiaptomus ingens inermis Kiefer

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Metacyclops minutus Claus

Francolo Km. 8. — Mare temporaire —
g.Cl/1 0,09; pH. 7,7; mg.Ca/l 52; mg.Mg/1 14; mgSiO,/1 0,5.
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Balistre. — Estuaire —

g.Cl/1 19,6; mg.Ca/l1 116; mg.Mg/1 1759; mg.Si0,/1 1,2.
Calanipeda aquae-dulcis Kritsch.

Canuella perplexa T. et A. Scott

Microsetella rosea (Dana)

Dactylopodia tisboides (Claus)

Amonardia similis (Claus)

Stagnolo. — Etang saumatre —
Halicyclops neglectus Kiefer
Canuella perplexa T. et A. Scott
Cletocamptus confluens (Schmeil)

Route de Sarténe. — Mares temporaires —

g.Cl/1 0,72; pH. 7,4; mg.Ca/l 44 a 220; mg.Mg/1 48 a 155;
mg.Si0,/1 3,5 a 4,4.

Diaptomus cyaneus Gurney

Cyclops furcifer Claus
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Megacyclops viridis (Jurine)
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.

Gallo 1. — Mare temporaire —

g.Cl/1 0,46; pH. 8; mg.Ca/l 88; mgMg/1 19; mg.Si0,/1 2,1.

Eudiaptomus numidicus (Gurney)
Megacyclops viridis (Jurine)
Attheyella trispinosa (Brady)

Gallo 2. — Petite mare temporaire —

g.Cl/1 0,15; pH. 7,5; mg.Ca/1 92; mg.Mg/l 8; mg.Si0,/1 4.

Tropocyclops prasinus (Fischer)
Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Canthocamptus staphylinus Jurine

Piantarella— Etang sauméitre —

g.Cl/1 22,5; pH. 7,6; mg.Ca/1 40; mg.SiO,/1 0,5.
Halicyclops neglectus Kiefer

Canuella perplexa T. et A. Scott

Mesochra heldti Monard

Sperone. — Estuaire —

g.Cl/1 1,36; mg.Ca/1 80; mg.Mg/1 1919; mg.Si0,/1 2,3.

Megacyclops viridis (Jurine)

Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank.
Diacyclops bisetosus Rehberg
Canthocamptus microstaphylinus Wolf

Sperone. — Mare temporaire —

g.Cl/1 1,35; pH. 7,4; mg.Ca/l 68; mgMg/1 31; mg.Si0,/1 8,7.

Tropocyclops prasinus Fischer)
Megacyclops viridis (Jurine)
Microcyclops varicans Sars
Attheyella trispinosa (Brady)

Sperone. — Etang saumitre —

g.Cl/1 4,5; pH. 8; mg.Ca/l1 126; mgMg/l 280; mg.Si0,/1 4,5.

Halicyclops neglectus Kiefer
Canuella perplexa T. et A. Scott
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LISTE DES ESPECES

Le tableau dépliant donne la liste des Copépodes récoltés au
cours des prospections. Il montre clairement la répartition des
espéces en fonction des caractéres chimiques de ces stations.

Sur 38 espéces récoltées dans les différents milieux prospectés
29 sont nouvelles pour la Corse (6 Calanides, 9 Cyclopides et 14 Har-
pacticides).

REMARQUES ECOLOGIQUES ET BIOGEOGRAPHIQUES

Plusieurs faits peuvent étre dégagés de I'étude de la faune
prospectée :

A. — Dans les stations étudiées, on distingue plusieurs types de
peuplements :

1°) Un peuplement dulcaquicole :

Diaptomus cyaneus, Hemidiaptomus ingens inermis, Eudiap-
tomus numidicus, Arcltodiaptomus wierzejskii, Mixodiaptomus ku-
pelwieseri, Mixodiaptomus laciniatus, Microcyclops fuscus, Macro-
cyclops albidus, Tropocyclops prasinus, Eucyclops serrulatus, Eu-
cyclops serrulalus speratus, Cyclops sirenuus, Cyclops furcifer,
Megacyclops viridis, Acanthocyclops vernalis robustus, Diacyclops
bicuspidatus odessanus, Diacyclops bisetosus, Microcyclops vari-
cans, Mesocyclops dybowskii, Canthocamptus staphylinus, Cantho-
camptus microstaphylinus, Attheyella trispinosa, Moraria poppei,
Bryocamptus pygmaeus.

Cependant on remarque parmi les éléments d’eau douce cités,
certaines espéces qui peuvent supporter une faible teneur en CI :

Eudiaptomus numidicus, Mixodiaptomus kupelwieseri, Tropo-
cyclops prasinus, Eucyclops serrulatus, Cyclops strenuus, Mega-
cyclops viridis, Acanthocyclops vernalis robustus, Diacyclops bicus-
pidatus odessanus, Diacyclops bisetosus, Microcyclops varicans,
Metacyclops gracilis, Mesocyclops dybowskii, Canthocamptus sta-
phylinus, Attheyella trispinosa, Moraria poppei, Bryocamptus pyg-
maeus.
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CALANOIDA

Calanipeda aquae-dulcis Krisch . .......... - ey L~ b e —
Diaptomus cyaneus Gurney ..............
Hemidiaptomus ingens inermis Kiefer ... ...
Eudiaptomus numidicus (Gurney).........
Arctodiaptomus wierzejskii (Richard). . . ...
Mixodiaptomus kupelwieseri (Brehm). . . ... -
Mixodiaptomus laciniatus (Lillj.). .. .......

CYCLOPOIDA

Halicyclops neglectus Kiefer ............. - S
Macrocyclops fuscus (Jurine) ............. —

Macrocyclops albidus (Jurine) .. ..........
Tropocyclops prasinus (Fischer) .......... fr]
Eucyclops serrulatus (Fischer) ............ — ==
Eucyclops serrulatus speratus Lillj. ........
Cyclops strenuus Fischer ................
Cyclops furcifer Claus ..................
Megacyclops viridis (Jurine) . .............
Acanthocyclops vernalis robustus Sars. ... ..
Diacyclops bicuspidatus odessanus Schmank. — et b
Diacyclops bisetosus Rehberg ............ —

Microcyclops varicans Sars . . . ............ —
Metacyclops gracilis Lillj . ...............
Metacyclops minutus Claus . .............
Mesocyclops dybowskii (Lande) .. ........ =

L

HARPACTICOIDA

Canuella perplexa T & A Scott. ...........
Microsetella rosea (Dana.) .......... .....
Dactylopodia tisboides (Claus)
Euterpina acutifrons (Dana)
Amonardia similis (Claus) ........... e [—
Nitocra lacustris (Schmank)..............

Nitocra typica Boeck
Canthocamptus staphylinus Jurine . .. ...... —
Canthocamptus microstaphylinus Wolf. ... .. f— =
Mesochra heldti Monard ................. ==
Attheyella trispinosa (Brady)

Moraria poppei (Mrazek)
Bryocamptus pygmeus (Sars)
Cletocamptus confluens (Schmeil) . ........
Cletocamptus retrogressus Schmank .. .. ...




2°) Un peuplement mésohalin :

Halicyclops neglectus, Diacyclops bicuspidatus odessanus, Ni-
tocra typica.

3°) Un peuplement d’estuaire :

Halicyclops neglectus, Canuella perplexa, Microsetella rosea,
Dactylopodia tisboides, Euterpina acutifrons, Amonardia similis,
Mesochra heldtii, Cletocamptus confluens.

4°) Un peuplement d’altitude :

Les biotopes situés entre 700 et 1300 m montrent une seule
espece d’altitude — Mixodiaptomus laciniatus — récoltée dans le
lac Creno (station C 3) uniquement. Les autres stations de montagne
ne sont habitées que par une faune constituée d’éléments de plaine,
appauvrie en espéces.

Il est 4 signaler que I'espéce Cyclops rubens f. corsicana Lind-
berg, recueillie par E. ANGELIER dans le lac Nino (alt. 2200 m) n’a
pas été retrouvée dans ces stations de moyenne altitude.

B. — En ce qui concerne leur aire de répartition, on distingue
parmi les espéces récoltées :

1°) Des espéces cosmopolites :

Macrocyclops fuscus, Macrocyclops albidus, Tropocyclops pra-
sinus, Eucyclops serrulatus, Eucyclops serrulatus speratus, Cyclops
strenuus, Megacyclops viridis, Acanthocyclops vernalis robustus,
Diacyclops bisetosus, Microcyclops varicans, Metacyclops gracilis,
Metacyclops minutus, Mesocyclops dybowskii, Canuella perplexa,
Microsetella rosea, Euterpina acutifrons, Dactylopodia tisboides,
Nitocra typica, Cletocamptus retrogressus, Cletocamptus confluens.

2°) Espéces paléarctiques :

Arctodiaptomus wierzejskii, Mixodiaptomus kupelwieseri, Hali-
cyclops neglectus, Cyclops furcifer, Diacyclops bicuspidatus odes-
sanus, Amonardia similis, Nitocra lacustris, Canthocamptus staphy-
linus, Canthocamptus microstaphylinus, Attheyella trispinosa, Mo-
raria poppei, Bryocamptus pygmaeus.
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3°) Espéce circum-méditerranéennes :

Calanipeda aquae-dulcis, Diaptomus cyaneus, Mesochra heldti.

4°) Espéces a affinité nord-africaine :

Hemidiaptomus ingens inermis, Eudiaptomus numidicus.

Les peuplements composés d’éléments cosmopolites et paléarc-
tiques auxquels s’ajoutent les espéces circum-méditerranéennes ha-
bitent les stations de la cote occidentale, de la cote orientale et
pénétrent également dans la Corse méridionale.

Quant 4 la faune d’altitude, elle est trop mal connue pour qu’il
soit possible d’envisager ses particularités.

Les espéces nord-africaines — Hemidiaptomus ingens inermis
et Eudiaptomus numidicus, sont localisées dans les stations de la
pointe sud-est, plus chaude et mieux abritée de la Corse méridio-
nale. Elles s’y trouvent réunies avec des espéces a large répartition
géographique.

De larges dépressions fermées, trés répandues dans cette région,
inondées en hiver, asséchées en été, qui répondent 4 des noms
différents selon le pays — Daia en Afrique du Nord, TREPADULA
en Corse méridionale —, forment les biotopes préférentiels de ces
espéces a affinité nord-africaine.

La présence de ces espéces animales dans cette région, corro-
bore les observations des botanistes, lesquels avaient attiré 1’atten-
tion sur l'existence dans cette zone d’éléments nord-africains a coté
d’une végétation paléarctique et cosmopolite.

En effet, des relevés botaniques mentionnent la présence dans
le voisinage de Bonifaccio, d’une flore nettement nord-africaine,
pour laquelle cette région constitue la limite septentrionale, & savoir :
Artemisia arborescens, Anagyris foetida, Ambrosinia bassii, Pra-
sium majus.

Par ailleurs dans les « Trepadula », — les Daia de la Corse
méridionale —, on trouve également une fougére aquatique Pilu-
laria minuta, pour laquelle les mares du Sud de la Corse constituent
la limite septentrionale.

Ainsi la pointe sud-est de la Corse méridionale, limitée par une
ligne qui joint le Golfe de Lovo Santo au Golfe de Figari constitue
une zone d’interférence ol des espéces végétales et animales nord-
africaines trouvent des conditions minimales pour se maintenir.
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RESUME

Une série de prélévements effectués en Corse au cours du mois
de mars 1965 et en avril 1966 dans 59 stations aquatiques, réparties
sur la cote occidentale, la cote orientale, dans la Corse montagneuse
et dans la Corse méridionale, a fourni 38 espéces de Copépodes dont
29 nouvelles pour I'lle.

L’examen écologique montre que les stations sont habitées par
des peuplements dulgaquicoles, oligohalins, mésohalins et des peu-
plements d’estuaire.

L’étude des stations de moyenne altitude n’a pas permis de
mettre en évidence un peuplement caractéristique.

L’étude biogéographique met en lumiére la présence d’espéces
cosmopolites, paléarctiques, circum-méditerranéennes et des espéces
a affinité nord-africaine; ces derniéres étant strictement localisées
a la pointe sud-est de la Corse méridionale.

SUMMARY

A series of samplings has been carried out in Corsica, during
the month of March 1965 and in April 1966, in 59 aquatic stations
distributed along the western coast, the eastern coast, in the moun-
tains, and in the southern Corsica. These stations produced
38 species of Copepods, of which 29 are new to the island collec-
tions.

The ecological survey shows that the stations are inhabited by
freshwater, oligohaline, mesohaline and estuarine populations.

The survey of the stations in medium altitude did not show
a characteristic population.

The biogeographic survey shows up the presence of cosmo-
politan species, palearctic, circum-mediterranean, and species with
North-African affinities; these last ones being strictly restricted to
the south-east end of southern Corsica.
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ZUSAMMENFASSUNG

Eine Reihe von Probenahmen, ausgefiihrt in Korsika im Mai
1965 und im April 1966 in 59 aquatischen Stationen, die auf der
West- und Ostkiiste, im Bergland und im Siiden Korsikas verteilt
sind, haben 38 neue Arten von Copepoden ergeben. Davon sind 29
Arten neu fiir die Insel.

Die oekologische Untersuchung zeigt, dass die Stationen von
siisswasserbewohnenden, oligohalinen, mesohalinen und aestuari-
schen Populationen bewohnt sind.

Beim Studium der in mittlerer Héhe gelegenen Stationen ist es
nicht mdoglich, eine charakteristische Population zu ermitteln. Die
biogeographische Untersuchung ergibt die Anwesenheit von Arten
kosmopolitischer, palearktischer und circummediterraner Natur und
solchen mit Affinitat zu Nordafrika; die letzteren sind streng auf
die Siidostspitze vom Siiden Korsikas beschrankt.
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DER STRIDULATIONSAPPARAT
VON LOBOGLOMERIS UND SEINE FUNKTION
IM SEXUALVERHALTEN

von Ulrich HAACKER
Zoologisches Institut der Technischen Hochschule Darmstadt, Germany

SOMMAIRE

Beschreibung eines bisher unbekannten Stridulationsorganes bei
Loboglomeris pyrenaica, bestehend aus einem Schrillfeld auf den hin-
teren Telopoden und einer Schrilleiste am Pygidium, sowie der Funktion
desselben im Sexualverhalten.

Das Verhalten oniscomorpher Diplopoden hat in den letzten
Jahren zunehmend Beachtung gefunden (JuBERTHIE, 1967a, b;
HaAcker, 1964, 1968 a, b). An den seit langem (SAUSSURE und
ZEHNTNER, 1902) als einzige stridulierende Diplopoden bekannten,
exotischen Sphaerotheriiden wurde die Stridulation genauer unter-
sucht und als Teil des Balzverhaltens beschrieben.

Dabei ergab sich, dal nicht alle als Stridulationsorgane interpre-
tierten Strukturen (eine Uebersicht findet sich bei DumorTIER, 1963)
tatsdchlich solche sind; Zahnleisten und Tuberkel an den Telopodenzan-
gen werden nicht aneinander gerieben, sondern dienen der Griffsicher-
heit. Das Stridulationsgerdusch wird auschliefllich durch das Zusammen-
wirken von Schrilleisten auf den Tibien der Telopoden und Héckerfeldern
auf der Unterseite des Pygidiums erzeugt.

Auch bei den 2 der in den Pyrenden endemisch verbreiteten
Loboglomeris-Arten befinden sich auf den hinteren Telopoden rip-
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penartige Oberflichenstrukturen. Sie wurden sogar zur taxono-
mischen Kennzeichnung der Gattung herangezogen (ATTEMS, 1926).
Die Vermutung, daB es sich um ein bisher nicht erkanntes Stridula-
tionsorgan handelt, lag nahe und gewann noch an Wahrscheinlich-
keit, als auf der Unterseite des Pygidiums am Hinterrand zahlreiche
feine Einkerbungen beziehungsweise Rippen gefunden wurden. Den

i

ABB. 1. — Schrillfeld auf der Aboralseite des Telopodenfemurs von Lobo-
glomeris pyrenaica.



Beweis fiir die Richtigkeit dieser Hypothese erbrachte die Unter-
suchung des Sexualverhaltens von Loboglomeris pyrenaica BROLE-
MANN (HAACKER, 1968 ¢).

Die Untersuchungen wurden zum Teil unter Mitarbeit meiner Frau in
der Abteilung fiir terrestrische Oekologie und den AufBenstationen des
Laboratoire Arago in Banyuls-sur-Mer durchgefiihrt. Dem Direktor des
Instituts, Herrn Professor Dr. P. DracH, sind wir fiir Gastfreundschaft und
Arbeitsmoglichkeit zu herzlichem Dank verpflichtet. Herrn Dr. Y. Cor-
NEAU, Maitre-Assistant, danke ich fiir Rat und Hilfe, Herrn Dr. J. MaAg-
TENS, Mainz, fiir die Ueberlassung der von ihm in den Pyrenien gesam-
melten Diplopoden.

STRIDULATIONSAPPARAT

Der Stridulationsapparat von Loboglomeris besteht aus je
einem Schrillfeld auf den Femora der hinteren Telopoden und einer
Schrilleiste am Hinterrand des Pygidiums.

Das Schrillfeld nimmt fast die gesamte Aboralfliche des Telo-
podenfemurs ein (Abb. 1). Es wird von Langsrippen gebildet, die
bei L. pyrenaica auf einem nierenférmigen Wulst besonders stark
hervortreten. Ein nach ForresT (1962) und MaARKL (1968) herge-
stellter Lackabzug zeigt, daB zwischen den Hauptrippen unterbro-
chene oder abgekiirzte Nebenrippen verlaufen; vereinzelt kommen
auch Gabelungen vor (Abb. 2). Der Abstand zwischen den Haupt-
rippen betrigt auf der Mitte des Schrillfeldes 80 - 100 p.

Der als Schrilleiste fungierende Hinterrand des Pygidiums ist
vier- bis fiinfmal eingebuchtet, da das Pygidium bei den 2 ldngs-
gefurcht ist. Mit Ausnahme kurzer, seitlicher Abschnitte ist der
gesamte Hinterrand unterseits eingekerbt; die Zahl der in Lings-
richtung des Korpers laufenden Rippen betrigt rund 350, ihr Ab-
stand liegt bei 10-15 p. (Abb. 3).

STRIDULATIONSBEWEGUNG

Die Stridulation ist auch bei Loboglomeris in das Sexual-
verhalten eingebaut, das abgesehen von diesem Sondermerkmal dem
fiir Glomeris beschriebenen Muster entspricht. Die Stridulation er-
folgt im Unterschied zu Sphaerotherium erst, nachdem die Ge-
schlechtspartner Beriihrungskontakt aufgenommen haben.
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DISKUSSION

Mit Loboglomeris ist Stridulationsverhalten bei Diplopoden
bekannt geworden, die zwar wie Sphaerotherium zu den Onisco-
morpha zéhlen, phylogenetisch aber den bisher bekannten stridu-
lierenden Formen relativ fernstehen. Die Frage, ob die funktionell
dhnlichen Organe und Verhaltensweisen beider Gruppen als homo-
log gelten konnen, dringt sich auf und fordert eine vergleichende
Gegeniiberstellung.

Bei Sphaerotherium liegen aus Querrippen aufgebaute Schrill-
leisten auf den Tibien, bei Loboglomeris aus Langsrippen aufge-
baute, breite Schrillfelder auf den Femora der Telopoden. Funk-
tionelles Gegenstiick sind bei Sphaerotherium zwei Hockerfelder
auf der Unterseite des Pygidiums, bei Loboglomeris der unlerseits
Langsrippen tragende Hinterrand des Pygidiums, der als Schrilleiste
fungiert. Die Stridulationsbewegung wird bei Sphaerotherium in
Langsrichtung des Korpers, bei Loboglomeris quer zum Korper aus-
gefiihrt. Sphaerotherium-2 stridulieren, ehe sie Berithrungskontakt
mit dem ¢ aufgenommen haben oder bei der Paarungseinleitung,
aber stets vor Ergreifen der Vulven mit den Telopoden. Loboglo-
meris-3 stridulieren in asymmetrischer Stellung und erst, nachdem
sie eine Antenne und eine Vulva des ¢ ergriffen haben. Sphaero-
therium striduliert mit beiden Telopoden, Loboglomeris oft nur
mit einem.

Stridulationsapparat und Stridulationsbewegung von Loboglo-
meris und Sphaerotherium unterscheiden sich also in so wesent-
lichen Punkten, daB es sich wahrscheinlich um unabhiingig vonein-
ander entstandene, konvergente Merkmale handelt.

ZUSAMMENFASSUNG

Der bisher unbekannte Stridulationsapparat von Loboglomeris
pyrenaica besteht aus je einem ldngsgerippten Schrillfeld auf den
Femora der hinteren Telopoden und einer mit rund 350 feinen
Rippen versehenen Schrilleiste auf der Unterseite des Pygidium-
hinterrandes.

Die Stridulationshewegung ist in das Sexualverhalten eingebaut,
das im tibrigen dem von Glomeris gleicht. Die Loboglomeris-3 er-
greifen mit den Telopoden eine Antenne und eine Vulva des ¢



und schwenken den Hinterkérper seitwérts hin und her ; dabei
reibt der gerippte Pygidiumrand iiber eines oder beide Schrillfelder.

Die Loboglomeris-¢ nehmen die Stridulation vermutlich nicht
als Luftschall, sondern als Vibrationsreiz wahr.

Der Vergleich mit der gleichfalls stridulierenden Gattung
Sphaerotherium ergibt, daB Stridulationsapparat und Stridulations-
verhalten beider Gruppen wahrscheinlich konvergent entstanden
sind.

RESUME

L’appareil stridulatoire, jusqu’ici inconnu de Loboglomeris
pyrenaica, est formé par un groupe de cotes longitudinales situées
sur les fémurs des télopodes et par la marge postérieure du pygi-
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dium qui porte a sa face ventrale environ 350 stries fines.

La stridulation fait partie du comportement sexuel, qui par
ailleurs ressemble a celui de Glomeris. Les g3 de Loboglomeris sai-
sissent une antenne et une vulve de la femelle avec leurs télopodes;
puis, par un mouvement latéral de la parlie postérieure du corps,
la marge du pygidium frictionne les deux télopodes ou seulement
celui tenant la wvulve.

Il est vraisemblable, que les femelles ne percoivent pas les sons
émis par la stridulation, mais des stimulis vibratoires.

La comparaison avec le genre Sphaerotherium, également stri-
dulant, indique qu’appareil et comportement stridulatoires se sont
développés indépendamment dans ces deux groupes de Diplopodes
oniscomorphes.

SUMMARY

The stridulatory apparatus until now unknown of Loboglo-
meris pyrenaica is formed by a group of longitudinal ribs situated
on the femur of the telopods and by the posterior margin of the
pygidium which has about 350 fine striations on its ventral side.

Stridulation is a part of sexual behaviour, which resembles
that of Glomeris. The males of Loboglomeris hold an antenna and
a vulva of the female with their telopods; then with a lateral move-
ment of the posterior part of the body, the pygidial margin rubs
the two telopods or only the one holding the vulva.
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It seems that the females do not perceive the sounds of stridu-
lation, but the vibratory stimuli.

The comparison with the genus Sphaerotherium, also stridu-
lant, shows that the stridulatory apparatus developed independently
in these two groups of oniscomorph diplopods.
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INTRODUCTION

Les Orthoptéres des Pyrénées ont été jusqu’alors peu étudiés.
Dés nos premiers prélévements effectués dans les Pyrénées cen-
trales en 1960, les Orthoptéres de montagne se sont révélés étre un
excellent matériel biologique. Les problémes que nous avons anté-
rieurement étudiés sont d’ordre biologique, génétique et biochimique
et sont la conséquence des probléme écologiques et biocénotiques
analysés dans le présent travail. Si les méthodes utilisées dans ces
deux études paraissent parfois éloignées les unes des autres cela
tient, outre les particularités du matériel, au fait que nous avons
cru devoir considérer simultanément trois ensembles : le génome,
le milieu intérieur et le milieu extérieur, en interrelation perma-
nente.

Les caractéristiques des milieux pyrénéens prospectés utilisées
pour cette analyse sont définies dans P’article que nous consacrons
a la biogéographie des Orthoptéres des Pyrénées (MarTy, 1969 a).
Il nous a paru intéressant, lorsqu’il s’agit de faune épigée comptant
un nombre assez restreint d’espéces, d’étudier statistiquement les
différents groupements paralléelement au milieu et en référence im-
médiate avec lui. C’est donc dans la voie d’'une biocénotique inté-
grée au milieu, c’est-a-dire de type écologique que nous nous sommes
engagés,

DEFINITIONS

Nous emploierons par convention le terme de biocénose dans
son sens restreint, voisin d’association, sans impliquer obligatoire-
ment des relations trophiques ou biotiques, entre les différentes
espéces et individus.

11 s’agit d’un groupement d’Orthoptéres appartenant a plusieurs
espéces et coexistant, dans un territoire donné, qui sera par exemple,
I’étage alpin et subalpin. Ces biocénoses prendront souvent I’aspect
d’étage biologique; de plus, elles se décomposeront en sous-unités :
les faciés. Ces derniers représentent des cas particuliers de bio-
cénoses. C’est ainsi que les Orthoptéres de la biocénose subalpine
donneront plusieurs faciés, synonymes de synusie, en fonction de
I’exposition, de conditions édaphologiques particuliéres.



PRINCIPE BIOCENOTIQUE

L’étude chorologique du chapitre précédent, ainsi que ’examen
comparé des différents prélévements, font apparaitre une indivi-
dualité biocénotique, liée aux différentes séries de végétation.

Il en résulte une sériation altitudinale, avec formation
d’ « étages biologiques » dont la corrélation avec les différents étages
de végétation est nette. C’est la raison pour laquelle nous avons été
conduit, vers la définition de biocénoses, caractérisant les différents
étages de végétation, avec des faciés différents selon le stade de la
série de végétation (pelouse, lande, etc.) ou les conditions topogra-
phiques, climatiques, édaphiques...

METHODE D’APPROCHE

On place en paralléle les différentes fiches de prélevements pro-
venant de biotopes identiques (altitude, exposition, etc.) d’'une méme
région; en général, un massif, ou une portion de vallée. On établit
une fiche de synthése, dont le pourcentage d’individus de chaque
espece est un chiffre obtenu en faisant la moyenne des pourcentages
des individus de cette espéce dans les différents prélevements consi-
dérés. Le nombre de prélévements, pour un massif, a varié en fonc-
tion de la densité des espéces et du nombre d’individus par espéce.
Les indications sont fournies dans les parametres externes des bio-
cénoses. Ainsi, ont été définies les biocénoses types et les différents
faciés qui en sont les variantes.

Nous distinguerons :

— les espéces caractéristiques qui sont présentes dans plus de
la moitié¢ des relevés appartenant au méme biotope, en séparant
dans celles-ci les caractéristiques exclusives liées a ’association et
absentes de tout autre groupement des caractéristiques préférantes,
lesquelles sont présentes dans plusieurs associations. L’expression
« espéce caractéristique fondamentale » sera réservée aux espéces
présentes dans tous les relevés du biotope, et représentées dans le
relevé moyen par un chiffre supérieur a 30 %.

— les espéces compagnes présentes dans moins de la moitié
des relevés d’un biotope.

— les espéces accidentelles rencontrées dans un seul relevé.
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Les paraméires internes font intervenir les valeurs suivantes :

T nombre, total, moyen, des individus (moyenne des diffé-
rents prélévements).

nE nombre d’espéces

o indice de diversité de FisHER-WILLIAMS (ANGELIER,
1953 b), (BoNNET, 1964)

o écart type

1= & BonNET (1964), nous appelons ce rapport < indice de

&  milieu »

A% coefficient de variation exprimé sous forme de pour-
centage de I’écart type a la moyenne (LAMOTTE, 1957)

% L pourcentage de larves au 15 juillet (15-7), 15 aoiit (15-8)
et 15 septembre (15-9)

% E pourcentage d’ensiféres dans la moyenne des préléve-
ments.

LISTE DES ESPECES (CHOPARD, 1951)

Cette liste ne prétend pas englober I’ensemble des espéces Pyré-
néennes. Etant donné I’étendue du territoire et ’ensemble des buts
écologiques et biologiques poursuivis, une espéce rare, présente a
peu d’exemplaires dans une vallée, échappe obligatoirement a notre
technique de prélévement. Son importance, pour la biocénose est
faible. Du point de vue de I’écologie biocénotique, elle n’entre pas
dans le cadre de ces recherches qui se proposent de définir les
groupements caractéristiques des différents milieux.

Les populations pyrénéennes des moyennes et hautes altitudes,
ainsi que les pénétrations aquitaines ou méditerranéennes sur le
front nord pyrénéen, constituent un des points importants de nos
recherches. Si nous avons cru devoir étendre nos investigations
jusqu’a ’Atlantique et la Méditerranée, c’est pour mieux comprendre
les différentes influences climatologiques et I’histoire du peuplement
quaternaire pyrénéen. La plupart des zones, qui ont paru répondre
4 nos critéres sont situées en France, néanmoins, nous avons
effectué de nombreux relevés en Espagne afin de mieux saisir les
pénétrations d’espéces plus chaudes.

Un certain nombre d’espéces typiquement méditerranéennes,
vivant en Espagne, et ayant tendance 4 remonter sur certains ver-
sants des Pyrénées espagnoles, ne figurent pas dans cette étude, &
moins que leur importance, biogéographique, écologique ou histo-
rique, pour les différents massifs, nous ait paru suffisante.
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TETRIGIDAE :

Tetrixz bipunctata

PYRGOMORPHIDAE :
Pyrgomorpha conica (Oliv.)

CATANTOPIDAE :

Pezotettix giornai (Rossi)

Podisma alpina (L.)

Podisma pedestris (L.)
Cophopodisma pyrenaea (Fisch.)
Calliptamus ifalicus (L.)
Calliptamus ictericus Serville
Calliptamus barbarus (Costa)
Calliptamus wattenwylianus (Pastel.)
Paracaloptenus bolivari Uvarov

ACRIDIDAE :

Psophus stridulus (L.)

Oedaleus decorus (germ.)

Oedipoda germanica (Latr.)

Oedipoda coerulescens (L.)

Oedipoda charpentieri Fréber

Acrotylus insubricus (Scep.)

Aiolopus strepens (Latr.)

Calephorus alliaceus (Germ.)

Mecosthethus grossus (L.)

Euthystira brachyptera (Oosk.)

Stenobothrus (s.str.) lineatus (Panz.)

Stenobothrus (s. str.) nigromaculatus (H.S.)

Stenobothrus (s. str.) stigmaticus (Ramb.)

Stenobothrus (s.str.) brélemanni Azam.

Stenobothrus (s.str.) grammicus Cazurro

Omocestus viridulus (L.)

Omocestus ventralis (Zett.)

Omocestus haemorrhoidalis (Charp.)

Omocestus raymondi (Yersin)

Omocestus petraeus (Bris.)

Stauroderus scalaris (Fisch., Waldh.)

Glyptobothrus apricarius (L.)

Glyptobothrus binotatus (Charp.)

Glyptobothrus saulcyi (Kr.)

G. binotatus-saulcyi (MARTY, 1968e, 1969a)

Glyptobothrus apicalis (H.S.)

Glyptobothrus vagans (Everem.)

Glyptobothrus bicolor (Charp.)

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°* type génétique) (MARTY,
1968e, 1969a)



Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) (MARTY,
1968e, 1969a)

Chorthippus (s.str.) jucundus (Fisch)

Chorthippus (s.str.) albomarginatus (De G.)

Chorthippus (s. str.) longicornis (Latr.)

Chorthippus (s.str.) montanus (Charp.)

Euchorthippus pulvinatus (F.W.)

Euchorthippus declivus (Bris.)

Myrmeleotettix maculatus (Thumb.)

Aeropus sibiricus (L.)

Comphoceridius brevipennis (Bris.)

Dociaustaurus marcocanus (Thunb.)

Arcyptera fusca (Pall.)

Ramburiella hispanica (Ramb.)

TETTIGONIDOIDEA :

Phaneropteridae

Tylopsis liliifolia (F.)

Phaneroptera quadripunctata (Brunner)
Isophya pyrenaea (Serv.)

Barbitistes serricauda (F.)

Barbitistes fischeri (Yers.)

Orphania denticauda (Charp.)
Tettigoniidae

Tettigonia viridissima

Tettigonia cantans Fussely

Antaxius (s. str.) hispanicus Bolivar
Antaxius (s. sir.) pedestris (F.)
Thyreonotus corsicus (Ramb.)
Pholidoptera chabrieri (Charp.)
Pholidoptera fallax (Fish.)
Pholidoptera griseoptera (De Gar.)
Platycleis (s. str.) denticulata (Panz.)
Platycleis (s. str.) intermedia (Serv.)
Platycleis (s. str.) sabulosa Azam
Platycleis (s. str.) tessellata (Charp.)
Metrioptera (s. str.) brachyptera (L.)
Metrioptera (s. str.) saussuriana (Fr. G.)
Metrioptera (s. str.) buyssoni Saulcyi
Metrioptera (s. str.) abbreviata (Serv.)
Decticus albifrons (L.)

Decticus verrucivorus (L.)

SAGIDAE :
Saga pedo (Pall.)

EPHIPPIGERIDAE :

Ephippiger ephippiger (Fiebig)
Ephippiger cunii Bolivar
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Ephippiger perforatus (Rossi)

Uromenus rugosicollis (Serv.)

Callicrania monticola (Serv.)
GRYLLOIDEA :

Gryllus campestris De Geer
Nemobius sylvestris (Bosc.)
Pteronemobius linealatus (Brulle).
Acheta domestica.

2. — BIOCENOSES CARACTERISTIQUES :
ECOLOGIE ET REPARTITION

2.1. ZONE LITTORALE

Biocénose type

Biocénose du litloral méditerranéen B,.Mt. littoral
(dunes basses, région St-Cyprien)

— Paramétres externes

Outre nos prélévements (N° 260 a4 265), nous avons tenu compte
également des captures et résultats fournis par KunnNeLT (1960).
Les pourcentages sont établis sur un chiffre moyen de 80 individus.

Les stations correspondent & des dunes basses, non encore
fixées, &4 Ammophyle ou Oyat, sol peu évolué, zone méditerranéenne.

— Paramétres internes de B,Mt.

Calliptamus barbarus mMinimus ...........c.ooeieeeeeineaenannnn 65 %
OOl RS OO IR ol e sy o b ags o lea aa e v b s e s e 20 %
Cediing SdeCOPHS o ool e it ikereith oRie B o G L RO U 20 %
AR D, il L i s e e s e e et 5 %

Autres espéces comme Sphingonotus coerulans (L.) non signalées
dans la liste des espéces, limitées au littoral et ne pénétrant

past dansles BYCEIEES . e cnevssiarinesssoy s iien st iuiss o5 i 10 %
SR e 80 . 94
L 4435 % L (15-7) ..... II
kT A R e A 0,9 % L (15-8) ..... 6
e A T A 23,5 % L (15-9) ..... 1
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— Structures écologiques

Les Calliptamus représentent des espéces caractéristiques fon-
damentales préférantes et permettent de définir, au pied des Pyré-
nées, le littoral méditerranéen en sol peu évolué. Le nombre d’espéces
et l'indice de diversité sont faibles. Le rapport o/a qui correspond
a l'indice de milieu I est élevé. Nous trouvens la les caractéres d’'un
milieu extréme et la présence d’une biocénose de colonisation, sur
sols peu évolués. Nous avons observé des phénomeénes analogues
au niveau des dunes du littoral des Landes de Gascogne, entre
Arcachon et Bayonne, avec dominance de Calliptamus, mais par
contre, présence d’Oedipoda, de Glyptobothrus et d’Ensiféres tels
que les Platycleis. 11 faut done souligner I'aptitude des Calliptamus
a s’adapter a des zones exitrémes comme les sables vifs, ou peu
fixés.

Biocénose du littoral atlantique B,.At. (substratum rocheux,
zone de Biarritz a St-Sébastien)

— Paramétres externes

Les conditions ont varié, le sol est colonisé a 50 % et recouvert
par une strate végétale a hautes tiges avec de nombreux passages
vers la Lande. C'est une biocénose sub-littorale (prélévements 230
a 234).

I manque dans la zone des Pyrénées atlantiques des espéces
susceptibles de s’installer sur les lithosols. On doit remonter vers
le Nord, le long de la céte, pour retrouver, en quantité plus forte, des
Oedipoda et des Calliptamus susceptibles de vivre en présence d’une
végétation trés réduite. C’est ainsi que, dans la zone rocheuse
d’Hendaye, il faut s’avancer de 100 a 200 m a partir de la mer pour
rencontrer un peuplement important.

— Paramétres internes de B;.Al.

Chorthippus longicornis et montanus .................... 97 %
CalliplamuSIlalICUS i fvviabith s s oo tidiseitle sioissiatoia ariitye ttaris 0a1%
Platgclels. denticnlal@ ... ...covvonomevinne advelbiniioh ol 243%
[} P e e e 60 R 96
) SERA R v 3 % L (15-7) ..... 28
PR T 0,8 % L (15-8) ..... 15
e BN 32 % L. (15-9) ..... 4

| el 40 1) DR e 243



— Structure écologique

Nous trouvons, ici aussi, des conditions trés particuliéres, I est
élevé. Un seul élément domine I'association et représente une espéce
caractéristique fondamentale préférante. Chorthippus longicornis se
retrouve dans d’autres groupements, cette espéce n’est pas exclusive
et est présente en quantité importante, plus de 50 % des individus,
dans des relevés effectués 4 1 kilometre de la cote. Done, C. longi-
cornis ne caractérise pas ici la biocénose, du point de vue de la
possibilité de colonisation et de I’écologie. Il s’agit, simplement,
d’individus acceptant une forte humidité (MarTy, 1960). Cette région
recoit prés de 2 000 mm par an, alors que le littoral homologue
meéditerranéen recoit moins de 500 mm. Ce facteur permet d’expli-
quer la structure, apparemment curieuse de cette association, ainsi
que I'absence en quantité suffisante d’espéces colonisatrices. Les
Calliptamus ne représentent que 1 % seulement de la population.
Il ne faudrait pas négliger les embruns qui sont importants dans
cette zone et influent sur les Orthoptéres, a la fois de facon directe,
sur la composition de I'atmosphére et indirecte, par I'intermédiaire
de la végétation. Platycleis denticulata se trouve également limité
par les conditions océaniques extrémes de ce milieu.

Principaux faciés
Faciés littoral méditerranéen F,.M!. (Sables)

— Parametres externes

Entre Argeleés et St-Cyprien, la biocénose B.Mt. change d’aspect
dés que l'on quitte la zone littorale sensu stricto. On passe au faciés
F,.Mt. a Calephorus compressicornis (prélévements 265 a 268).

— Paramétres internes de F,.Mt.
i OlepHOEIS COMPREERIEOTIIIE < b« it ot vevimin i s n bsnn yia 8 s s oy e 85 s 60 %
Gl plamiis  HalicOs . . o35 S aiini e b o oR % plimialaly s st saitss 12 %

Aiolopns 8P, ...vesivswanas
Sphingonotus coerulans (L.)

Acrida mediterranea ...... en proportions respectives sensi-
Paracinema ftricolor . ...... blement identiques ............. 28 %
(espéces déja signalées par
KUHNELT).

| S s 90 e b e 114

] DR R IR 6 % L (15-7) ..... 10

O s Cie v 1,5 % L (15-8) ..... 7

ERTE et il 19,5 % L (15-9) ..... 1

G T B G 13 k) DL e R e 0ail
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— Structures écologiques

L’espéce dominante du faciés est Calephorus compressicornis
qui peut d’ailleurs devenir trés dense. Toutefois, nous constatons
une diminution du caractére extréme. L’indice de milieu, I, passe de
16,7 a 13.

Faciés-littoral méditerranéen F,.Mt. (rochers, littoral Banyuls)

— Paraméires externes

Les derniers reliefs pyrénéens se terminent sur le littoral,
entrainant la formation d’une cbte rocheuse, avec colonisation typi-
que des rochers et éboulis (voir chapitre 1). La biocénose du littoral
sableux se modifie. La roche mére apparait en de nombreux points.

— Paramétres internes de F,.MLt.

Calliptamus barbarus, monspeliensis et minimus .............. 42 %
Calliptamusilalicns, i vl o lantvaiset. arabanbalfl . cnblad dud 42 9%
Oedipoda coerulescenst vy ah. inurii;m aainitueboe. seoiliiimion 20 %
Oedinoda charpentiers o s it tiaa oo it s 20 %
Euchorihippus puloinalus ool 0isc it il il e e s 13 %
Deelicns AIDTIEOIE .5/ i aiis v aicls niarsinioss vlas aaheisie s bolwhaios ot fulipeals o2 oo 5 %

T wohniblnPl. N 84 V- Ansnlial adianh 61

S e R 5 % Lo(15-7) .ovns 9

R 1,2 % L (15-8) ..... 3

O s e 12,2 % L (15-9) ..... 2

I museerine AL 10 ¢80 D LA ARG B 6

L’élément essentiel est la place prise par les Oedipodinae entrai-
nant la formation d’un faciés a Calliptamus et Oedipoda correspon-
dant au glissement du faciés F;.Mt. et du type B.Mt. lui-méme, en
zone méditerranéenne. Nous verrons, ultérieurement, I'importance
qu’il faut attacher aux deux facteurs dominants qui se combinent
ici : I’évolution édaphologique et les conditions thermiques. Toutes
les espéces citées sont présentes dans I’ensemble des relevés sauf
D. albifrons. Les espéces caractéristiques préférantes sont les Callip-
tamus et les deux espéces d’Oedipoda. Elles sont fondamentales
selon le sens précédemment défini.

Faciés-littoral atlantique, F,.At. (littoral sableur,
Landes-Gascogne)

— Paramélres externes

Sables vifs et sables fixés par des Oyats et des Pins, sur des
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pentes opposées a4 ’Océan, zones comprises entre les premiers Pins
et le sommet des dunes.

Si nous étudions ce faciés, qui correspond a plus de 100 km
de cotes au nord de Bayonne, c’est pour mieux comprendre les
biocénoses littorales pré-pyrénéennes, aussi bien meéditerranénnes
qu’atlantiques.

— Parameétres internes de F,.At.

(B 470 L T T ] T e s i Bl v e S RS R s 63 %
OedipodayCOCIIICSCEIE | (e ox tiss siillivien & siatairainre s18 st a .t prs stafs sisisre & 31 %
Platycleis denliculala RISPAnia ....c..ceiiveninenilasiasnnessns 4 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (ou autre espéce) ........ 2%

B . 91 LS R 98,8

e D S e 4 % L (15-7) ..... 40

S e 0,9 % L (15-8) ..... 23

e R et 24,5 % L (15-9) ..... 3

S e 27,2 ot 5

— Structures écologiques

Faciés a Calliptamus se rapprochant de F,.Mt. et surtout de
F,.Mt. (littoral méditerranéen), beaucoup plus que B,.At. (biocé-
nose atlantique) ot les Calliptamus étaient trés faiblement repré-
sentés. Si 'on considére la pluviométrie de cette région qui diminue,
du Sud vers le Nord, nous apportons une preuve de l'influence néga-
tive de I'humidité, sur les différentes associations du littoral des
Pyrénées atlantiques. Cette influence est un facteur limitant, avec
action paralléle de la nébulosité sur I'appauvrissement des biocé-
noses et leur caractére hygrophile.

S’il faut rechercher entre les deux cotes, méditerranéenne et
atlantique, une analogie faunistique dans la physionomie systéma-
tique des biocénoses, c’est la cote rocheuse de la région de Banyuls
et la cote landaise qu’il faut comparer, et non pas les deux rebords
géographiques pyrénéens.

2.2. BIOCENOSES DE LA ZONE MEDITERRANEENNE

Leur analyse sera facilitée par 1’étude précédente du littoral
méditerranéen qui représente les conditions extrémes pour les bio-
cénoses méditerranéennes.
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Biocénoses types

Biocénose de I'étage méditerranéen, B, .Mt. (Garrigues)

— Paramétres externes

Les prélévements suivants (212 4 218, 527 et 548) seront utilisés
pour les calculs des moyennes. Ils correspondent au rebord est des
Albéres 4 une altitude variant entre 50 et 400 m. Ils englobent un
périmétre, limité au sud-ouest par une ligne : tour de la Massane
(pentes inférieures a4 400 m d’altitude) - col de Banyuls et & P'est
par la frange littorale, Argelés-Corbiéres.

Sur les 24 prélévements de cette région, 9 sont retenus pour
I'établissement de la biocénose, repérés écologiquement par la série
du Chéne liége et du Chéne vert. Nos résultats sont en accord, sauf
pour une ou deux espéces faiblement représentées, avec les observa-
tions de KunNELT (1960). Nous tenons a souligner le fait que la bio-
cénose définie représente 'aspect physionomique et écologique de la
zone prospectée. Elle ne correspond pas strictement au pourcentage
observé en un point, puisqu’elle résulte d'une moyenne entre plu-
sieurs stations. Ce processus d’analyse, bien que plus long, car il
nécessite une prospection détaillée et souvent délicate, en raison du
terrain et de la mobilité des Insectes, peut paraitre, ponctuellement
moins précis, mais donne biocénotiquement des résultats supérieurs.
D’autre part, le déplacement entre les biotopes permet de saisir, par
les faciés d’appauvrissement ou d’accroissement, les aptitudes éco-
logiques spécifiques.

La difficulté réside, essentiellement, dans la nécessité de n’uti-
liser que des prélévements écologiquement comparables.

— Parameéltres internes de B, .Mt.

Ephippiger Ounll . s e e sl kiak b s AT A T 33 %
Coltiptamus Hlalicns i e vt i v v s e e s e 22 %
Euchorthippus pulvinatus’ s GaiSiSEusin S00%. 8L S S8R0 EINR 19 %
Qedinod o Germanien; . 505 cv coiasrreve s ininaive o se o 7%
Oedinoda scOPTRIESCENS.. 5 iriss sims s AN ERTS vhass » 5y Tt nn s 6 %
GlyptobotRrus VaGANS .......c.ciiecueceosossssssesnssssssnnss 6 %
Acrida MedlleFTanea: . .....csooievivs e s sl BUBIS I NN - 4 3 %
Platirclelscdenticnlalo v cosvnssinsnssvs s imeiiss v svrnasss 2 %
Sphingonolng coePRlANS. ........consssnonssnnnssrssecsnssassss 2%

Decticus albifrons .......ccoscieensnasasssnssssossssasssssans 1%



BREOIelitr  OIOMIGE = o Sisivatnvisis o lnalesnnsin ns siny s s DIRTLE UG 000 1%
LR I T T 1 AR RN S o CR UGG SRR R TR e B T 1%
SRR R e 91 B v 2,9
B s 12 Wee onmicas o 12,5
LR e e e 3,7 % L (15-8) ..... 11 %
'+ SRR R 10 it oo 36 %

— Structures écologiques

Les cinq premiéres espéces sont fondamentales pour cette zone.
Les autres sont faiblement représentées, bien que parfois, locale-
ment, il y ait des variations, en particulier G. vagans qui augmente
dés que la hauteur de la couverture végétale diminue. Les Ensiféres
sont nombreux, 36 % ; ce pourcentage est dit 4 la dominance des
Ephippigeridés. Ils peuvent toutefois varier d’'une année a I'autre.
Nous avons, en effet, obtenu les chiffres extrémes de 21 % et 40 %.
L’indice de diversité de 1,2 sur le littoral passe en B;.Mt. a 3,7.
Douze espéces sont présentes alors que le littoral n’en compte que
4 a 5. Les conditions sont favorables aux espéces thermophiles
comme les Ephippiger, Euchorthippus, Oedipoda, G. vagans, A. me-
diterranea.

Biocénose de U'étage méditerranéen, B,.Mt. (Pelouses)

— Paramétres externes

Le biotope est défini par les caractéristiques écologiques de la
strate herbacée (Chapitre 1). Nous avons utilisé la moyenne de
11 prélévements, exposition sud et sud-est, correspondant a la défi-
nition de cette zone (n° 220 a 228) dans le secteur géographique
précédemment établi et les no 525 a4 526 dans la Montagne de Pé-
rillou entre Tuchan et Opoul au nord de Rivesaltes. Les deux der-
niers prélévements correspondent & la basse zone nord-est du
Massif des Corbiéres.

— Paramétres inlernes de B,.Mt.

L T i T T R e S A R e e s A i P o i B 34 %
GIIPDIODOIIYRE BOGUIIR: v oo s touitn s muiohe o gnitgis oo s v a st 29 %
o e L e e R e 9 %
EDRINDIEr:cRREL s oo e s s o vmitims v himgiosbiromins e p O8 5 o 1A e da s s wis 6 %
Oedipoda Qe mOanIeq i ilnt rp it s ol b ocal e Sr e st o e e i o1d 6 %
Qedipoda COPPUIESCENS 517 visiasiint vols vk biats Slaie Batin s e oih Fhrae v 5 %
Callipteamus ifalicus:itlinsl Abailn sl L iE L B 30 D isb s G 4 %

Sphingonofus coerulans. . S0 b n I e U ARSI 3 %
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Deelictus. GIBIfPONS. .. ..iceivviieacmiainsotsosesss VRSN 2%
T e o s 88 I oo 4
ik 10 E 110
(7 R e s e 2,8 P g o 8 %
) D A S S e 11 B R T g 10 %

— Structures écologiques

Cette biocénose a Euchorthippus et G. vagans caractérise la
strate herbacée méditerranéenne. La plupart des espéces se retrou-
vent dans la garrigue, mais les proportions sont différentes ici,
10 % d’Ensiféres, 36 % en B.Mt. (garrigue). Les espéces les plus
fortement représentées sont les Coeliféres, c’est-a-dire I'inverse de
B.Mt. (garrigue). Ce phénoméne qui s’amorce, dés I’étage méditerra-
néen, se retrouvera dans les autres étages et prendra I'aspect d’une
véritable loi que nous nommerons : « Loi du balancement écosysté-
matique des séries végétales ». Elle correspond a ’augmentation des
Ensiféres, dés que le stade pelouse est dépassé. Les exceptions sont
peu nombreuses.

D’autre part, au niveau de I’étage méditerranéen, la pelouse
présente un Indice de milieu I =4, supérieur a celui de B.Mt.
(garrigue) ou I =2,9. La pelouse représente, dans cette zone, un
milieu moins favorable que le milieu des garrigues. Il s’agit d’une
notion qui découle des données statistiques; une variation de LI
dans le rapport de I’écart-type a lindice de diversité étant trés signi-
ficative. Au niveau des Pyrénées centrales (MarTy, 1961), c’est
I'inverse. Les peuplements les plus diversifiés et les plus nombreux
se trouvent en pelouse. A l'intérieur de la limite de 1'Olivier, donc
dans des conditions bioclimatiquement méditerranéennes, nous
avons vérifié cette notion pour d’autres zones (Corbiéres). Il y a
sensiblement proportionnalité entre le nombre d’espéces recueillies
et I'état de la végétation, du stade-pelouse au stade arbustif (arbres
non compris), la décroissance étant ensuite trés rapide. La loi pré-
cédente peut étre complétée par le principe de « corrélation physio-
nomique », valable de la zone littorale a I'étage subméditerranéen.

Quelle est sa signification biocénotique et comment I'interpréter
écologiquement ? Nous pensons qu’il tient d’abord au contexte cli-
matique, et par enchainement, édaphique. Le sol est extrémement
sec, la végétation est peu dense et le coefficient de recouvrement des
végétaux est faible. Il en résulte une pelouse peu fournie, représen-
tant une niche écologique dont la densité foliaire, que I'on pourrait
exprimer par la surface en em? de feuille verte, par m? de sol, n’est
pas trés élevée. Il en résulte une chaine trophique et un élément de
protection pour I'Insecte, d’importance assez faible. Inversement, dés
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que le stade pelouse commence & étre dépassé, sans qu’il y ait éli-
mination des végétaux de la strate herbacée, il apparait de nouvelles
formes végétales qui vont pouvoir étre exploitées par I'Insecte, pour
I’appel et la rencontre des males et des femelles (cas d’Ephippiger),
ou encore pour la ponte et la nourriture.

C’est la raison pour laquelle il est extrémement difficile de
déterminer la densité du peuplement. Celle-ci varie pour la pelouse
de 3 4 8 individus au m?, alors qu’en zone de garrigue, des chiffres
de 0 a 15 doivent exister. La notion de m? néglige une partie de
Iinformation; il vaudrait mieux parler de nombre d’individus au m?
de végétation en place. Dans un m? de végétation il existe un double
gradient systématique : un maximum d’Ensiféres au sommet et un
maximum de Coeliféres sur les couches inférieures.

Différents faciés :

Faciés méditerranéen, F,.Mt. (sol peu évolué)

— Paramélres externes

Périmétre géographique précédent (Banyuls, Ville d’Amont, Les
Abeilles; prélévement 201 & 208) on trouve de nombreux biotopes
rocheux sur sol peu évolué. La roche mére apparait et les éboulis
sont fréquents.

— Paraméires internes

Callintamus IIolICHEE et  0is 1ot A st sl sl s s AN A sentls 48 %
Enchorthippps DUIDIRGIBRS. .. i5n e s ovitn s 3.0 oot bisisis vais v 45 %
Berotellin ool X conti e i ngtive s aleemat b birer <5l e ois (5o TR Ies 4 4 %
GIPLODOTATIR DOOTUR (s iaid e bisiata s sisle oinis 45 fesdslualh simd v -4 050 M5 ol il 3%

L 30 | R A A 17,9

FH D bt i 4 4 T R R e 8,6

o TIHMIDOL A 132 i S AE R H RS 5%

O sasm e MOt 21,5 %o+ B iR, L AR 0a4a1%

— Structures écologiques

Ce faciés F,.Mt. (lithosol) voit confirmer Fimportance de
Calliptamus, comme genre pionnier, et son aptitude & vivre sur un
substratum rocheux, comportant une surface recouverte trés réduite
(de I'ordre de quelques centiémes de l'aire totale). De plus, il con-
tinue a tracer les exigences écologiques, d’espéces comme Pezotellix
giornai et avec plus de précision encore, celles d’Euchorthippus pul-
vinatus, dont l'aire écologique optimum doit comprendre la zone
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de I'Olivier, avec un maximum pour les biotopes a strates végétales
denses et peu épaisses. La densité est trés faible (d = 0,1), on ne
trouve pas plus de 1 individu pour 10 m2.

Faciés méditerranéen, Fy.Mt. (Garrigues 300 m)

— Paramétres externes

Ce sont des garrigues comprises entre 200 et 400 m, avec pré-
sence de jeunes Chataigniers. Ce faciés est & comparer avec les
observations de KunNELT (1960) dans un biotope assez analogue.
Il correspond & trois prélévements 246, 247, 249 (Massif des Albéres,
versant est de la forét de Soréde).

— Paramétres internes de F, .Mt.

PlatgeleisidenticBlOlg. . ioiisasaivasss v vansaisvssiesoniss 36 %
Calliptomus IALCHS i itisi: I5H = 45 5 sstiatu b alibdis s 4 peneihs » » » 32 %
g OODOIREIS DOGOIEE " 25 ta s nis it e wnn s stains s sk vt sl beis b iotn 19 %
Oedipoda coerulescens ................. a5saskps pwitbsnent . 13 %
e R Tt 84 Lipiebnwinnis sk 10
T D e 4 VIO S tpapistion 37
A R 0,9 T i G Dt 13
e B e R R . o 9,3 i D e B 36

— Structures écologiques

Les espéces fondamentales caractéristiques sont P. denticulata,
C. italicus. F,.Mt. se rapproche par les Calliptamus de F;.Mt. On
doit remarquer également le pourcentage d’Ensiféres 36 %, qui est
élevé et conforme au principe de corrélation physionomique précé-
demment établi. La hauteur de la végétation (souvent plus de 2 me-
tres) est ici a la limite pour la plupart des Orthoptéres (I = 10).
Il faut souligner, en rapport avec cette limite, I'importance de Pla-
tycleis denticulata hispanica, qui trouve, dans I’équilibre biocéno-
tique général, une place libre (36 % de la population).

— Localisations - Variations

Nous ne parlerons pas des zones de culture, oit 'Homme, en
faisant disparaitre la forét et secondairement la pelouse, a détruit
la biocénose d’ensemble. Méme dans les espaces laissés libres, on ne
retrouve pas les espéces caractéristiques. Il faut voir 1a, surtout pour
les insectes, une conséquence de l'utilisation des insecticides, les-
quels modifient profondément les populations. Le feu a également
un role, et on doit s’efforcer de déterminer dans les biotopes, 'exis-
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tence antérieure des zones incendiées. Ces zones sont appauvries en
especes et surtout en Ensiféres, méme si I'incendie est ancien.

Les groupements, précédemment définis, B, et B,.Mt ainsi que
leurs faciés, se retrouvent a l'intérieur de la zone de I’Olivier, dans
toute la série du Chéne liege et du Chéne vert. Ils caractérisent les
Albéres, les zones basses du Conflent et s’étendent jusqu’au pour-
tour des Corbiéres en remontant, aveec quelques modifications, dans
la vallée de I’Aude. Ces modifications (région de Couiza, vers Rennes-
les-Bains) portent sur la réduction, parfois extréme, d’espéces
comme Acrida medilerranea, Sphingonotus coerulans, Aiolopus
strepens; c’est-a-dire, des espeéces qui étaient déja faiblement repré-
sentées dans les biotopes types. Par contre, il s’ajoute localement
d’autres espéces, comme Paracaloptenus bolivari, Stenobothrus li-
neatus, Omocestus viridulus, Omocestus ventralis, qui annoncent les
groupements subméditerranéens. Euchorthippus pulvinatus main-
tient son importance numérique en pourcentage et en densité.

Vers les Corbiéres, en dépassant 300 m d’altitude, c’est-a-dire
théoriquement & la limite des conditions méditerranéennes, aussi
bien dans la zone est que sud-est ou ouest, le nombre d’espéces
diminue. Sphingonotus coerulans disparait statistiquement. Ephip-
piger cunii occupe souvent moins de 10 % des relevés, et les Clypto-
bothrus prennent de plus en plus d’importance.

2.3. BIOCENOSE DE LA ZONE SUB-MEDITERRANEENNE (entre 300 et
600 m)

Au pourtour des Corbiéres on passe des biocénoses précédentes
aux biocénoses collinéennes typiques de la série du Chéne vert. La
place est étroite entre ces deux types, pour des associations de la
série du Pin de Salzman et du Chéne vert, présent par humidité éda-
phique. Il y a 1a une charniére écologique assez fine et les zones de
cette série, si nous n’avions pas eu les prélévements de la région
d’Olette et d’Esparro, vers lesquels nous avons été guidés par les
travaux de GAUsseEN, REY, nous eussent certainement échappé.

Biocénoses types

Biocénose de I'étage sub-méditerranéen B,.SMt. (Pelouses)

— Parameétres externes

Prélévements 551 &4 554 correspondant aux stations de Serdinga
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entre Olette et Esparro, dans les pelouses de la forét de Pin de
Salzman.

— Parameétres internes de Bj.Mi.

Euchorthippus: pulbinatils /. 25500000 000000, JEA U0 BEN08 37 %
Pezotettiz qlornalt VSRR 8002  BRIVER, U B s s 33 %
Glyptobothrus-bicolor-biguttulus-mollis (1°" type génétique) ...... 21 %
Iy A T G e R e e R R P T RO e 7 %
Autres espéces (Ensiféres et Coeliféres) ...................... 2 %
Tasaraidnil, 8350, 64 | [Re e PR i 11,5
B slunig’e J. 5 N eagolaid aalar 69
adnasty | visal 1,2 % L (15-8) ..... 12
e i vite Sitey o REbRe 13,8 Y e 1

— Structures écologiques

Ce groupement est caractérisé par 'association E. pulvinatus et
P. giornai, en proportions sensiblement identiques. La présence de
cette deuxiéme espéce est significative des nombreux passages en
lithosols, dans cetle zone, ol les phénoménes d’érosion sont intenses,
enlevant localement les horizons superficiels. N. sylvesiris (7 %)
correspond a la présence immédiate de la forét de Pins, laquelle
appauvrit les groupements d’Orthoptéres.

Biocénose de lUétage sub-méditerranéen B,.SMt. (Landes)

— Paramétres externes

Stations (Landes), 4 la limite du Chéne vert, qui correspondent
a la série des premiers Chénes pubescents. Ces derniers s’installent
sur un sol devenu plus humide. Le changement est net au niveau
des groupements d’Orthoptéres. Les deux phénoménes précédem-
ment évoqués pour la vallée de I’Aude, jouent. Il y a diminution des
espéces a optimum biogéographique méditerranéen, et apparition
d’espéces plus ubiquistes, on ne peut pas parler d’espéces plus
hygrophiles, car elles conservent une préférence pour les biotopes a
forte insolation. Ce sont les Glyptobothrus, Platyceis tessellala. Cette
biocénose correspond a 7 prélévements, 499 & 503 (versant Sud des
Corbiéres, entre 400 et 500 m d’altitude, entre les gorges de Galamus
et le Grau de Maury), 504 et 507 entre Amélie-les-Bains et St-Marsal.

— Paramétres internes de B,.SMt.

Euchorthippus pulvinatus et Euchorthippus declivus .......... 26 %
Paracaloplenus: bolivart i, Jovhauaeesass. 2l .l asabanmuush 24 %
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(o R i S 8,9 (i B 8

— Structures écologiques

Nous retrouverons I'importance de E. pulvinatus, avec toutefois
un affaiblissement par rapport 4 B,.Mt o ils représentaient 34 %.
La deuxiéme espéce caractéristique est P. bolivari. Elle permet de
définir cette biocénose. Les Calliptamus sont statistiquement absents
et n'occupent que des niches écologiques trés restreintes. Le sub-
stratum prend trés souvent 'aspect d’un lithosol, 4 roche mére
calcaire. La colonisation dans ce cas, se fait par P. bolivari qui rem-
place les Calliptamus. 11 existe, peut-étre, une relation entre la roche
mére calcaire, la végétation et la présence de cette espéce, mais nous
n’avons pu statistiquement le démontrer. Il faudrait pouvoir dis-
poser, dans les Pyrénées, de stations voisines 4 fort pourcentage de
P. bolivari, sur sol neutre ou siliceux, ce qui n’est pas le cas.

Quoi qu’il en soit, cette espéce définit presque tous les biotopes
subméditerranéens, tout au moins la partie supérieure de cet étage,
au-dessus de la biocénose B,.SMt, cette derniére prolonge les bio-
cénoses euméditerranéennes. La transition est géographiquement
peu étendue. B,.SMt. n’a ni P'extension, ni la constance de B,.SMt.
qui prépare avec F,.SMt. et F,.SMt. les biocénoses collinéennes, ol
vont s’affaiblir les conditions bioclimatiques méditerranéennes.

Différents faciés :

Nous ne retiendrons, comme étant significatif, qu'un seul facies.

Faciés subméditerranéen F,.SMt. (lande et sol peu évolué)

— Parameéltres externes de F,.SMt.

Calliptamussiialiepsics 55 s ol dadn. sdsua onddaoilan. J oo 48 %
Enchorthippusipalvinatas s 0: Vi Ve iin SV va Vi 0 G oA el 45 %
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—- Structures écologiques

Nous voyons se confirmer la position écologique, dans la bio-
cénose, de Paracaloptenus bolivari, espéce pionniére sub-méditerra-
néenne, peut-étre préférante pour les zones calcaires. Si. lienatus
présent dans la moitié des prélevements de B,.SMt., est absent ici,
en raison de I'affaiblissement du recouvrement herbacé.

Nous remarquerons la place des Oedipodinae, dans le processus
de colonisation des sols, ainsi que la position de G. vagans, lorsque
le substratum végétal reste peu épais. Le fort pourcentage d’Euchor-
thippus continue a4 donner ’empreinte méditerranéenne a ce faciés.

— Variations. Evolution structurale des groupements

Dans les Pyrénées orientales, sur les sols peu évolués, les
Calliptamus, ainsi d’ailleurs que les Oedipoda, colonisent les pre-
miers stades de la série végétale. La participation des Paracaloptenus
a ce processus, est trés forte, au niveau des Corbiéres (B,.F.SMt.).
Ensuite interviennent Pezolettixz, puis apparaissent des espéces de
sols plus avancées comme Euchorthippus et G. vagans. Du point de
vue dynamique, dans les différents groupements déja étudiés, nous
pouvons établir la progression suivante :

Fy.SMt =5 'B,.SMt '“— 3B,.Mt ——>B,.Mt

(submeéditerranéen) (lande) (garrigue)

lithosol \

B, .SM

v

Diversification spécifique

Dans la zone des Pyrénées orientales, les biocénoses submédi-
terranéennes correspondent 4 un affaiblissement faunistique. Le
peuplement orthoptérologique obéit a la loi de proportionalité phy-

sionomique ou de corrélation physionomique, précédemment établie.
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2.4. BIOCENOSE DE LA ZONE COLLINEENNE (600 & 800 m)

L’étage collinéen englobe toute une frange pyrénéenne, approxi-
mativement entre 600 et 800 m, sous I’étage montagnard, de la Médi-
terranée a I’Atlantique.

Les groupements collinéens des Pyrénées orientales ne se super-

posent pas a ceux de la zone centrale ou atlantique.

— ZONE ORIENTALE DES PYRENEES

— Biocénoses et faciés types

C’est peut-étre la plus diversifiée, nous pensons qu’il faut sim-
plemnt voir la une manifestation des tendances xérophiles de la
plus grande partie des Orthoptéres du Sud de la France.

Biocénose collinéenne B,.C (Landes, Corbiéres, 650 a 700 m)

— Paramétres externes

Cest dans les Corbiéres, au-deld de 600 m (9 prélévements 200
a 208, stations entre Furtou et Col Linas), que se dégage le plus
nettement I'unité de cette biocénose.

— Paramélres internes de B,.C.

Eiichorthippis DUIIRGIOE: .. v onssrennssmsninss brsssnpnsnts 24 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (surtout 2° type génétique). 20 %
Blatpcielsileasellntey o o o e e N o SR e 16 %
StenobolRras HREAIGS . . civovonvoienera o NIRRTV 15 %
A TR 1 T AT S04 Ty § (e Sy R M A g R S o SRy S A S 13 %
Boracaloplentis BOIDALE ..o in vo vovinnisoi tismsa s 6o s aia i ait s s apto s 5 %
OediDodit gEPIERICR 350, o - wrbepos iddn v cem @b« his TH Divce ainmey o il 3 %
Oedipoda coerulescens (quelques O. charpentieri) () ............ 2%
L T B B T e e e e e NS S S e 1%
Oedalits decorUs ... .. iiiieveodaghie o davin il Gt A aany, 1%

o S o I e 88 Vo i oo 81

) R 10 % L (15-7) ..... 17

B e ek 2,8 % L (15-8) ..... 8

o fog oot s 8,1 % L (15-9) ..... 2
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— Structures écologiques

La parenté biocénotique avec B,.SMt. (Corbiéres, altitude
500 m) est forte. On retrouve toujours E. pulvinatus qui domine la
plupart des biocénoses chaudes. Les espéces fondamentales carac-
téristiques sont E. pulvinatus et G. bicolor-biguttulus-mollis (2° type
génétique surtout). La différence apparait, dans 'augmentation des
Glyptobothrus qui passent de 11 % a 20 %. Stenobothrus lineatus
augmente également et les Ensiféres passent de 8 a 16 %, avec im-
portance particuliére de Platycleis tessellata. Enfin, on doit souli-
gner du point de vue biocénotique et écologique, la place occupée
par les Stauroderus scalaris qui apparaissent.

L’indice de milieu I passe de 4,2 pour B,.SMt a 2,8 pour I'étage
collinéen. Les conditions paraissent donc plus favorables que pré-
cédemment. Nous pensons qu’il faut voir, dans cette diminution de
I'indice de milieu, I'interpénétration de deux groupes faunistiques :
d’abord des espéces méditerranéennes, puis des espéces a répartition
plus large comme les Glyptobothrus, Stenobothrus, Platycleis. Cest
lIa un phénomeéne assez général; lorsque 1'on se trouve a la limite de
deux grands types biocénotiques, il est fréquent de rencontrer des
groupements plus diversifiés, dont I’étude renseigne souvent sur les
limites des espéces. C'est le cas, ici, pour Stauroderus scalaris situé
normalement au-dessus de 1000 & 1400 m (MArTY, 1961) dans les
zones trés ensoleillées des Pyrénées centrales. Dans les Corbiéres,
cette espéce descend jusqu’a 600 a 700 m, ou elle représente, en de
nombreux points, plus de 10 % des groupements. Si 'on se référe
a 'ensoleillement et aux conditions pluvio-thermiques des Corbiéres,
ainsi qu’aux biotopes toujours trés ensoleillés, de cette espéce, dans
les Pyrénées centrales, le préférendum de cette derniére apparait
déja pour les facteurs : rayonnement et température.

Biocénose collinéenne B,.C. (Corbiéres, Landes, alt. 700 a 800 m)

— Paramétres externes

Méme territoire géographique que précédemment (8 préléve-
ments, 209 a 216, — quadrilatére : Bugarach, Furtou, Massac,
Cubiéres, entre 700 et 800 m d’altitude —, soit une frange biogéo-
graphique située au-dessus de B;.C.

— Paramétres internes de B,.C.

Euchorthippus jpulvinolng: I..........u. 800 imasnsiansas.h 22 %
SO OIS SO R L s i v s e v v niniphurs s s in s arss slais ale i s s 21 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (surtout 2° type génétiques. 18 %
Slenobothrus UREAIUs . F 30is . vviivin i el viosasuissvepinpensh 12 %



Platyeleisidenticulola o .. ohs . oo tai i il swns wnis st TN IS I 10 %
CROTENIPDUS. IODPICOTIUIS. \iivivievisioioiniiosia oo wio e AL EITE S0Y 9 %
Oedinoda germOnICA . . vuawausisisuauiesssnns SADNST SRBENTY 5 %
Y L T S e AR P R S R e Bt e e B A B s 2%
Dectlvie DerrHolUORUS - v vs ot mansin e b RERRN 1%

8 o e i ey L 82 N 67

RE .o, 9 % -L-(158-7) .. .. 17

R S e S £ 3,5 % L (15-8) ..... 10

ol R ey e 7.4 % L (15-9) ..... 2

B e P 2,1 i) DR e 11

— Structures écologiques

Trois espéces sont fondamentales et caractéristiques : E. pulvi-
natus, St. scalaris, Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type
génétique). L’élément essentiel est I'importance croissante de St. sca-
laris. Dans les Ensiféres P. denticulata remplace P. tessellata. A la
faveur de la micro-topographie, dans les zones plus humides, appa-
raissent Chorthippus longicornis et A. fusca. 11 faut souligner le
caractére collinéen de B,.C. qui s’affirme par rapport 4 B,.C., en
raison de 'augmentation des Stauroderus et de I'apport de Chor-
thippus et Arcyptera.

Biocénose collinéenne B,.C. (Canigou, 700 a 850 m,
Pelouse et Lande)

— Paramélres externes

Sont considérés : 6 prélévements typiques, 217 4 222 de la fin
de I’étage collinéen, au niveau du massif du Canigou, dans la zone
Fillols, Taurynia, Col de Milliéres; le sol est varié et irrégulier, avec
des aspects de pelouse-lande et des passages vers la garrigue. Des
prélévements de plus faible importance et limités 4 une strate végé-
tale trés précise, sont ici sans valeur biocénotique, étant donné les
interpénétrations physionomiques.

~— Parameétres internes de B;.C.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) .... 26 %
Galliplamussitalicng; o' Saat. adbarn oae e s Hetetiif - blaaoty 543 . 0 13 %
Gedipodaicoernleseens oiiddan. SiTRg. Al AR, Sl S W 12 %
Sphinponcins: coerafans) L5 000 06 LG JISIREE JI ARy 11 %
Gl PIODOIITIS DIGUNE Jios i v vviscivnisisns s sisisiinisnevmesisn s ot o 11 %
SlanrDderns SEalarize o il e sk S e alee ke e s 10 %

Plntolels el eI . o il s v n s s sie viils o slo ety e 4 %



PEOPRUS RITTARLEE. o .o vaiviosrreniomssisimson S5 vt i s o SRR TR 3 4%
Ordipoda. germanicq: . v wiiiionisimsvineiiessieromse SENIRIIRUDL (ARG 3%
Paracalopients: DOHDATT. i..omiovsnsanesissmesss Pt BSOS 2 2%
O D DGR CUIIE s o b v honombions onas b mimen siee s be i ss i vasa v s s TR ¥ 2%
Steltobothrits. HREAINE. ... ormssis oo Ea R s a0 1%
WS LT R CTT T e e S e T S e e 1%
Tetligorn. CONIOOEMCEEN =T, 355 s ore s bovis ol i e as s sl ey 0,1 %

A5 e e 92 R R L 98

7 D e, 14 g L (15-7) ..... 20

A R 4,6 % L (15-8) ..... 11

L R e 6,9 % L (15-9) ..... 3

e s 1,5 n ) A B A 6

— Structures écologiques

L’indice de diversité spécifique, a = 4,6, posséde une valeur
trés élevée pour un peuplement orthoptérologique. Bien qu’attei-
gnant précédemment 3,5 en B, . C., cette valeur est dépassée par les
groupements collinéens de la base du Canigou. Ce phénomeéne s’ex-
plique, si 'on examine l'orographie générale. Bien que proche de
la Méditerranée, cette zone est en relation avec des réservoirs fau-
nistiques et écologiques trés différents; d’une part les étages infé-
rieurs plus secs et plus chauds, en communication directe avec la
zone eu-méditerranéenne, et d’autre part les stations plus humides
et plus froides des étages montagnards subalpins et alpins du
Canigou et des massifs voisins.

On comprend dés lors, les possibilités normales d’interpéné-
tration, sans variation climatique, entre faune typiquement médi-
terranéenne et faune montagnarde, ainsi que les possibilités de
translations écologiques verticales. Ces derniéres sont rendues pos-
sibles, par l'existence, au contact de la zone meéditerranéenne, de
reliefs dépassant 2 700 métres. Trés rapidement, 'équilibre faunis-
tique et climatique peut se rétablir sans aucune perte. Cest siire-
ment la, une des raisons majeures, de l'extréme richesse de ces
régions. Ce phénoméne a joué de facon plus atténuée pour les
Corbiéres. L’équilibre, au cours des variations climatiques extrémes,
post-glaciaires, n’a sfirement jamais été atteint dans les Pyrénées
centrales, compte tenu de cette inertie de la translation écologique.
Cette inertie est liée 4 la distance, et 4 'orographie entre les foyers
spécifiques. On peut admettre que cette inertie de translation éco-
logique a été nulle dans la partie orientale des Pyrénées. Nous
trouvons, 14, I'explication possible, au niveau collinéen, d’un indice o
supérieur a 4,5.
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Faciés collinéen, F,.C . (Albéres, landes, alt. 800 m)

— Paramétres externes

Pyrénées orientales, Massif des Albéres, entre I’Albére et le
Col de I'Ouillat, 5 prélévements, nos 227 4 231 sur pelouse et lande,
avec passages locaux sur sol peu évolué, roche mere apparente.

— Paramétres internes de F,.C.

HUChOTIRINnNS: DUIDINOINE . o o5 o - asiis s msaicms vaass mssn seanainise 24 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) ...... 21 %
Oedipoda coerulescens (quelques O. Charpentieri(?)) ........... 19 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°* type génétique) .... 15 %
OIS eI O s o e e s e s aca s 8 %
B TR T e e o s O e S Py 8 %
Plalpclels tesselalt= oot i aincassesiasimaanbvaraasisidties 5%

R L L 78 N s s 48,5

E s 7 % L (15-7) ..... 18

L R e R 1,8 % L (15-8) ..... 10

s e s 6,8 % L (15-9) ..... 1

| SRR SR R 3,7 4 LSRR R 5

— Structures écologiques

La densité représente un des éléments les plus fluctuants en
dessous de l’étage montagnard et particuliérement dans les Pyré-
nées orientales. Nous insistions dans la définition de B;.C. sur le
polymorphisme physionomique de la strate végétale; les Albéres
n’échappent pas a cette régle, si I'on y ajoute une topographie
d’ensemble irréguliére, un sol inégalement évolué, on voit combien
toute mesure de densité devient délicate et combien sa généralisa-
tion peut étre critiquable. Seulement, a titre indicatif, nous donne-
rons pour les étages subméditerranéens et collinéen des valeurs
extrémes de 1 individu pour 100 m? a 7 individus au m?, soit
une densité au m? de d = 0,01 sur lithosol 4 d = 12 sur sol trés
évolué a pelouse continue avec une moyenne de d =7 pour les
landes collinéennes des Albéres.

Le groupement F,.C. représente un faciés d’appauvrissement
par rapport a B,.C. et B;.C. Les caractéristiques édaphologiques
transparaissent dans la présence des Calliptamus, des Glyptobo-
thrus et Omocestus. Ces espéces soulignent le caractére de transi-
tion de ce faciés. Les espéces caractéristiques fondamentales sont
E. pulvinatus et Glyptobothrus (2° type génétique).
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Faciés collinéen F,.C. (Pelouse, lande, Col de Jau, alt. 800 m)

— Paraméires externes

Les calculs sont effectués a partir de 241 individus répartis
en 3 prélévements (ns 232 a 235) dans des biotopes identiques de
lande-pelouse (série du Chéne pubescent, descente col de Jau-
vallée de Castellane - face sud-est, altitude 800 m).

— Parameétres internes de F,.C.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°" et 2° type génétique) .. 31 %

LT T 0 T T O T T S iR s S b e BT e 26 %
A G S BT T L o e s A s S R S i R 24 %
BR (R S TG G o T e e R A e A s e R SR 12 %
Blatyreleis dentiCuloli (i i ialisv von s vs van/vs e ansaatuloisia sl 7%

R e e 81 N oo e sinitingn 45

o DB R 5 % L (15-7) ..... 22

R s P 1,2 % L (15-8) ..... 9

o PR OTE R RS IS 9 % L (15-9) ..... 3

| L N L 7,5 % BEroviicisiias 31

— Structures écologiques - Principe du pincement oroéco-
logique

L’analyse de ce faciés révele un indice de diversité spécifique
faible, par rapport aux autres groupements collinéens. L’indice de
milieu (I =7,5) est supérieur aux valeurs précédentes : 2,8; 2,1;
1,5; 3,7, pour B,.C, B,.C., B;.C. et F.C. Le caractére extréme, par
rapport aux autres groupements collinéens, parait difficile &4 ana-
lyser, en étudiant seulement la seule strate herbacée. Par contre,
si 'on considére I'orographie, on constate que ce groupement s’étale
dans une vallée relativement étroite. L’analyse de la carte de végé-
tation au 1/250 000 de Gaussen fait apparaitre la pénétration du
Chéne vert entre les Hétres et les Sapins; d’autre part, I'extrémité
de la vallée est également fermée par les conditions écologiques de
la hétraie-sapiniére.

Il y a la, pour les Orthoptéres, un effet de « pincement oro-
écologique » constaté de nombreuses fois. En 1961, nous avons
attiré I’attention sur ce probléme dans les Pyrénées centrales (courbe
de variations des espéces, MARTY, 1961, fig. 2), mais nous n’avions
percu, seulement, que la fin du phénomeéne, au niveau de l’étage
forestier.

Ce fait correspond a la diminution des espéces le long des
vallées, au niveau de I’étage montagnard, avec début dans I'étage
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collinéen. Ce phénoméne serait banal, s’il n’entrainait pas une
dislocation biocénotique, avec création de milieux extrémes, consti-
tuant de nombreuses niches écologiques, pour des espéces trés dif-
férentes (froides, hygrophiles ou xérophiles). D’autre part, si les
groupements faunistiques établis précédemment suivent les varia-
tions de la strate herbacée, au cours du pincement oroécologique,
ils anticipent nettement sur le substratum végétal. C’est ainsi que
dans la vallée étudiée (vallée de Castellane, pentes du col de Jau) la
série du Chéne pubescent ne porte pas les associations correspon-
dantes d’Orthoptéres, comme on les trouve dans les différentes sta-
tions de cet étage. Il se crée, localement, des conditions extrémes
pour la biocénose, il apparait, cartographiquement, des plaquages,
presque unispécifiques, formés soit de Glyptobothrus, soit de Platy-
cleis tessellata, soit de Chorthippus dorsatus. Les Euchorthippus
sont plus uniformément répartis.

Lorsqu'une biocénose se trouve bloquée par un ou plusieurs
facteurs, ici I'orographie et la variation altitudinale, le pincement
écologique entraine une fragmentation des groupements, en avance
sur le taux de corrélation avec le facteur considéré.

Il y a création de nombreux milieux différents, donnant des
facies a tendance exiréme, au sens systématique et écologique (con-
tenant un grand nombre d’'individus et peu d’espéces). Eventuelle-
ment il apparait un groupement intermédiaire ou < biocénose de
contrainte », avant l’installation de la nouvelle biocénose. Dans
I'exemple étudié, ce que nous appelons « biocénose de contrainte »
apparait vers 900 m, avec les espéces suivantes :

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis .......... 35 %
Chorthippus dorsatus ..................... ... 32 %
Chorthippus longicornis .............cv0vvusen. 31 %
Altres. eaDecest (Ho.Gi). o oiid wprsrd wailorejomsisiogo s eiss 29

Ce groupement précéde les biocénoses nouvelles de la fin de
I'étage montagnard et de I'étage subalpin. On peut admettre, plus
généralement, que les biocénoses d’Orthoptéres des étages forestiers
et des franges limitantes, sont des biocénoses de contraintes pour
les Orthoptéres (surtout les Caeliféres) essentiellement liés, & peu
d’exceptions prés, 4 un taux de rayonnement lumineux élevé. Il
serait intéressant de connaitre la validité du principe de « pince-
ment écologique » des biocénoses pour d’autres groupes zoologiques,
étant donné que le facteur de contrainte actif, n’est pas obligatoire-
ment un facteur limitant et peut étre un facteur abiotique ou
biotique.
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Faciés collinéen F,.C. (Vallespir, alt. 800 m)

— Paramétres externes

Les statistiques portent sur 4 prélévements (n* 241 a 243)
dans le Vallespir, région de Prats-de-Mollo, vers 800 m d’altitude,
dans la pelouse et la garrigue du Chéne pubescent.

— Paraméires internes de F,.C.

Stenobothrus: lineatus i viishiiean fes i . i iaimaoodst 42 %
Oedipodn, COerulescens.d sy s o o Ne dinrs v ssid s vonsis Whraisids b siese 37 %
Platycleis denticulato vt cenaatiingd Y o8 Joe. Jasiiasas 11 %
EDDIDDIGEr COILIT . oou v vaivincinnnsssnbhislonhish JAatLAC NG00 I8 5%
Euchorphipppus pulvinatls ...........cooveiiivienneinnnannnns 3 %
Glyptabothrus vagansiiiéivia. suidaies. ol v ondaaupananl o = 2%

S MR e T 79 R AR A 97

NE: s e 6 % L'(15-7) ..... 29

itk . ateiualis 1,5 % L (15-8) ..... 17

O alasd Biiahes B O 16,5 % L (15-9) ..... 2

| $aig T SRRSO AT s 11 o i air Sarimicia 11

— Structures écologiques

Présence de Stenobothrus lineatus (42 %), recul important de
Euchorthippus pulvinatus, ainsi que de Glyptobothrus vagans. Ces
deux espeéces étaient jusqu’ici fortement représentées dans les zones
ensoleillées, chaudes et surtout peu humides.

Si 'on considére les données météorologiques, on s’apercoit
qu’il s’agit d’une région plus humide que le Conflent. De nombreuses
pluies sont arrétées par cette zone; il en résulte au niveau collinéen,
des groupements non pas hygrophiles, mais plus pauvres en indi-
vidus xérophiles.

-— ZONE CENTRALE DES PYRENEES

Biocénoses et faciés collinéens

Un des traits essentiels des groupements collinéens des Pyré-
nées centrales, et 4 un moindre degré des Pyrénées atlantiques,
est la diversité du peuplement. Cette diversité est liée aux différentes
tonalités écologiques qui s’y superposent, méditerranéenne, atlan-
tique, ainsi qu’a l'influence humaine qui a modifié les séries végé-



tales et les climax, d’out 'extréme difficulté pour percevoir les struc-
tures biocénotiques. Celles-ci sont modifiées, souvent diffuses, avec
des faciés extrémes. La difficulté de l’analyse réside dans la
recherche de la biocénose d’équilibre, qui n’apparait pas obligatoi-
rement dans les relevés pris au hasard.

Ces derniers figurent plutét des « biocénoses relais », ou des
faciés extrémes dus a la prédominance locale, d’'un ou de plusieurs
facteurs. La discrimination de ces facteurs permet de compléter
I’écologie des espéces.

Biocénose collinéenne B,.C (pelouse, soulane, alt. 750 m)

— Paraméires exlernes

Etant donné les remarques précédentes, nous définirons cette
biocénose par la moyenne de 11 prélévements (n° 362 a 372), effec-
tués, entre 700 et 800 m, dans des stations de pelouse, dont I’état
d’humidité édaphique, la composition floristique, la topographie
nous ont paru assez voisins. Ces stations couvrent les différentes
vallées de 1’Ariége a la vallée d’Ossau. Nous donnerons ensuite, au-
dela de cette approche synthétique collinéenne, les principaux faciés
dans lesquels s’étendent parfois des espéces, souvent faiblement
représentées dans les biocénoses d’ensemble.

— Paramétres internes de B,.C.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°F type génét. dominant). 42 %

Enchorthippus pulvinatus. ....... ... P80 E 8 SN0 S0 23 %
SR T R S S s R e S et B 14 %
CROrLIpDAR JOBTICEETIIR . e o s v i h e e e o s v i ace e n e 11 %
Platycleis denticulata hispanica .............ccoviviiiiniiennn 5%
Nemobis sIVesITi® i invnv it vunsisnnsons s Ui PRI Galtrs 2%
Gruline COmMPENITI® .. .. Ui s ns nanan i e T e L, 1%
Autres Ensiféres variables (T'ettigonia, Decticus, Metrioptera,...) .. 1%
Autres Coeliféres (Glyptobothrus, Tetrix, Chorthippus, Pezoteltix). 1%

TR R i e K e 119

M S e 9 % L (15-7) ..... 62

P Spvet Ly (S0 2,6 % L (15-8) ..... 31

G e e 13 % L (15-9) ..... 3

e o AR R 5 e E SR 9

— Structures écologiques

Les quatre premiéres espéces du groupement sont caractéris-
tiques et fondamentales pour la biocénose. L’élément remarquable
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est 'importance des Glyptobothrus (42 %) dont plus des deux tiers
appartiennent au premier type génétique, alors que, dans les Pyré-
nées orientales, c’est souvent le phénomene inverse qui est observé.

La position biocénotique d’espéces chaudes, comme les Euchor-
thippus, est également significative et il sera intéressant d’analyser
Iimportance zoocinétique de différentes stations & tendance xéro-
thermique.

La présence de C. longicornis (11 %), 4 tendance mésophile et
trés souvent hygrophile (MarTY, 1961), s’explique par I'augmenta-
tion de pluviosité, par rapport a la partie orientale de la chaine.

Platycleis denticulata, occupe une position biocénotique faible
(5 %) devenant localement plus forte, jusqu'a 13 %, dés que la
strate herbacée est progressivement colonisée, ou aux abords des
foréts (principe de corrélation physionomique). Il en est de méme
des autres ensiféres qui représentent sur les soulanes, en moyenne

9 %.

Biocénose collinéenne B;.C.
(pelouse collinéenne,ombrée, alt. 750 m)

— Paramétres externes

Situés dans les mémes secteurs géographiques que précédem-
ment, mais en ombrée (entre 700 et 800 m), 9 prélévements (no 373
a 381) dans des stations écologiquement voisines, permettent d’ap-
procher les groupements faunistique de la série du Chéne pubes-
cent et du Chéne sessile (fond des vallées - Région de Vicdessos,
Loudenvielle, Région d’Arreau).

— Paramétres internes de B;.C.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°" type génét. dominant). 29 %

Chorthippns IONQICOTRIS «: i ccivicidiiidivinedsisivessasosaie. o 27 %
Omocestus -venlralis - c.cviieiivvecicivecoviiviscca SNFINIPD, 17 %
Ehdhorthippusipulvinaine 23000, SRR AN SRS IR T SR 11 %
Platycleistdentficulat S IEACR D PRI S PNRART I ST 9%
Nemoblasienlvesiris .. i coffeai e ciiomei sBfbienisinesioaiiecuton ip 4 %
Grgllns R OInpESIPIE R RN b @0y - v voie v e M e o vie oo s v e e el 1%
Autres Ensiféres variables (Tettigonia, Metrioptera, Decticus) .... 1%
Autres Coeliféres variables (Tetrix, Glyptobothrus, Chorthippus) . 1%

Tova s ith e, 90 Nt et 84,5

B e 9 % L (15-7) ..... 82

[L0Gr0 e rate s wbiiwns 2,5 % L (15-8) ..... 41

oun AR LA 9,3 % L (15-9) ..... 3

Tisraevs Jpamwdin] 3,7 %0 Ealuinsinshng 15
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— Structures écologiques

Au niveau collinéen, apparait I'importance de ’exposition dans
la structure des biocénoses. D’influence pratiquement négligeable
dans les étages méditerranéens, ou tout au moins a la limite de
I’analyse, ce nouveau facteur s’inscrit statistiquement ici. L’espéce
la plus fortement représentée reste toujours Glyptobothrus, mais
avec 29 % seulement. Les Chorthippus occupent en moyenne 27 %,
alors que les Euchorthippus regressent. Outre leur valeur biocéno-
tique, nous voyons se dessiner les aptitudes écologiques de ces trois
especes. Les Ensiféres représentent 15 % contre 9 % précédem-
ment. Il sera intéressant de rechercher ultérieurement, les rapports
existant entre les Ensiféres et les expositions nord, rapports qui
s’ajouteraient a la corrélation physionomique déja établie.

La densité n’est guére affectée, au niveau collinéen par la
topographie, dans la mesure ol la couverture végétale conserve
son épaisseur. Des valeurs d=3 a4 6 (individus au m?) sont
moyennes pour la soulane. En ombrée, les chiffres sont inférieurs
et peuvent diminuer de 50 %. La composition qualitative est éga-
lement différente, il y a augmentation du contraste écologique :
sur une distance de 200 métres, on peut trouver des populations
denses et unispécifiques de Chorthippus longicornis, séparées de
populations moins denses de Glyptobothrus. Cela tient, en général,
4 des données écoclimatiques fines, comme I’augmentation de
I’humidité édaphique pour l'extension des Chorthippus, ou a une
évolution du sol plus faible, avec pelouse moins dense et plus séche
pour les Glyptobothrus. Sans pouvoir en donner une démonstration
statistique, les observations sur le terrain, nous font émettre I’hypo-
thése de la plus grande continuité et régularité des biocénoses en
soulane, par rapport a celles de I'ombrée. Cela tient, peut-étre, au
fait que la microtopographie crée beaucoup plus rapidement, en
ombrée, des conditions facilitantes ou contraignantes pour les
espéces. Il en résulte en exposition nord, des variations quantita-
tives, dans la structure des communautés, qui ont beaucoup plus
d’ampleur qu’en soulane.

Faciés collinéen F,.C.
(Vallée d’Aspe, pelouse, alt. 400 a 700)

— Parameétres exlernes

Prélévements (n°s 382 4 384) situés en vallée d’Aspe, alt. 400 m.
Ils proviennent de différentes expositions, dont I'influence ne peut
étre dégagée de maniere significative dans le fond des wvallées, ol
les facteurs humidité et altitude dominent. Seule la nature du sol
induit des écoclimats différents.
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— Paramétres internes de F,.C.

Chorthippus longicornis

Chorthippus sp. (grande espéce verte)( """ """'rr-rrreres 11 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis .............cccovivnn.. 12 %
Omocesins ipeniealis iiniocinin - Homeiiisn S5 st LRI O L 8 5 %
Euthystirasbrachpplera:: aodsiast: Hlvad. b sitisiiliss Jaraiabiilaints - 2 %
Zettigon]a conlans ;. bt aliiiee SNt s wwlt ol @ ais o 2 d BB U IAE0T ook 2%
Autres Ensiféres variables (Metrioptera, Decticus) .............. 1%
Autres Coeliféres variables (Glyptobothrus, Chorthippus) ........ 1%

gy PD e RS S LS 82 i e 183

RS JENONI 8 % L (15-7) ..... 93

[T R o PR 2,2 % L (15-8) ..... 49

O adlideds  gink. 0t 23,9 % L (15-9) ..... 6

| e e 10 /e T e 3

— Structures écologiques

Les deux espéces de Chorthippus sont caractéristiques, C. lon-
gicornis est caractéristique et fondamentale, Cette espéce est pré-
sente dans tous les prélevements, avec plus de 70 % des individus.
Elle représente 1'élément majeur de la biocénose, dans une vallée
ot I'humidité édaphique et atmosphérique est trés forte. On doit
souligner la présence d’Euthystira brachyptera, inégalement repré-
senté en fonction des années, mais toujours présent dés 500 m
en vallée d’Aspe. Dans les autres vallées, plus a I’est il faut atteindre
1 000 m pour la trouver. Ce fait est a relier avec les conditions cli-
matiques de cette vallée, toujours trés humide. Les zones a lithosol,
créent des conditions écoclimatiques différentes, favorisant I'aug-
mentation locale des espéces du genre Glyptobothrus.

Faciés collinéen F;.C. (Vallée d’Ossau, pelouse,
alt. 500 a 700 m)

— Paramétres externes
Conditions voisines de F,.C. (prélevements no 402, 404 et 405).

— Paramétres internes de F;.C.

Chorthippus - longle oM IE S S R A S s s s e s 86 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis ........................ 9 %
Autres espéces de plaine ubiquistes (Stenobothrus, Tettigonia) ... 5 %

e 79 N e T 158,5

R e S 5 % L (15-7) ..... 89

A S s R 1,2 % L (15-8) ..... 38

e EElann Rl RN 30,7 % L (15-9) ..... 7

| 25,5 G B plesutinaeys 2



— Structures écologiques

Comme en F,.C., I'espéce caractéristique fondamentale est C.
longicornis, ce qui traduit ’extréme hygrophilie de ces biotopes.
L’influence humaine, par I'irrigation et les prairies, ne fait qu’accen-
tuer le phénoméne.

— ZONE ATLANTIQUE DES PYRENEES

Biocénose et faciés collinéen

Biocénose collinéenne atlantique B,.C.
(zone de la Rhune, alt. 200 a 800 m)

— Paramétres externes

L’analyse porte sur 5 prélévements (n° 420 a 424) au niveau
de la pelouse typique de la zone atlantique. Le passage est direct,
de la zone littorale a I’étage collinéen, dans le secteur géographique
compris entre I'Atlantique et la région de St-Jean-Pied-de-Port.
Pour une altitude ne dépassant pas 800 m, le gradient altitudinal
est effacé pour les populations d’Orthoptéres, par rapport a4 I'in-
fluence océanique.

Entre zéro et 800 métres, on ne trouve pas, sur le bord occi-
dental, de strates biocénotiques aussi apparentes que celles qui se
dessinent sur le bord oriental.

— Parameétres internes de B,.C.

O RIS  IORIEO TS . o s« s aiiions oin da s ois nis mn s s s s st s 4 62 %
Stenabothrig stigmalicls ... ... .00 .0 saieespaisis «ovelt e b 21 %
Slenabothene Ihealns 0 o T s e e b 6 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°* et 2° type génétique) .. 5%
L L T [ T e B P P T ey e o 4%
Autres espéces (coeliféres et ensiféres variables : Omocestus ven-
trolis - Metriantera abbrenIala) . . . iote veive v rias e s s 2%
g 81 NI e 124
o 6 % L (15-7) ..... 51
AT e 1,5 % L (15-8) ..... 23
AR A 21,2 % L (15-8) ..... 2

AT T e LR 14,1 PoiBsussiniet -ais 6
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— Structures écologiques

L’élément dominant par rapport aux biocénoses collinéennes
précédentes est ’augmentation de l'indice de milieu qui passe de
valeurs inférieures ou égales a 5, dans la zone centrale, a 14,1 ici.
Par rapport aux biocénoses meéditerranéennes, 1’étage collinéen
atlantique représente un faciés extréme pour les Orthoptéres. Sur
le plan spécifique, nous trouvons une biocénose a C. longicornis et
St. stigmaticus, ces deux espéces étant caractéristiques fondamen-
tales avec Si. lineatus. Si les deux premiéres espéces de Bg.C. oceu-
pent une position correcte dans notre échelle hygrométrique des
Orthoptéres, établie dans le massif de Néouvielle (MArTY, 1961),
il faudra, au niveau de l'’ensemble des Pyrénées, déplacer Chor-
thippus longicornis vers des degrés hygroécologiques inférieurs et
le rapprocher de St. stigmaticus.

2.5. BIOCENOSES DES ZONES MONTAGNARDES

LA encore vont se retrouver les deux gradients, atlantique et
méditerranéen, qui ont déja dominé les structures biocénotiques
antérieures.

— ZONE ORIENTALE DES PYRENEES

Biocénose montagnarde B;.M.
(soulane, pelouse-lande, massif du Canigou, atl. 950 m)

— Paramétres externes

Quatre prélévements exposés au sud et au sud-est, dans le
massif du Canigou sont utilisés et se rapprochent de la station 30
de KUuHNELT (1960). La végétation est une lande-pelouse avec quel-
ques passages vers la garrigue.

— Paramétres internes de B,.M.

Stauroderus: sCOIOTIEREN: o oo o s 1o vss os 6 Falsatiaisle v asieins oo oim o ne 31 %
Gliyptohothros. pagarisly- X 23 o oo vies oo BB st B 27 %
Glyptobothrus binotatus-saulcyi ..............cccviiiiiinnnnn. 23 %
R L ] D R e e ot e e 8 %

Oedipoda germanica et coerulescens .............cvvevveunenns 4 %



Paracaloplents DOUDALE ... ovvvovaonosonss o SRiint 0000 3 %
Gl plamIe TAlICHE o s i s v v omanis divin na s dis o SR 2%
et U T EICIDORIE, « 1l s v s ies s s ninisiars alains ds oot ois et SRES IR 1%
Autres espéces variables :
Oedalus decorus
Chorthippus vagans 2 1%
Ephippiger cunii
Myrmeleotettix maculatus )

L S 76 LA e i 104

mE 9 % L (15-7) ..... 55

R s e 2,6 % L (15-8) ..... 12

o o T SR 11,5 % L (15-8) ..... 3

| e iy S i 4,4 o D At e 1

— Structures écologiques

Les espéces caractéristiques et fondamentales sont St. scalaris
et G. vagans. Les Stauroderus prennent ici une importance domi-
nante; mais, leur répartition au niveau de I’étage montagnard est
trés inégale, et ils n’ont peut-étre pas, dans les Pyrénées, I'impor-
tance qu’ils ont dans les Alpes. La compétition, plus forte, avec les
espéces méditerranéennes ou avec les espéces de plaine fortement
ubiquistes est sans doute en cause.

Les G. binotatus peuvent avoir une densité locale élevée,
d’ailleurs variable, en fonction des années. Dans la plupart des cas,
ils restent localisés sur des biotopes a strate végétale peu élevée,
voire méme sur les lithosols (éboulis faiblement colonisés).

Biocénose montagnarde, B,.M.
(ombrée, lande, garrigue, Canigou, alt. 950 a 1100 m)

— Paramétres externes

Méme zone géographique que B,.M., 4 prélévements (n° 103
a 106), végétation de lande avec garrigue.

— Paramétres internes de B,.M.

Glyptobothrus binofatus-sauleyi ..............ccccuue... M 29 %
T e T s e s M e s M i s e o 27 %
B0y 4 TG T O TE oot s B S T GRS o P YR o e 19 %
SIQUTOdEENS BCOIAEIE Sts . (f ol oo wiviaiaois via taie ol 8 s nis ninisis s sios s 12 %
Qedipodn cOPTUICRBENSY 5, 5o ool sonis s s s Sl s selisn s e e o0 9 %

ERRipptIeriCORIl =i v oo sk an s o i ass s aten s v TSR vnn vt 2 %
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Autres espéces variables :

P. denticulata

Dhperrpeloorus. | ... coovicrsrciciciicoies BENSII B 2 %
M. maculatus

C. apricarius

S e 82 Vooos oo himonis o 72,8
mEfme e 7 % L (15-7) ..... 53
i ST 1,7 % L (15-8) ..... 31
e 10,2 % L (15-9) ..... 3
L St s e e 6 o e 4

— Structures écologiques

Diminution du pourcentage de Staurodus qui passe de plus
de 30 % en soulane 4 moins de 15 % en ombrée, alors que les
G. binotatus dominent ce groupement. Cette espéce que l'on ren-
contre au-dela de 2 000 m, souvent en soulane, descend vers 1 000 m
avec compensation écologique, par passage en ombrée. L’impor-
tance des Calliptamus (19 %) et des Oedipoda (9 %), traduit la
présence de nombreux éboulis et de zones & sols peu évolués.

Biocénose montagnarde, B;.M.
(ombrée, lande-pelouse, Py, Col de Mantet, Pla Guilhem,
alt. 1200 m)

— Paramétres externes

Groupement type, établi d’aprés 6 prélévements (n°s 107-112)
a 1200 m d’altitude, a l'intérieur d’un triangle, Py - Col de Mantet -
Pla Guilhem sur pelouse et lande.

— Parameétres internes de B;.M.

SEenODOLNRIS VIIMEAEIS = « o /v v i v v vt vivia v i nin sl rias e o ainiss o s b s 33 %
Glyptobothrus binotatus saulcyi ........c.ooviiiiviiiiiiennnnnes 21 %
Paracaleplenng DoIIBFL ... 50 i e itsiom daivoig s tiais e sisactnie v siaan 12 %
SHTUrGUErius SOQIarIE "1tk ' N vt s s iahies s vtus e e s We.a 6 ain s s b ne ale 11 %
Oedipodai coeTRICSCENS ... s B0k ot s e e e e et % 8 %
Calliplanmus i IialiCis i s sivhiss e shies matanan via s o se iute s msriote 7 %
Pholidoptera griseoplera ... ... 35 b b cemsonion. Saassaewamih - 3 %
el CI BerTIEINONIE - ot i ed s e e ATy 2%
Nemoblus sglueslris .. ...vovarviose v s insbinivaninbomi el 2%
Grolius cOmMpestris ... viiseio e e esivs s esishmule saseabis 1%

B i e 72 N i e teaas s 9,6

IR 10 % L (15-7) ..... 46

AP AT AL AL 3,2 % L (15-8) ..... 27

O orareressiatens erieraTete 9,6 % L (15-9) ..... 5

| B T T re 3 9% B i et 8
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— Structures écologiques

On remarquera I'augmentation de St. lineatus par rapport au
groupement précédent, situé a altitude plus faible. L’indice de
diversité de 3,2 est élevé pour une ombrée. Nous retrouvons pour
cette zone, appartenant au massif du Canigou, le méme phénoméne
qu'au niveau collinéen, en ce qui concerne la richesse du peuple-
ment lors des variations climatiques quaternaires; il y a eu possi-
bilité immédiate de migration verticale et de translation horizon-
tale.

Faciés montagnard, F,M.
(soulane, pelouse, région Col de Jau, alt. 1200 m)

— Paramétres externes

Ce faciés correspond 4 5 prélévements (n° 113 a 117), région
des premiéres pelouses, de la série du Hétre, avec des conditions
microclimatiques favorables. Outre I'exposition de la vallée, le sol
est bien drainé, avec présence de blocs apparents favorisant un
réchauffement général rapide et la formation d’écoclimats indépen-
dants.

— Paramétres inlernes de F,M.

Mprmeleolelie TROCTIGITS .. suciis v aois i e diinesigssinivss 33 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique surtout) 27 %
LT T TR £ e s S e e e R S e 15 %
EHChOrtRIpPaE PHIDINAMIS . . . . v e s bionssinninsissnns iisinniseansns 11 %
LAy G A T 1 B e M I O A i e S 8 %
Chorthippus longicornis et montanus (parfois) ................. 5%

Autres espéces variables :
G. brevipennis

A 1oL 1 g e it e e Ry Lt e s 1%
0. raymondi
b P S 73 N i e e 77,8
! H S SR dr g i ¥ % L (15-7) ..... 59
e e e e 1,9 % L (15-8) ..... 16
Ol 10,9 % L (15-9) ..... 3
SR ) S s 5,7 B e st 9

— Structures écologiques

Les espeéces caractéristiques sont M. maculatus et G. bicolor-
biguttulus-mollis, La premiére espéce est surtout localisée vers
les écoclimats froids, a pelouse rase, alors que les Glyptobothrus
et les Euchorthippus recherchent les écoclimats chauds précédem-
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ment définis. St. lineatus, se situe dans une zone intermédiaire.
Les Chorthippus se groupent dans les zones d’humidité édaphique
élevée (voisinage des sources, filets d’eau, sol faiblement drainé a
pente plus faible et & microtopographie d’ombrée).

Cette diversité de position spécifique explique lindividualité
de ce faciés et illustre le polymorphisme écologique des différentes
espéces constitutives de la biocénose. D’ou1, la nécessité de I'étude
détaillée sur le terrain.

Faciés montagnard F,.M.
(pelouse, région col de Jau, alt. 1 500 m)

— Paramétres externes

Les conditions ont maintenant varié, 'augmentation d’altitude
entraine une diminution de température et une augmentation de
I’humidité générale de cette zone. Certains passages sont situés en
expositions nord-est au voisinage des Hétres et des Sapins, il s’agit
donc d'un faciés montagnard humide, 3 prélévements (n 118 a
120).

— Parameétres internes de F,.M.

AT by 1 1T £ s m s s (S ey P R AR B TP s DR e 42 %
Gharthinpig loRgIcaTRIg " -t e e T 35 %
Omocestus raymondi et haemorrhoidales (?) ...........ccovuunn 12 %
STaUroderus sCalaris . ... v iavssvavses s uliainoi i e i 5 %
Slenobolthras SHAMOIICHE = . cccn s iio i 55 5 00a 5 o i lasik L Lbts ala 4 %

Autres espéces variables :

D. verrucivorus

P. denliculata

&, bicolor-bigutiulps-mollis. =} . cicieaeisineessdoistadin, 2%
St. lineatus

M. brachyptera (?) saussuriana(?)

1 b SRR 78 i o 89,4
(0 VRSN s 1 ) 6 % L (15-7) ..... 67
A e D 1,4 % L (15-8) ..... 21
Eisn it o b 15,9 % L (15-9) ..... 4
1 b P e i 11,3 9o B iiiaesiviaes 2

— Structures écologiques

Ce faciés a4 O. viridulus et C. longicornis, lesquelles sont les
espéces caractéristiques fondamentales du groupement, traduit les
éléments caractéristiques des paramétres externes : diminution de
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la température et augmentation de I'’humidité. St. scalaris ne repré-
sente plus que 5 % de la population. Enfin l'indice de milieu
I=11,3 (alors qu’il était de 5,7, 500 meétres plus bas a 1200 m)
souligne les conditions difficiles pour les Orthoptéres de la zone
forestiére et semi-forestiére de 1'étage montagnard. Cette valeur de
I est favorable au principe du pincement écologique des biocénoses,
lié a la fois, & ’humidité, a la nébulosité et 4 la diminution de
lumiére. Ce phénoméne qui a débuté comme nous l’avons montré
a la fin de I’étage collinéen, se poursuit donc dans tout 1’étage mon-
tagnard, malgré la formation de « biocénoses relais », ou de nou-
velles biocénoses (F,.M.), qui, avec I'’expansion des espéces a large
champ écologique comme O. viridulus, tendent 4 dépasser ces fac-
teurs limitants.

Faciés montagnard F;.M.
(pelouse, hétraie, alt. 1000 a 1100, massif du Quérigut)
— Paramétres externes

Conditions édaphologiques voisines de F,.M. mais avec une
pelouse plate, dégagée de 'influence forestiére, donnant un ensoleil-
lement supérieur, 4 prélévements (n° 161 a 124).

— Paramélres inlernes de F,.M.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique surtout) 36 %

T BT e e e e SR e e s e 22 %
Euchorilippos s pnlolnolfus:: . - it i i e i i e e 17 %
CROTIREDDIS TODOTCORIIES s \ia v siaans o an o os nais s einiossiishlel sl sty 13 %
M ORI (ECEERIIR . s o s nsisnin ks aain nninini g e i v s BB e At 11 %

Autres espéces variables :

Antaxius hispanicus (?)

AU ACTIS BOONIEIE al o iwisasmainste e Kde s o0 saon loain bint i AN 1%
Stenobothrus stigmaticus

) e e 81 S SO IR 62,9

11 DRI L T 6 % L (15-7) ..... 66

A S 1,5 % L (15-8) ..... 32

R e 10,7 % L (15-9) ..... 3

| s sa g a e A8 S 71 R e st 1

— Structures écologiques

Le recul d’0. viridulus et surtout de C. longicornis correspond
a l'augmentation du facteur lumiére-température et a la diminu-
tion de I’humidité. Ce groupement confirme les exigences hygro-
philes des Chorthippus, non seulement de Ch. montanus (MARTY,
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1961), mais également de C. longicornis. Le dualisme virtuel des
deux premiéres espéces caractéristiques, Glyptobothrus et Omo-
cestus traduit donc les deux tendances de ce groupement :

— humidité édaphique non négligeable avec présence de la
hétraie voisine (22 % d’Omocestus)

— rayonnement élevé (36 % de Glyptobothrus, 2° type géné-
tique), lié a I'existence de vastes clairiéres non refroidies
par la présence d’écrans montagneux, dans le mouvement
solaire journalier.

Faciés montagnard, F,.M.
( pelouse, hétraie, Quérigut, alt. 1 300 a 1 400 m)

— Paraméltres exiernes

Méme secteur édaphologique que le précédent, mais 300 & 400 m
au-dessus, 4 prélevements dans la zone comprise entre les foréts
du Quérigut et le Col de la Quillane (n>* 125 & 128). Le faciés
forestier a localement diminué, les conditions de nébulosité et de
luminosité sont supérieures a F,.M.

— Paramétres internes de F,M.

Chorthippus longlcornls.. & . i s s s n o i rs s 41 %
b 1T 0T CH 5T BT (0 SRl ot s i e e i e i e L 25 %
Stenobothrns shgmaliCle . .c...c..ovvnneee s amimiadsiie dsitotins 14 %
OMUCEsIUs DIFIAIINS . « c:vv o vranvsosivnionssnses DANOSENT 20 11 %
Arepplere-fosed-cii:civivatitarsanis ot dine bine i e ieng B 9 %

Autres espéces :
Euchorthippus pulvinatus
St. lineatus

e e 78 N e 79,8
L 6 % L (15-7) ..... 68
s 1,5 % L (15-8) ..... 23
Gfevcuais s bhndu, 12,9 % L (15-9) ..... 3
e oL 8,6 A S T I 1

— Structures écologiques

Ce faciés & Chorthippus et St. scalaris marque I'augmentation
de la lumiére. En effet, cette derniére espéce vit surtout dans les
zones ensoleillées (MARTY, 1961). L’humidité édaphique reste forte;
on remarquera ici encore, la corrélation de ce facteur avec I'impor-
tance biocénotique de C. longicornis 41 %.
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Faciés montagnard, F;.M.
(pelouse, soulane, 1500 a 1600 m, Mont-Louis)

— Paramétres externes

On utilise, dans cette zone, 5 préléevements (n° 129-133) en
prairie rase et en prairie haute. Les conditions d’ensoleillement
sont favorables, la nébulosité est faible, c’'est la série du Pin syl-
vestre.

— Parameétres internes de F;.M.

Y FUT 00 LR T (1) e e S PO s S S N T 26 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis ..............ccovveennns 19 %
Euchorthippus pulviRGIUHE - o' siicevas sty sbihviiiolsio o s onsosossesn 16 %
Myrmeleotettiz macnlafiis .. siauvivei i i vienini, sos vavsiessn e 11 %
e T T T ) 0 B e N e o e e e P A TR s e e 10 %
Catliplampedtalicts .. - cacicociaiic: conbanam S latmn L 6 %
SR HODO P IR -~ s air nmsin v 5 inin s s P At biaird 5 iphmiaicntun s 5 %

Ensiféres variables :

Platycleis denticulata

Tylopsis liliifolia (?)

Plurieroptera {alema () s i s o s A e T ek e R bl s 4 %
Metrioptera sp.

Decticus verrucivorus

Autres espéces :
Oedalus decorus

Stenobolhirey stigmolions - = poL Ll s 3%
Chorthippus longicornis et montanus
b e T A 90 L e S R 6,9
Bl e 9 % L (15-7) ..... 57
Biovv v fu 2,5 % L (15-8) ..... 16
T 7,6 % L (15-9) ..... 2
R e 3 ] R e 4

— Structures écologiques

Les valeurs de 'indice de milieu passent de I=17,1 4 1100 m
(FgM.), a I1=28,6 a 1400 m (F,M.). Le phénoméne s’inverse au-
deld, nous assistons 4 une diminution, c’est-a-dire & une améliora-
tion des conditions, I=3 4 1600 m (F;.M.) dans le présent grou-
pement. Ce changement dans les peuplements que nous avons mis
en évidence dans les massifs du Néouvielle vers 1700 a4 1800 m
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(MarTY, 1961), apparait assez général dans les Pyrénées. Il se
manifeste, dans la région de Mont-Louis, de maniére plus précoce
et correspond pour les Orthoptéres au principe de I'amélioration
ou de la stabilisation des parameétres biocénotiques internes entre
1500 et 1 800 m, malgré 'augmentation de I’altitude. Nous verrons
que ce phénoméne de stabilisation biocénotique, lié & des facteurs
externes abiotiques, comme I’augmentation de la lumiére, vers
1500 2 1800m dans I’ensemble des Pyrénées, dépend également
en partie de facteurs biotiques liés au changement des espéces de
la biocénose.

F;.M., avec St. scalaris, Glyptobothrus et Euchorthippus, repré-
sente 1’étage montagnard sec et caractérise la zone du Pin sylvestre
dans cette partie des Pyrénées.

Faciées montagnard F;.M.
(ombrée, montée du Canigou, alt. 1600 m)

— Paraméltres externes

Trois prélévements (n°s 134 a 136) effectués dans les condi-
tions les plus sévéres de la sapiniére : ombrée, forét ancienne, clai-
riere de moins de 10 000 m? anciennement occupée par les Sapins,
done avec une humidité édaphique maximum; révelent une popula-
tion assez riche en individus d =4 4 5 au m?2,

— Parameétres internes de Fg;.M.

Omocestus Dipldnlig oiooi i iiiviiiie oy viamna wesses R BSORES 96 %
Engiféres (MellTopler@ P.) . .codcsvvecesnnssssoinssss SOBODo0 | 2 %

Autres espéces :
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis
Stenobothrus nigromaculatus

..o A8 97 N i Snrke 134,2
BB oo 000, 3 AT e 72
Boo. oo et 0,6 % L (15-8) ..... 51
B o..iiuiiiiiiias 44,3 % L (159) ..... 1
Teo i e 73,8 e 2

— Structures écologiques

La richesse en individus est ici corrélative d’'une pauvreté spé-
cifique, & = 0,6 et I'indice de milieu dépasse 70 alors qu’il n’est que
de 6 dans 'ombrée située 500 métres plus bas. Ce faciés a Omo-
cestus viridulus (plus de 90 %) est assez original. Il témoigne de

2

I'aptitude de cette espéce a vivre en milieu trés humide. Pourquoi
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cette espece se trouve-t-elle dans des biotopes isolés en forét, plutét
que Chorthippus longicornis ou montanus, qui fréquente, égale-
ment, des zones aussi humides ? Seule, ’analyse paralléle du fac-
teur lumiére et de la position du biotope permet d’envisager cette
question. O. viridulus est plus tolérant &4 1’égard de la diminution
de I’éclairement, et peut s’infiltrer en forét pour s’étendre en densité,
localement, s’il rencontre des clairiéres moyennement éclairées. Les
Chorthippus aussi hygrophiles sont limités par le facteur lumiére.
Cette limitation joue dans la pénétration géographique du sub-
stratum forestier et, ensuite, dans ’expansion au niveau de biotopes
faiblement éclairés. Le facteur limitant est ici la lumiére et explique
sans doute ce faciés extréme. Il permet, de plus, ’analyse écologique
détaillée de ’espéce dominante du groupement.

— ZONE CENTRALE DES PYRENEES

Biocénose montagnarde B,M.
(pelouse, soulane, alt. 900 a 1 000 m, Col d’Aspin)

— Paramétres externes

Zone de prairies, améliorées par irrigation; prélévements
(n° 137 a 139). Soulane 900 4 1 000 m de la région du Col d’Aspin.
L’intérét de ces prairies de soulane est de réaliser une expérimen-
tation écologique, en augmentant ’humidité édaphique sous fort
rayonnement.

— Paramétres internes de B,.M.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis ................couvuens 35 %
CHOBLNIPDRS TONGICOPIVIE vvvivo.cg v s bt ST A R st b0 (e b Eoiei 21 %
Slenpbolhens slGMAIICRE 0. o v 0s iii o Caie e s visig sbanyio ia s it ioiniops 14 %
Stenobothrs HNells i, oo . o (0 i iiva s s taebtranessos s 9 %
Qe pod e Coe T et R e L e S La 8 %
Galliptamnus. barbarus et HalicUs . .....ccov0i000 0 hhiibioneh vl 4 %
Euchorthippus pulvinafus ..............cccoviinnenns LA e is 3 %
Mefrioplero GDBIEDICRT . . .. .l e R L 3 %
NCIRODTUB B PIDESIEIS 0 o is S iy caisaanssinns o s oists taatoreors 2 %

Autres espéces variables :
Pholidoptera griseoptera

BlatycleisidentlettlalQl 5% ucisais st bianitssiosatens s aulcans 1%
Decticus verrucivorus

| P S e R e R 89 M e e 107

j 111 DA ALY A 10 o L.(15=7). ..... 72

o RPN 4 R 2,8 % L (15-8) ..... 33

(T RPN L L 5 10,7 % L (156-9) ..... 5

(R SR 3,8 e DR SR e 3
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— Structures écologiques

L’indice de diversité spécifique « = 2,8 est favorable ainsi que
I’écart-type. L’humidité édaphique est en corrélation positive avec
le pourcentage de Chorthippus (21 %). L’'importance des Glyptobo-
thrus (35 %) traduit, peut-étre, la xérophilie de ce groupe spécifique
et son développement possible dans des zones bien exposées. Dans
ce cas, ces prairies a humidité édaphique expérimentale démontrent,
pour Glyptobothrus, la dominance du facteur exposition (tempéra-
ture-rayonnement), sur le facteur humidité. En effet, ils s’accom-
modent d’une forte augmentation du deuxiéme facteur, 4 condition
que le premier soit augmenté ou maintenu. Ainsi s’explique cette
structure biocénotique :

— importance des Glyptobothrus liée & I’exposition (malgré la
forte humidité);

— importance des Chorthippus due 4 ’humidité édaphique.

Biocénose montagnarde, B;.M. (ombrée, pelouse,
vallée d’Aure et d’Aulon, alt. 800 a 900 m)

— Parameéires externes

Si de nombreuses vallées pyrénéennes offrent des zones forte-
ment ensoleillées, elles donnent inversement des biotopes trés humi-
des et assez peu éclairés. C’est le cas de certains biotopes en amont
d’Arreau, en vallée d’Aure, et notamment, dans la vallée conduisant
a Aulon, prélévements (n° 142 a 146).

— Paramétres internes de B;.M.

Chorthippus longicornis et monfanus ...............ccovvevnen 36 %
StenobolRPHs HGMAIIERE & 0 L o i et Ti i v ee ik ialais e o sty 18 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°" et 2° type génétique) . 17 %
Omiocesius Deniralis. . ... o1 oisciieesvn s SRR S0 TRTHINE S BUAN 13 %
Stenobothrus-lineatus .. : sassssswssessioes Py L BHEEN 8 %
AT T T T 4 Y e e i S O e L e T S i R s 5 %
DOt CIE DETTUCIDORIS oin e vseis wacriihivnsisbvninvaiiscaain e 2%

Autres espéces :
Gryllus campestris
Tetriz bipunctata

) R T 87 1 P P 89,1
BB ..t 8 % L (15-7) ..... 77
e S 2,1 % L (15-8) ..... 36
e 10,7 % L (15-9) ..... 6

| S AT 5 G E...iiniaan vemn



— 109 —

— Structures écologiques

Les espéces caractéristiques et fondamentales sont : Ch. longi-
cornis, St. stigmaticus, qui occupent, réunies, plus de 50 % du peu-
plement. Les Glyptobothrus se trouvent en condition de faible éclai-
rement et de forte humidité au sol. Ils représentent 17 % de la
population contre 35 % dans B;.M., avec les mémes conditions
d’humidité. C’est donc bien le facteur, éclairement et température,
qui régle la plus ou moins grande expansion des Glyptobothrus, et
explique, ici, la présence d’'une biocénose 4 Chorthippus. Enfin, les
conditions thermiques moyennes des vallées semblent en accord
avec les 13 % d’0. centralis. Cette espéce pouvant localement aug-
menter et représenter 50 % des individus vers 1 500 meétres (MARTY,
1961).

Faciés montagnard, F?.M. (pelouse, vallée de Luchon)

— Paramétres externes

Faciés correspondant & différentes vallées encaissées entre 800
et 1 000 m, prairies en lisiére de foréts, notamment vallée de Luchon
et vallée du Lys vers Superbagnéres. Les notions de soulane et
d’ombrée perdent leur signification, et les différences statistiques
sont inférieures aux variations dues & I'échantillonnage sur un seul
versant. Ceci est dit & ’hygrométrie de I'air et a la forte humidité
édaphique. Cette derniére uniformise les fonds de vallées, créant
ainsi un faciés microclimatique nouveau, trés souvent lié, et c’est
le cas dans les prélévements 147-148 et 149, a une végétation de
prairie élevée, souvent exubérante (plus de 1 m de haut).

— Paramétres internes de F,.M.

BRI P lONGICOLTHS . o oy et vn e sttt s ain s 57 %
Bllyclels el el s vrie ol o aaies B b e e 4 20 %
Metrioptera abbreviata et roeseli ............c.cciviiiiiirnnnnnn 11 %
DecltichRRUDEFPUCIDORIS: <oviiiid o v viopiie oo aiv sl A e s v hnas i S b aaels 8 %
D T e e e s 3 %
Autres espéces (Tetligonia cantans) .............cooivveennnn.. 1%

L N e 96 RO S bl 112,3

HH Bl e e 6 % L (15-7) ..... 73

B v et 14 % L (15-8) ..... 50

e R e SO o 19,1 % L (15-9) ..... 4

Iy st casanegos 13,6 L A e R 40

— Structures écologiques

Etant donné nos observations antérieures sur 1’écologie des
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biocénoses, celle-ci apparait dominée par deux phénoménes : grande
expansion d’espéces hygrophiles, Chorthippus longicornis (67 %) et
d’autre part, présence de 40 % d’Ensiféres, ce qui est considérable.
La corrélation physionomique joue au niveau de ces biotopes a
herbes hautes et situés, de plus, en lisiére de forét. Etant donné
les biocénoses précédemment analysées, contenant Platycleis den-
ticulata et appartenant a des soulanes, des ombrées des zones séches
et humides, il apparait que I'un des éléments principaux dans la
localisation des Platycleis, & I’'intérieur de I’aire, est le couvert végé-
tal, la xérophilie de I’écoclimat, venant comme deuxié¢me élément;
un couvert végétal important et relativement sec, représentant évi-
demment un optimum.

Faciés montagnard, Fg.M. ( pelouse, ombrées,
région vallée d’Aure, alt. 1300 m)

— Paramétres externes

Fg.M. caractérise les pelouses des différentes vallées adjacentes
a la neste d’Aure, entre 1300 et 1400 m, 6 prélévements (nes 149 a
154) sont utilisés sur sols plats ou peu inclinés, en relation avec
des ombrées.

— Parameétres internes de Fg.M.

Chorthippus dongicoriiis &, . S SHIEROTRIN G Je 0 1000 o 47 %
Stenobothrus Uneatns 0 (ol QP ON G EE SN0 E VN RS 0 36 %
Oniocesins VeI . B T s e s e s e i an 12 %
Vi S T T P lT T as Slie sy e ae, Dre B G 3 %

Autres espéces variables :

Oedipoda germanica

Stauroderus scalaris 2 o
B T i O e S PP e S L T R T ]

Gryllus campestris

Nemobius sylvestris

R St e P 79 Voiieosaiaionae 91
L 5 % L (15-7) ..... 57
R B 1,2 % L (15-8) ..... 24
T R 18,2 % L (15-9) ..... 2
g A T oLt Hh 15 ) DR R e 4

— Structures écologiques

Le groupement est dominé par trois espéces fondamentales et
caractéristiques, Ch. longicornis, St. lineatus, O. ventralis. Le nom-
bre et la quantité des espéces compagnes peut ensuite varier en
fonction des microclimats, de la topographie et des activités hu-
maines.
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Faciés montagnard, F,.M. (pelouses, soulanes,
région vallée d’Aure, alt. 1300 m)

— Paramétres externes

Les 6 stations analysées (nos 159 et 162 4 166) sont en soulanes,
ou sur sol plat relié a des soulanes et complémentaires des stations
précédentes.

— Paramétres internes de F,.M.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique et for-

mes voisinestde brguilulis) = N . o B s 28 %
Stenobothrus stigmaticus . ... .. .. Sisitoesn. i saiiicsy v <apies 22 %
Slenobolhros HNealns 'c ... ue s itpen s ps s it bt Sl g EES 19 %
MO CeR IS VENIFOITS: & i i iins s v e siais nln s RGBT i o A0 e 17 %
Stouradertls scolaris s = o e L 6 %
DECIICnS BETTICTOONIIS oo cnseiss sns s s nsisiniss sine vievlsia shiuis e diatetie ue s 3 %

Autres espéces variables :
Platycleis denticulata
Chorthippus longicornis
Euthystira brachyptera

Didiiiida garaiuaBinh) J 452 SR e 5 %
Arcyptera fusca
Psophus stridulus

R 89 WSy s e g 63,5

P M Dl s PR B o 7 % L (157) ..... 52

IR e et e TU 4 U6 TR ARl G % L (15-8) ..... 25 a 30

o A 1A s e b Bk 8,9 % L (15-9) ..... 2

Bt bt % e b a 5,2 sl s aRy o0 6

— Structures écologiques

L’indice de milieu passe de I =15 (Fg.M. ombrée) & 1 =25,2
(Fg.M. soulane) pour le présent groupement. La densité de 'ordre
d =3 a 5 en soulane est souvent inférieure 4 d =2 en ombrée. Les
Glyptobothrus dominent et remplacent les Chorthippus de (Fg.M.
ombrée), mais plus faiblement (28 %), alors que les Chorthippus
représentaient 47 % précédemment. Cette différence dans l'intensité
de la vicariance parait assez difficile & expliquer, si ce n’est par la
différence de possibilité d’expansion des deux espéces.
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Faciés montagnard F,;,,M. (ombrée, vallée d’Aure,
région Azet, alt. 1300 m)

— Paramétres externes

Biotopes particuliérement hygrophiles (ombrée, région d’Azet
et d’Ens, vallée d’Aure), 3 prélévements (n° 167-168-169), humidité
édaphique élevée, liée a des conditions microclimatiques, entrainant
des précipitations plus fortes que dans le reste de la vallée
(CHOUARD, 1949a).

— Parameétres internes de F,,.M.

Chorthippus longicornis et montanus .................covuuun. 83 %
Gl plobolhrus apricarils . .wvveveresrsersssisis sl s Pobias vt sty 9 %
Pholidopiera - griseoplera: .....ccuvveisiavasiraoaisraia’s s ba sleslah ol 7%

Autres espéces variables :
Nemobius sylvestris

Tetris bipunctaly .| " * ' 2> "0 " on =000 st s AR 1%
e 87 s e s 134
R G 4 % L (15-7) ..... 75
RGO e 0,9 % L (15-8) ..... 20
T vie v ew ey 33,6 % L (15-9) ..... 2
L 37,3 % B ean 7

— Slructures écologiques

L’indice de milieu passe ici a 37,3, ce qui traduit suffisamment
les caractéristiques extrémes de ce faciés a Chorthippus. Celui-ci
dépasse plus de 80 % de la population. On signalera également la
position biocénotique des Pholidoptera (7 %), qui se situent dans
les vallées humides jusqu’a 1400 m (MarTy, 1961).

Faciés montagnard F,,.M. (pelouse, soulane,
lithosol, alt. 900 a 1200 m)

— Paramétres externes

Faciés sur pelouses fortement exposées, avec roche meére appa-
rente, donnant des écoclimats trés chauds, 3 prélévements : col
d’Aspin, région d’Arreau et de Payolle (n° 170-171-172).

— Parameétres internes de F,;.M.

Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis .................ccuu.. 54 %
(1° type génétique 2/3; 2° type 1/3)



Euchorthippus prloinglits . ,......:. 505 g0t vens dsnoirpshimtios 23 %
Eailntmussialicns o oo s s e e 14 %
e iROda COPERICROEIN .5 1ar ninsid v s Wi wiir i ie e o s (eoaleby i 5%
Pezoteltix giornai (avec autre espéce : P. denficulata) ........ 4 %

IS s 92 S A 92,5

L e R e e 5 % L (15-7) ..... 60

e 1,1 % L (15-8) ..... 15

PR N R 18,5 % L (15-9) ..... 2

L FE ] S 16,8 PouREIe e 4

— Structures écologiques

Ce faciés a Glyptobothrus et Euchorthippus, représentant en-
semble plus de 70 % du peuplement, rappelle des groupements plus
chauds des étages inférieurs, ou & altitude égale, des faciés plus
méditerranéens. La présence de C. italicus et de P. giornai est ici
en corrélation positive avec I'évolution du sol (tendance vers les
lithosols).

— ZONE ATLANTIQUE DES PYRENEES

Biocénose montagnarde atlantique B;.M. (pelouse, alt. 1 400 m)

— Paramétres externes

Pelouses situées a4 1500 m (n°* 173 4 176) dans la zone du col
Burdin-Curutcheta (région St-Jean-Pied-de-Port).

— Parameélres internes de B;. M.

LHOFIRippus IORGICOPIIIR ., . s e s avas oo va e o aos e o wie v ass e 61 %
Omocestus-vieidnlnga.. o o S e R e e oS e 13 %
GROTINIODRS SD (D) ivvin cowan s mivsss RSO RS ATE DG 11 %
Sterobolhirns stigmaticus: ..o v viviadsnimaiiess waintimes ssas 9 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis .............ccovneunnnn 3 %
DecltaE DErFRCIUORTE v i iv v onuin s isashisiis o adisn i s nine ss 2%
Autres espéces (Glyptobothrus, Omocestus) ................... 1%

S et 86 R 139

REL G S h 7 % L (15-7) ..... 71

OV s atinpTete S e tar s hole 1,7 % L (15-8) ..... 52

S e E e n 19,5 % L (15-9) ..... 9

| R R 11,4 o Biiowisanaiie 2
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— Structures écologiques

Le groupement est marqué par la chute des espéces du genre
Glyptobothrus (inférieur a 10 %), alors que Ch. longicornis dépasse
60 %. Cette derniére espéce, caractéristique et fondamentale, traduit
le caractére hygrophile des biocénoses de la partie orientale de la
chaine. L’empreinte montagnarde est marquée par O. viridulus qui
augmente, dés l'altitude de 1 000 m. Nous soulignerons le retard
général dans les cycles. Au 15 aoiit, prés de la moitié de la popula-
tion est encore a I’état larvaire. La distinction soulane-ombrée est
4 peine marquée : augmentation des Glyptobothrus et diminution
des Chorthippus pour les expositions sud. Le groupement est dominé
par une forte humidité édaphique et atmosphérique.

2.6. BIOCENOSES DES ZONES SUBALPINES (alt. 1 700 &4 2 000 m)

— ZONE ORIENTALE DES PYRENEES

Biocénose subalpine B;.SA. (ombrée, pelouse,
lande, Canigou, alt. 1850 m)
— Parameétres externes

Pelouses situées en ombrée entre 1800 et 1950 m dans le
massif du Canigou, forte humidité édaphique, 4 prélévements
ne 1 a 3).

— Paramétres inlernes de B,;.SA.

Gmocestis DirfdBIIE. S 5.0 0s s o ek it 2 b L s e e ST 37 %
Stenobothrug sligmollclis. . o e s S e s r s s s b a e 22 %
Omocestus RoemMOITROIAAIS o vvice v aioniss onespoimainba st seiasat 19 %
Cophopodizsmn PUTERNTEn - . ... oo e -ans s nnsaiaer s 12 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) .... 6%
Gomphoceriding .DFEVIPERRIS: « - . rorenreiicrarreils < loiute S50 - RIS 3 %
Autres espéces variables :

M ntaring s O N I SRt e A T s o Preete e el
Chorthippus longicornis 1 %
Euthystira brachyptet‘a ML L AR R <L S VR Y o

T e e 78 P s bk oo 771

" H DRt | = 7 % L (15-7) ..... 73

BL & Saisoioie A OSRET 5 1,8 % L (15-8) ..... 41

O wuniniioe dRiERN s 11,8 % L (15-9) ... 3
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— Structures écologiques

Deux espéces sont fondamentales et caractéristiques : O. viri-
dulus et St. stigmaticus. Nous signalerons I'importance des O. viri-
dulus, au niveau des ombrées semi-forestiéres des Pyrénées orien-
tales (Canigou), non seulement au niveau de I’étage montagnard
(Fg.M.), mais également au début de I’étage subalpin. Cette espéce
peut coloniser des soulanes (Col de Jau, F,.M.). Il ne s’agit pas d’une
espéce exclusive de 'ombrée, mais elle est une des rares espéces a
pouvoir supporter les éclairements moyens des ombrées ou des
clairiéres mal exposées.

Biocénose subalpine B,.SA (pelouse, soulane,
Canigou, alt. 1 900 m)

— Paraméires externes

Ce groupement est représenté par de nombreux biotopes de
pelouse en soulane et exposition est, entre 1800 et 1950 m, dans
le territoire du Canigou (Pla Guilhem, Pic de Costabonne), 6 préle-
vements (n° 4 4 9). La microtopographie est variable mais, dans tous
les cas, dominent un ensoleillement favorable et une pelouse dense.

— Parameétres internes de B,.SA.

SHOOTOdErIE BOOIITIA e il St s b sia s b ritin e vio s e ol e s 32 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) .... 21 %
Omocestits DIFIARINS. (..o i oiiiinae s BACHS i iy RNs Ty 19 %
Stertobothius  sHEMAlICIs  f o e s oot e sina sl siris s it is assed 12 %
Chorthippus longicornis et montanus ..............coueeuun. 9 %
TR I Y T T T s B S S S R e SR e L e 5 %
Ephippiger cunii (ou autres espéces) ..............ceeveeunns 2%

L O e 84 S PP r ey 67,1

T PR e 7 % L (15-7) ..... 66

AT e 1,8 % L (15-8) ..... 31

o T T I 9,4 % L (15-9) ..... 2

| SRR e i 5,2 T T e 7

— Structures écologiques

Par rapport au groupement B;.SA. précédent, celui-ci est
dominé par St. scalaris et Glyptobothrus. Ainsi se trouve marquée
Popposition entre des biotopes d’exposition différente. O. viridulus
représente 19 % et 35 % en ombrée. Il ne faut pas voir 14 absolu-
ment une tendance hygrophile, puisque I’espéce est bien représentée
en zone plus séche, mais seulement une possibilité d’adaptation et
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d’expansion écologique supérieure aux autres espéces de I'aire.
0. viridulus trouve une « place vide » et 1'envahit.

I1 faut admettre une saturation biologique en Orthoptéres, au-
dela de 4 &4 7 individus au m? de pelouse, malgré des chiffres locaux
de 10 & 12 au m2 En dessous de cette valeur, pour des pelouses
subalpines, une certaine « dépression écologique » apparait : c’est le
probléme du peuplement des clairiéres et des lisiéres des foréts qui
se pose.

L’espéce la moins sténoque s’installe, en donnant des popula-
tions extrémes (cas de F;.M).

Lorsque I’espéce pénétire dans le milieu, étant donné I’absence
de compétition elle prolifére rapidement. Si nous insistons sur cet
exemple (Fg.M), qui est un cas extréme, c’est pour souligner la
prudence & observer lors de la déduction des aptitudes et optima
écologiques spécifiques, en fonction des caractéristiques physiques
ou physico-chimiques d’un milieu. Dans une biocénose quelconque,
il se produit un balancement entre ’appétence pour les facteurs
externes et les compétitions interspécifiques, dépendant a la fois de
ces facteurs et des polentialités génétiques adaptives spécifiques;
d’ot1 les peuplements unispécifiques de biotopes dont les paramétres
biotiques physico-chimiques ne correspondent nullement a Uopti-
mum écologique spécifique.

Biocénose subalpine B,.SA. (pelouse, ombrée,
Canigou, alt. 2000 m)

— Paramétres externes

Méme secteur géographique que B,.SA, mais 150 a4 200 métres
au-dessus, 3 prélévements (n° 10 a4 12), ’humidité édaphique est
toujours forte; par contre, il y a diminution de la nébulosité par
rapport 4 B,.SA.

— Paramétres internes de B;.SA.

Omocesifis viridullis' ') . . v i S8 L R e 34 %
Gomplioceriding: DrEDIDENNIR ... ... .. .is%ss onanrennnnionisiaiine o 21 %
Stenobothrus nigromaculatus ...........ccoivvieneininniencenn 19 %
SlenGDOIATHS SHGTIOICIE o) o8 o0 iy isosias nsisiennass-nnnntinsasivien 12 %
Omocestus raymondi, haemorrhoidalis (?) ............c.coun... 9 %
MurmeleoletiireMOCHIAIUS 7% v oic s is s veresn s rmon s s siise s 3 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (et autres espéces) ..... 2 %

A R e 91 N e 57,8

e e e e 7 % L (15-7) ..... 91

e 1,7 % L (15-8) ..... 47

i S i o L 8,1 % L (15-9) ..... 3

L S5 0 SRR e R 4,7 o D SR 1a3
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— Structures écologiques

C’est une biocénose a 0. viridulus, comprenant toutefois des
espéces de haute montagne, comme G. brevipennis. Nous voyons
s’affronter des espéces largement répandues depuis la plaine, comme
les Omocestus et des espéces plus sténotopes, comme G. brevipennis.

Faciés subalpin F,.SA. (pelouse, soulane,
région Font-Romeu, alt. 1800 m)

— Parameétres externes

Faciés correspondant au peuplement des pelouses avee Juni-
perus, en clairiére et en bordure de forét de Pins a crochets; 4 pré-
lévements (n°¢ 10 a 13). L’ensoleillement est trés favorable mais
I’humidité édaphique est forte.

— Paramétres internes de F,.SA.

Chorthippus longicornis et monlanus ..............ccvovvvnnnn 44 %
Ephippiger cunii jugicol@ .......cveovsevinviacvsaviveciansans 19 %
G pIODOthrus apTICarTE o o i s slin o s s s aaE A 15 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) .... 9%
PeClICHE VeETHCINOPHE: i o v sl b o s sn s s et 6 %
v 5 T T R e S e e RS P s e 5%
Autres espéces variables :

Platycleis denticulata ....
CROFIAIDPES. JORBICOTRIF. § = - oottt entr s stes eenesnaasan 2%

A b e R 87 A e e S R 95

o1 P R e 7 % L (15-7) ..... 69

s s o eis v 1,8 % L (15-8) ..... 20

B TS e 13,3 % L (15-9) ..... 3

Ih o s 7.3 R s e 27

— Structures écologiques

Les trois espéces caractéristiques et fondamentales sont :
C. longicornis, E. cunii et G. apricarius. L’intercalation d’un Ensi-
fere E. cunii dans la biocénose peut paraitre curieux. Si I'on se
réfere aux parametres externes et aux observations de terrain, il
apparail que les Ephippiger sont localisés surtout sur les touffes
de Juniperus, ce qui n’implique pas une liaison entre les deux, mais
éclaire simplement un aspect de I’éthologie de ce genre, recherchant,
par des variations verticales locales, la température et ’éclairement
optimum. Parallélement aux observations de terrain, cette biocénose
nous renseigne sur les exigences de G. apricarius. Cette espéce de-
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mande un fort ensoleillement, lié a4 une strate herbacée dense, plus
élevée (10 4 20 cm) avec, en plus, une humidité édaphique moyenne.

— ZONE CENTRALE DES PYRENEES

Biocénose subalpine B,. SA. (pelouse, soulane,
Haute-Ariége, alt. 1700 & 1800 m)

— Paramétres externes

Cette biocénose s’établit sur les soulanes subalpines de la haute
Ariége, entre le plateau de Bonascre (Ax-les-Thermes et ’Andorre)
ainsi que dans la zone ouest du Massif du Carlit, 5 prélévements au
total (n° 14 a 18) sur les pelouses fortement exposées, de la série
du Pin a crochets.

— Paraméires internes de B,.SA.

SIARFOdeEns SCalaria e Jors S et L e e 22 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique surtout) 15 %
Stenobothras: Iinealus ©. ;oo cd i oo i sn oo o 13 %
PO g i e, N L T e 10 %
Chorthippus longicornis et montanus ..................co.... 9 %
Omnces s pInid I HIE N o A T I P S TP T T 8 %
Cophopodisma . pyrenaea ...............S 0088000, 330000 5 %
Podisma pedestris’ .....ooviiviiviissonssdneees BIMNTINIR 5 %
AFCOPLEXQ fUSCO ' oo cialciavictioiionis o iy siels sisth s SONE RO | RIS 4%
Platycleis denticnlala: o oamhecidins ..o aBBrivsniasnaiiviias il 3 %
Ephipplifer oltniy 508 R Sh o L e e R e v e niris bes s el 2%
Autres espéces variables :
0. germanica .......
e - e e 2%

O. haemorrhoidalis
Antaxius hispanicus

Eh. ceoiduleswidd 92 N fo. btipn. 00 oot 71
TR ool b - 13 % L (15-7) ..... 72
R AR 4,1 % L (15-8) ..... 28
e A e R 5,4 % L (15-9) ..... 4
| B R RS 1,3 A B A SRS GO 6

— Structures écologiques

Les trois premiéres espéces sont caractéristiques et fondamen-
tales. Elles expriment les caractéres écologiques de cette région qui
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subit encore, climatiquement, certaines influences méditerranéennes.
Cela explique la valeur de I'indice de diversité « = 4,1 et de I'indice
de milien I =1,3. Nous soulignerons le caractére moyen de ces
chiffres, pour les limites géographiques et altitudinales définies.
C’est ainsi que les Stenobothrus augmentent réguliérement de 1 600
a 1 800 m dans cette zone. Inversement, les Glyptobothrus diminuent.
L’augmentation des Podisma et Cophopodisma est corrélative de
I’augmentation altitudinale et de I’élévation de I'humidité atmosphé-
rique et édaphique. Localement, certaines espéces peuvent étre for-
tement représentées (KunNELT, 1960, station 23).

Nous retiendrons le caractére favorable des soulanes subalpines
(e =4,1; c=05,4; I=1,3) pour le peuplement orthoptérologique.

Biocénose subalpine B;SA. (pelouse-ombrée,
Haute-Ariége, 1700 a 1800 m)
— Paramétres externes

Aire biogéographique identique a la précédente (B;.SA) mais
biotopes d’ombrée ou d’exposition nord-ouest, 5 prélévements
(no= 19 a 23).

— Paramétres internes de B;.SA.

ORI DS ORI EO IS e r iy s s i o b s e v o ot s 478 Tty oty 33 %
(007 e LRI T 1T (T Bt e e S R et s Cilien ey Shs St g 29 %
S IEHODOINTUS Sl COTIRS T i e s T Tk e A el 20 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (1°* et 2° type génétique) 11 %
M eCOSteINS OTOBRIE . . vaisis ol sas s be st shebraatats s e s yate AL 3 %
BECICUS  DELTRCIHIONIS o5 visisisiaisieis b e e b s e non o e le s braie o ate s it oo 2%

Autres espéces variables :
Stauroderus scalaris, espéce de B,SA avec en plus : Euthystira

d T T T, B e e A AEI eI e AT e > e R E AT A 2%
B e b 89 BE e 87,1
T DR e 7 % L (I57 -.... 86
e 1,7 % L (15-8) ..... 49
e R R S TR 12,2 oo Bl b e 4
| e e e o 7l S e 4

— Structures écologiques

Les trois premiéres espéces caractérisent le groupement et exis-
tent dans tous les relevés. Les Glyptobothrus ont régressé par rap-
port 4 B,.SA.; St scalaris est souvent absent. L’indice de milieu
passe de I = 1,3 pour la soulane, &4 I = 1,7 pour 'ombrée. Le nombre
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d’espéces dont le pourcentage est supérieur a 2 9% passe de 13 a 7.
Ces chiffres indiquent I'intensité du contraste qui s’établit au niveau
des pelouses subalpines entre les versants exposés au nord et ceux
exposés au sud.

Biocénose subalpine B;SA. (soulane,
Haute-Ariége, alt. 2000 a 2 100 m)

— Parameéires exlernes

Les conditions géographiques sont celles de B,.SA, avec pelouses
en soulane, entre 2 000 et 2 100 m. Les conditions d’ensoleillement
et de rayonnement sont trés favorables; mais les contrastes ther-
miques, entre la nuit et le jour, augmentent, ainsi que la durée de
la phase enneigée. Ce dernier phénoméne diminue la période favo-
rable pour les insectes.

— Paramétres internes de B;.SA.

Gomphoceridius brevipennis ...........coovveunneennnecnnans 22 %
SIONROdEIus "SCOIOTIS: < oo viis v vivns o aivis s xioriin uislol wioiviawinietn CatTRY e s 19 %
Glyptobothrus binotatus-saulcyi ............ccovviiiiiinnnennn 16 %
Cophopodisma pgrenaea .....h%.. 5 ah asavdiel assibsonaadl. 14 %
Chorthippus montanus et longicornis ...........coiuvviunnnn. 12 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) ..... 10 %
ATUGTINS NISDORICUE .V oV ioraer ia s cansdnv e s Chnd t v s o 5%

Autres espéces variables :
Oedipoda germanica .
Bodisma pedesltis. ...l o renoris BRSBTS 2%

Stenobothrus stigmalicus
Platycleis saussuriana .

Eievivripnsaive 88 s 52,5
T L e e 8 % L (15-7) ..... 71
s 7o vic e s i 2,1 % L (15-8) ..... 32
R I 6,3 % L (15-9) ..... 5
| i e e 3 L D St 6

— Structures écologiques

Il s’agit d’une biocénose & Gomphoceridius et Stauroderus, mais
ces derniéres n'occupent plus avec les Glyplobothrus une position
dominante. Les caractéristiques de la haute altitude marquent les
structures biocénotiques. Malgré une exposition favorable, I'indice
de milieu ne dépasse pas I=3.
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Biocénose subalpine B,.SA. (pelouse, ombrée,
Haute-Ariége, alt. 2 100 m)

— Paramétres externes

Les biotopes sont situés dans le secteur biogéographique de
(B,.SA), en ombrée, entre 2 000 et 2 200 m.

— Paramétres internes de B,.SA.

Cophopodisma PYren@ea ............ceoeeeeeeinnnnnneesnonnnns 23 %
GompROCErIdits BrEDIDERIIE . iiiesvsisrionssinmisasies soaansinnas 21 %
Chorthippus longicornis et montanus ..................coovunn 19 %
Glyptobothrus binotatus-sauleyi .............cciiiiiniiiennnns 12 %
Stenohothris - linealos s =5, o onr i . e e e s e 11 %
PORIEIT DEAeSIPIn . ) i e s R e 8 %
Steolothros: stlgMalicus i . i o iir e s R s s 5%

Autres espéces variables :
Decticus verrucivorus ..

ERLRpStieg BEOCRADDICED S5l v vniv vt siniiiss s it s B A DY b tats - 5% 1%
et espéces de B;SA. ....
e i 84 N e o 61,6
S e 8 % L (15-7) ..... 87
RN rer 2,1 % L (15-8) ..... 49
e O 7.4 % L (15-9) ..... 4
e 3,5 Lo vy 1a2

— Structures écologiques

Au niveau des biocénoses subalpines, outre les variations spéci-
fiques qualitatives et quantitatives, les variations de densité devien-
nent intenses. En soulane les chiffres varient ded =34 d =9 au m?
avec un chiffre moyen : d =4 (MaARTY, 1961). En ombrée, au con-
traire, nous trouvons des valeurs : d = 0,5 a 2,5 avec des moyennes
de d = 1, donc des biocénoses numériquement 4 a 5 fois plus riches
en soulane. Les espéces caractéristiques et fondamentales sont
C. pyrenaea et G. brevipennis, c’est-a-dire des espéces de haute mon-
tagne. Nous passons, dans la Haute-Ariége, & partir de 2 000 m,
en ombrée, & des biocénoses froides étroitement localisées, comme
I’analyse biogéographique nous a permis de I’établir.
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Biocénose subalpine By.SA. (soulane, vallée d’Aure,
Arbizon, all. 1 800 m)

— Parameétres externes

Pelouses, en soulane, situées entre 1 700 et 1 800 m en avant de
I'axe de la chaine pyrénéenne, zone de la Hourquette d’Arreau, du
Pic d’Arbizon, du Soum de Matte, 5 prélévements (n°s 24 a 28). Ces
derniers englobent, parfois, des faciés & lithosols, particuliérement
chauds.

— Paramétres internes de By.SA.

AU O Tl S OO 8 s s S T T T 22 %
Stenobolhrass sligmalticrs oy S b s s s BN e 18 %
T b U [T S s o e o e e o ey S D T A A 17 %
O estins RO e o S T S e L T o 12 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis .................cccun.. 8 %
Chorthippus IONGICOTRIB «ouoiicuvai i insofuwrs SPNIIERINEN . 3 7 %
Platyclels cdenlictlal@. .. v vsovevvonienierssye: DR nindg. Has 7 %
Declicns VEFTHCIDOTHS ..o -anvnscsssvsasnsamnny aiiasth, o, 298 4%
Melrioplera abBreDialan .. oxcvoes o siin el Borsn cnnrion dolan snidl 2%
ALCUDIEEN TUSCH . i T hi eh ol annsnsiononli e ssiseis v piie cotatl 2%
Autres espéces variables :

Oedipoda germanica ......
Stenobothrus nigromaculatus ( 1%
Euthystira brachyptera .....
Ephippiger cunii ...........

Thitmaabs ke assi 89 Mossms doeawriboll 73.3

TTH A S T 11 % L (d5-7) .:.. 52

B iabmen cin i 3,3 % L (15-8) ..... 21

e 6,6 90 Lo{lb=9) ..o 2

G 2 o D e e 13

— Structures écologiques

L’indice de milieu, I = 2, est inférieur aux indices de zones
situées a plus basse altitude, méme si elles sont situées plus a I'est.
De plus, a = 3,3; nous trouvons done, avec les soulanes subalpines
reliées a la vallée d’Aure, une série de conditions favorables, four-
nissant des biocénoses dont les caractéristiques se rapprochent de
celles de groupements bien exposés de la région de Puymorens et
du Carlit (B;.SA; plus de 20 % de St. scalaris dans les 2 cas). La
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zone comprise entre la vallée d’Aure et le Pic du Midi de Bigorre et
englobant la Réserve naturelle du Néouvielle (ANGELIER, 1965), re-
présente, pour la faune épigée, une limite écobiologique fondamen-
tale. Elle est trés nette au niveau subalpin, les versants exposés au
sud et au sud-est, ainsi que les versants est, sont trés favorables
et rappellent les biocénoses des Pyrénées orientales. Les versants
nord et nord-ouest accusent l'influence altitudinale et sont sous la
dominance de biocénoses froides et hygrophiles, a caractére atlan-
tique.

Faciés subalpin F,.SA (pelouse, soulane,
région Lac d’Orédon et Pic du Midi, alt. 1 800 m)

— Paraméltres externes

Dans la caractérisation de ce faciés subalpin, nous utilisons des
stations déja signalées (MARTY, 1961), dans lesquelles nous rempla-
cons Blyptobothrus apicalis, introduit par erreur a ce niveau (Kru-
SEMAN et JEEYELS), par le groupe Glyptobothrus bicolor-biguttulus-
mollis (2¢ type génétique). Nous élargissons ce groupement au ni-
veau des soulanes de 1 800 4 1 900 m entre Orédon, La Gaubie (Ba-
réges) et le Pic du Midi (La Mongie), prélévements (n° 29 a 32).

Etant donné que nous avons caraclérisé les groupements sub-
alpins types, par des biocénoses situées plus a l’est, nous conside-
rerons, par convention, les groupements du Néouvielle et du Pic du
Midi comme des faciés 4 niveau du subalpin pyrénéen.

— Parameélres internes de F,.SA.

Slenobothros SHOMOLICHR i oo s aiciswiisi sy srun s s sdisnieaia s wals 47 %
Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) .... 26 %
N T A T T L S e R W D e I S W R i s 16 %
S Ol IS LI O e ik e e 6 %

Autres espéces variables :
Oedipoda germanica ........
Isophya pyrenaea ...........

Chorthippus IONGICOTNES .....p cseveereeseeeeeeceeeaeeneennnn. 5 %
Decticus verrucivorus ......|
Arcyptera Jusca™ ... ... -

TR i s A 8 5 e S EYR ey P 78

FDH T A e 5 % L (15-7) ..... 67

O i e 1,2 % L (15-8) ..... 31

(ot AT S S S 15,6 % L (15-9) ..... 4

! BRGNP S 13 - DR A 3
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— Structures écologiques

Pour les deux massifs (Pic de Néouvielle et Pic du Midi), il s’agit
d’'un groupement a St. stigmaticus, tel que nous I'avions défini en
1961 pour la région de Néouvielle (MARTY, 1961).

Faciés subalpin F;.SA. (Plateau d’Aumar,
massif du Néouvielle, alt. 2 200 m)

— Paramétres internes de F;.SA. (MARTY, 1961, p. 13)

Stenobothrus NNEALHS oo vevoieionnoins cnabasanine sseiiesas 50 a 60 %
Gomphoceridius brevipennis ............c.oiviiiiiennnnnn 20 a 30 %
Stenobothrus stigmaticus ............cciviiiiennniennnns 10 %
ACropag=silirIOuE Ve 5 is va st o Ry RN AR E s R S 8 %
Cophopodisma pPYren@ed ................ovemneunnnnonns 3 %

Faciés subalpin F,.SA. (ombrée,
massif du Néouvielle, alt. 2200 m)

— Paramétres internes de F,.SA. (MArTY, 1961, p. 14)

Gomphoceridius brevipennis ..................oouun. 50 a 60 %
Podisma Dedestvis i .5 aubtisvusiinian qosasiotst <o ok 20 a 30 %
ACTOPUR BIDIFICHE ;300 0% 56 wo i bidiistelite ik 37t = dREstd 100 10 a4 15 %
Cophopodisma pyren@ea .............coceivveevness moins de 5 %
StenabolRrag clinealils= i s i rasiser i s s st e moins de 5 %
Stenobothrus stigmaticus ............ccoievivnenennn. moins de 5 %

Faciés subalpin F;.SA. (pelouse, soulane,
Vignemale au Pic d’Anie, alt. 2000 a 2200 m)

— Parameétres exlernes

Groupements a4 l'ouest des Pyrénées centrales, correspondant
aux derniéres franges subalpines vers Patlantique; 6 prélévements
(nes 29, 32, 34, 39 a 41), Vignemale, Pic du Midi d’Ossau, Somport,
Pic d’Anie).

— Parameéires internes de F;.SA.

AeTopadE bt e e i e e e e T s 31 %
Cophopodisma DUTEIBER s« s v visvaassspasssonsessnsnnansssne 22 %
Stanroderus scaloTiBEtn TS i coviave v llle s sossn sty tayysms 17 %

ATcyplera fusca. ... ocivitciiis it sassatdiservesevrvrvres s 13 %



POdISG PEUESITIE oot v iron asees doliiBe b R LA 12 %
Onipcestus pirldolis’ . .o o oit i o RERERRNID T NG 11 %
Gomphoceridius Drevipennis ...........ooeveveviiiineranenns 6 %
Stenobolhrus sligmaticus . ..........ccvecisinnvnsns sy snberas 4%
Declions DerruciVOrTS: .\ i i iianoissnn. BER0 v hRR o 3%
Antresespeces (Plalpeleis dD.) .oy oo dih daiainivas mainuniens dn 1%

1 S TSPy A 86 e E e 91

O] DA T S S 10 % L (15-7) ..... 73

T G A i e ey % L (15-8) ..... 39

S e e e 9,1 % L (15-9) ..... 4

il e 3,1 2 D el +4

— Structures écologiques

Le groupement A. sibiricus, St. scalaris et C. pyrenaea, n’appa-
rait pas lié 4 la partie occidentale des Pyrénées centrales. On y
retrouve des espéces typiques des pelouses subalpines des Pyrénées
orientales.

C. pyrenaea se trouve au-dela de 1800 m, en général, sur tous
les sommets, du Canigou au Pic d’Anie. A la fin des zones subalpi-
nes, vers 2 100 m il se dégage une unité biocénotique pyrénéenne,
relativement indépendante des influences atlantiques, centrales ou
méditerranéennes.

Faciés subalpin Fy.SA. (pelouse, ombrée,
Vignemale au Pic d’Anie, alt. 2000 a 2 200 m)

— Paramétres externes

Méme définition géographique et altitudinale que F;.SA.

— Paramétres internes de F;.SA.

Cophopodisma PYrenaea . ....... ..o s otoihis e vt as va s s 19 %
Podisma Pedestris: ... o iiiiiviiiiaaid st sat e g A e o 0 18 %
Aeropus SIDIFICHE . ... ... 5 viesesersevr st N s 17 %
Omocestug: DirTdUlng ., 05 oo i o iaiants SRSRUNIIG BNESH 15 %
Gomphoceridius brevipennis ............cceeeeiienneneannenns 12 %
T e T e b B e 6 %
Euthystica BrachROPLer@ ..... .. ceeeesosiaiers e vansssesasin s 5%
MecostNeltls grO8SIIS .\ ..ivivsoiosososssbnaisannas Peilns desdndsn 4 %

------------------------------------

Stenobothrus stigmaticus
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Autres espéces variables :
Chorthippus longicornis .
Boiolpina ooocsercononnanl,ooinninn,, Hseniassd, wibinng 1%

Blalyeleis Sp.. ., ovvensin
Decticus verrucivorus .

T cscarsnaiston dorstiston 84 R L D SRR 65
LR e A 10 % L (15-7) ..... 92
Gl o 02 stotaret stt ataanatars 2,9 % L (15-8) ..... 54
O o roreraters S dEEL & 6,5 % L (15-9) ..... 6
JE . isreteters MR 2,2 G6 B saataraaaraters 142

— Structures écologiques

La biocénose est dominée, en ombrée, par C. pyrenaea et P.
pedestris. Cette derniére espéce est surtout fréquente dans les zones
riches en Rhododendrons. La densité est trés réduite et se trouve
souvent inférieure 4 d = 0,56 au m2 Nous trouvons des points com-
parables aux ombrées subalpines de la haute Ariége. Ces analogies,
dans les biocénoses subalpines, annoncent l'unité des groupements
alpins.

2.7. BIOCENOSES DES ZONES ALPINES

Ce sont les groupements des hauts sommets pyrénéens, au-dela
de 2200 m, jusqu’a la limite des pelouses. Ils sont exclusivement
limités aux Pyrénées orientales et centrales qu’ils caractérisent.
La notion de Pyrénées méditerranéennes ou atlantiques a perdu
toute sa signification, surtout au-dela de 2 500 m. Nous examinerons
les groupements d’est en ouest.

Biocénose alpine, B,.A.
(pelouse, ombrée, Canigou, alt. 2 250 m)

— Paramétres internes de B,A.

Gophopodismios PITCHOER S & oo 00 i ey s eichies daia s rin e e 73 %
Gromphoceridins Brevipeniis ... .. ..o o0 SOEaydass dvivjoiines 21 %
Podisma pedestris el qlpina i...icoosviiviivissas s atashng . o 4 %

Autres espéces variables :
Myrmeleolettix maculatus ...
Glyptobothrus apricarius ...
Antaxius hispanicus ........
C. binotatus-sauleyi ........
Stauroderus scalaris ........
Ch. montanus et longicornis .
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L BRSO 48 Vaieaad, Sip ity 42
B, s alalivaie e 4 % L (15-7) ..... 92
R s I R 1 % L (15-8) ..... 26
e R 10,5 % L (15-9) ..... 1
et ey 10,5 o T S S PR 0

— Structures écologiques

La densité est inférieure 4 d = 0,2 au m2 La biocénose est
caractérisée par 3 espéces représentant plus de 95 % de la popu-
lation; C. pyrenaea, G. brevipennis et P. pedestris. Ces trois espéces
sont présentes dans tous les points du biotope. L’indice de diversité
est faible, l'indice de milieu est, inversement, trés élevé. Les Orthop-
teres sont soumis a des conditions sévéres, les caractéristiques
subalpines s’accentuent, la phase enneigée dépasse localement
9 mois.

Biocénose alpine, B,.A.
(ombrées et soulanes, Pyrénées-Orientales, alt. 2 300 m)

— Parameétres externes

Pelouses du massif du Puigmale (Haute Cerdagne), Col de Lio
et col de Nuria, avec des orientations variables, étant donné la
difficulté du terrain et la faible densité : d est inférieur a 0,1
au m? Il est difficile de faire un travail statistique portant élective-
ment sur la soulane ou 'ombrée, 2 prélévements (n° 49 et 52).

— Paramétres internes de B,.A.

Cophopodisma’ PYPENaed ... .. viesscciohoriiass it ueriaans 36 %
Gomphoceridius brevipennis ..............c.cooeuiiinraniinnnnn 25 %
RO DI STEITICHS: oo v s s v e s e R T S s A A 23 %
Myrmeleoleltix macul@iIE .0 viivnsvssininssons ohsenentes 7%
Gipplobothras apricariug =i . o o B i i e 6 %

Espéces variables :
Podisma pedestris

Anbacids Bhippuciols ) e < e e R T AT e 3 %
B et s 53 Vs anavans 71
(M e A s 6 % L (15-7) ..... 89
O Sses e e v s i 1,7 % L (15-8) ..... 24
B snat v oot 12,1 % L (15-9) ..... 2
R e 71 B S 3

— Structures écologiques

Nous retrouvons les mémes éléments biocénotiques qu’en B;.A.;
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C. pyrenaea et G. brevipennis dominent le groupement. Vers la
soulane, on trouve des faciés 4 A. sibiricus, M. maculatus et A. his-
panicus. Vers l'ombrée, on retrouve des biotopes a P. pedestris.

L’indice de milieu, comme dans le groupement B,.M. est supé-
rieur a 7. Pour B,.M., I = 10,5; pour B,.M., I = 7,1; ce qui semble
indiquer, bien que dans les deux cas il s’agisse de milieux extrémes,
que les pelouses alpines de la haute Cerdagne, notamment celles
exposées a l'est, seraient plus favorables que le massif du Canigou
Les observations comparées sur le terrain sont difficiles a inter-
préter. Les éléments qui paraissent jouer sont : la nébulosité plus
faible, I’ensoleillement plus fort, pour la Haute Cerdagne par rap-
port a la région du Canigou et du Carlit. Mais nous ne disposons
pas d’enregistrements continus sur la climatologie comparée entre
ces deux massifs.

Biocénose alpine B,.A.
( pelouse, soulanes et ombrées, Canigou, alt. 2 400 m)

— Paramétres externes

Situé exclusivement dans le massif du Canigou (2 préléve-
ments, n* 53 et 54), ce groupement correspond au peuplement
des pelouses en soulane et ombrée 4 2400 m d’altitude. Ici aussi,
le terrain et la densité ne permettent pas une séparation statistique
significative entre les différentes expositions.

— Paramétres internes de B;.A.

BophopOdisIg DUECRAEH . . oo ce s s nis s e s sl s e e i s 53 %
(romphoceridizs DIEUIDENNUES . o cocn'ss s osiaimmioi bt iiei o a e s s o 46 %
Podisma pedestris
GlanloBsthrus sp. , . - - hireRaRAIGRE At ee s ST 8 1%
T n by v i s et o 49 V. otnein: e 69,6
S 3 % L (15-7) ..... 92
PO e o 0,8 % L (15-8) ..... 26
O S 23 % L (15-9) ..... 0
A oo W ey 28,7 % B .{ RN 0

— Structures écologiques

Trois espéces au maximum parviennent 4 vivre dans ce bio-
tope. Les caractéristiques écologiques sont extrémes. a est inférieur
a I et 'indice de milieu I = 28,7 prend une valeur jamais atteinte
par un groupement antérieur.
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Faciés étage alpin, F,.A.
( pelouse, soulane, Canigou, alt. 2 800)

— Parameétres externes

Peuplement correspondant aux pelouses alpines, exposition sud
4 sud-est 4 2800 m dans le Massif du Canigou; 2 prélévements
(n* 55 et 56).

— Paraméltres internes de F,A.

Gomphoceridius brevipennis ...........cciiiiiiiiiiiiiiiee, 90 %
Cophopodisma PYTERAEA . .....oceis'sssionanissimsioeniseenesssinssns 10 %
§ P e i 56 N i S 80
§ 1 D R 2 % L (15-7) ..... 97
B e 0,5 % L (15-8) ..... 18
o B W RO T 40 % L (15-9) ..... 0
A Al R TR 80 L R R e 0

— Structures écologiques

Les conditions deviennent trés difficiles pour la faune épigée,
étant donné l'augmentation de la phase enneigée. Deux espéces
seulement peuvent s’adapter ici a ces conditions, mais avec une
densité inférieure 4 d = 0,1 au m2. Nous signalerons en soulane
I'importance de Gomphoceridius brevipennis (90 %).

Faciés étage alpin, F,.A.
{ pelouse, ombrée, Canigou, alt. 2 800 m)

Mémes caractéristiques que précédemment, Canigou, 2 800 m
mais exposition nord, 1 prélévement (n° 57).

— Paramétires internes de F;.A.

CophopOditma PULERACAT .58 v i vveivenhids vinsasnas oo Lo 96 %
Gomphoceridius brevipennis ..................c.ccoiiiiiiiiians 4 %
e s ey 48 N i 92
o R S 2 % L (15-7) ..... 100
QL% Cales o s i 0,4 % L (15-8) ..... 26
e T e 46 % L (15-9) ..... 0
| e 115 e o 0

— Structures écologiques

La biocénose est limitée a deux espéces avec des caractéristi-
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ques encore plus sévéres : [ = 115. On observe une inversion éco-
logique : C. pyrenaea est I’espéce dominante en ombrée. Donc, bien
que souvent présentes ensembles, au niveau de 1’étage alpin, G.
brevipennis et C. pyrenaea, n’ont pas les mémes exigences écolo-
giques. C. pyrenaea présente, peut étre, une résistance au froid
supérieure a G. brevipennis, comme peut le laisser supposer 'obser-
vation de la motricité a 4 2 °C (les deux espéces étant placées, en
chambre froide, dans des bacs contenant un fragment de pelouse,

on constate a cette température que C. pyrenaea présente une
activité supérieure).

Biocénose alpine, B,.A.
(pelouse, massif du Carlit et Puymorens, alt. 2200 a 2 300 m)

— Parameétres externes

Groupement correspondant aux pelouses alpines sur sol a
orientation différente, en contact avec des soulanes et des ombrées,
entre le Carlit et la vallée de I’Ariége, altitude 2200 a 2300 m,
2 prélévements (n° 58 et 59).

— Paramétres internes de B,.A.

Gomphoceridius brevipennis ...............couiiiiennenennnnns 38 %
deropias - mibirfeneiConte SUOX S i L Gal b, B SRy, | 31 %
Cophopodisma=pyrenaea IS FIoN0, SRTRIODONRISGE 50, THHIE 27 %
PO IS alpIna O PEEAITIS bt vt s i e s e 3 %

Autres espéces variables :
Antaxius hispanica ..............
G. binotatus-sauleyi .............( 1%
Stauroderus scalaris (soulanes)
Chorthippus montanus (ombrées)

R e h e 61 Wieslant. sanidsans 75,5
s T e 5 % L (15-7) ..... 97
=i vi s at i v i 1,3 % L (15-8) ..... 26
S P B R 15,1 % L (15-9) ..... 2
| o e e 11,6 e e 1

— Structures écologiques

Entre 2200 et 2300 m, si la pente et I’évolution du sol per-
mettent la fixation de la pelouse, on peut observer des groupements
ayant fréquemment 4 &4 5 espéces. L’influence des expositions sud
et est, dans ces biotopes, permet la présence d’une biocénose 2
3 especes, représentant individuellement plus de 25 % des indi-
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vidus. Les Podisma varient en fonction de la topographie et de
la végétation. Ils se localisent en face nord, parallélement aux Rho-
dodendrons. Cette corrélation, 4 la fois, physionomique et écologique
est valable pour plus de 75 % des Podisma pyrénéens.

Biocénose alpine, B;.A.
(soulane, Pyrénées d’Andorre, alt. 2 500 m)

— Parameéires exlernes

Groupements biocénotiques des pelouses exposées au sud entre
2500 et 2600 m sur les sommets du nord de I’Andorre. Ce sont des
prairies de soulanes typiques, du Port d’Envalira vers le Port de
Fontargente (nord de Soldeu), le Pic de L’Estanyo et le Pic de
Casamanya, 4 prélévements (n° 62 & 64).

— Paramétres internes de B;.A.

Glyptobothrus binotatus-sauleyi .................ccciiiieiinn. 39 %
Gomphoceridins. DrevIDERRIS| .. i ciuigaiicda s esariure s 21 %
Chorthippus montanus et longicornis .............ccciveuuunnn 14 %
COPRONOAIEMa DUTEHUPHL . . . i e o omnss e o b o et 13 %
SICHODEHENS TR 3 v s oo oo o i sw s msasiogs 11 %
Stenobalhrns - SIQDRHICIE o5 . o oy d s i sansen s vuss s 9 %

i PSR 63 e T 64,7

B i 6 2 el ety R 88

Gt e s 1,6 % L (15-8) ..... 29

T R T By R s 11 % L (15-9) ..... 5

B i e 6,8 Lo i B i 0

— Structures écologiques

A T'exception de St. stigmaticus les autres espéces existent au
niveau de tous les biotopes signalés. On assiste 4 des variations
locales; les Chorthippus augmentent dans les zones plus humides,
les compensations précédemment signalées (F,.A. et F,.A.) entre
G. brevipennis et C. pyrenaea, s’observent, dés que la microtopo-
graphie oriente le biotope vers une exposition de soulane (surtout
G. brevipennis) ou d’ombrée (surtout C. pyrenaea). Il est 4 remar-
quer l'importance de G. binofatus qui a tendance 4 passer en sou-
lane vers 2400 m alors qu’il se situe assez souvent en ombrée a
des altitudes inférieures.

Il faut souligner la richesse relative de ces biocénoses, dépas-
sant pourtant 2 400 m. Elle est 4 rattacher & I'étendue des pelouses
alpines, en exposition sud, qui ont créé un vaste réservoir génétique,
avec de nombreuses possibilités de migrations horizontales et ver-
ticales, lors des variations climatiques du Quaternaire.
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Biocénose alpine, Bg.A.
(pelouse, ouest des Pyrénées centrales, alt. 2 600 m)

— Parameétres externes

Prélévements des pelouses alpines des hauts sommets, des Pyré-
nées centrales et de l'ouest des Pyrénées centrales, Massif du
Néouvielle, Pic du Midi de Bigorre, Massif du Vignemale et Pic
du Midi d’Ossau. La difficulté du terrain dans ces stations ne
permet pas une séparation statistique entre les différents versants
et oblige 4 grouper les relevés.

— Paramétres internes de B;.A.
Gomphoceridius brepipenniss % . vr. . O TN 51 %
COPHODOHIS IO S DULEIIGP. s b s s i e 48 %
Autres espéces :
Stenobothrus lineatus .
G. binotatus-saulcyi ..

B o ey ate s T, 51 i e A e 69,3
Dl R el 3 % L (15-7) ..... 95
R 0,8 % L (15-8) ..... 39
(oA AP SR s (o) 22,0 % L (15-9) ..... 4
L e e e 28,6 O s 0

— Structures écologiques

Cette biocénose, 4 G. brevipennis et C. pyrenaea, trés largement
répandue sur les sommets des Pyrénées centrales est identique aux
groupements alpins des Pyrénées orientales. Ainsi se dégage, au
niveau des populations orthoptérologiques de haute montagne, une
incontestable unité biocénotique.

3. — PARTICULARITES BIOCENOTIQUES COMPAREES

3.1. COMPARAISON DES PARAMETRES INTERNES

Variations du nombre d’espéces

A laide des résultats précédemment obtenus dans I’analyse
biocénotique, il est possible d’établir les courbes de variations du
nombre d’espéces. La valeur du nombre d’espéces (n.E.), pour une
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biocénose, résulte de la moyenne entre les différents préleévements
utilisés (voir paramétres externes et internes). On effectue ensuite la
moyenne des nombres d’espéces des biocénoses types de I'étage.

1 af 2
104
54
o] e e J ——  stade actuel \
o) ==myigeobe - dlntameation \ ——— courbe dinterpolation
1
Altitudes Altitudes
100 600 800 1700 2300 2700m 100 600 800 700 230 2700m
L BM-BSM BC BM BSA Biocénoses L BM-BSM BC BM BSA Biocénoses
3 « 4
3
= ....‘____\\
-,
254 '-.\\
2
N
o “
— Stade actuel e Stade actuel -
%1 _—— courbe d interpolation ——— courbe dinterpolation
Altitudes Altitudes
100 500 800 1700 2300  2700m 100 600 800 1700 2300  2700m
L BM -BSM BC BM BSA Biocénoses L BM~-BSM BC BM BSA Biocénoses
Fic. 1. — Variations du nombre d’espéces (n.E) au niveau des différentes
biocénoses des Pyrénées orientales.
Fic. 2. — Variations du nombre d’espéces (n.E). Biocénoses des Pyrénées
centrales et atlantiques.
Fic. 3. — Variations de 'indice de diversité (a) - Biocénoses de la partie
orientale des Pyrénées.
Fic. 4. — Variations de ’indice de diversité (a) - Biocénoses des Pyrénées

centrales et atlantiques.
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On obtient ainsi une valeur moyenne, pour chaque étage. Ce chiffre
est siirement inférieur au chiffre réel, mais il représente un compa-
rateur écologique, indiquant que, sur 80 a 100 individus capturés,
dans une aire homogéne, on trouvera, aux différents élages, les
valeurs indiquées sur les graphiques.

Dans la partie orientale des Pyrénées (fig. 1), il apparait une
dépression en espéces au niveau de I’étage montagnard, suivant la
progression observée depuis le littoral. La valeur moyenne, n.E. =7
des biocénoses montagnardes ne s’améliore pas au niveau du sub-
alpin, sans toutefois diminuer, malgré l'augmentation d’altitude.
Nous retrouvons toujours un point moyen n.E = 7. Par contre, le
nombre d’espéces diminue trés rapidement ensuite, et passe 4 des
valeurs inférieures 4 4 au niveau de I'étage alpin. La courbe tend
vers 0 au-dela de 2900 m.

On assiste dans les Pyrénées orientales, des biocénoses colli-
néennes, aux biocénoses alpines, &4 une diminution du nombre
d’espéces avec un palier net, voire une augmentation locale, au
niveau des prairies subalpines.

Dans les Pyrénées centrales, le probléeme ayant déja été abordé
localement dans le massif du Néouvielle (MARTY, 1961), nous obser-
vons un phénoméne analogue, localement trés intense. Cela tient a
la vaste dépression (fig. 2) qui se développe au niveau montagnard.

La courbe générale, en interpolant & I’extréme, correspondrait a
une diminution réguliére du nombre d’espéces en fonction de I’alti-
tude, mais elle négligerait totalement les facteurs écologiques exis-
tant entre 1 000 et 1 700 m. Chaque point n’est pas le résultat d’une
mesure mais représente une moyenne. Il faut rechercher les causes
de ces phénoménes a la fois dans la nature de la couverture végétale
(présence de foréts donnant des pelouses hygrophiles protégées du
rayonnement solaire) et, corrélativement, dans la nébulosité forte de
ces zones dans les Pyrénées. Pour le nombre d’espéces, les Pyrénées
atlantiques réveélent le méme phénoméne, bien qu’atténué par une
forte augmentation de I’humidité, dés le niveau collinéen.

— Variations de lUindice de diversité

Au niveau des Pyrénées orientales, nous trouvons le phénoméne
précédent, plus nettement exprimé (fig. 3). Cela tient 4 I'augmenta-
tion d’information contenue dans «, par rapport 4 n.E., dans lequel
les variations du nombre d’individus de chaque prélévement n’inter-
venaient pas. Le pincement écologique des biocénoses, entre 1'étage
collinéen et subalpin, est ainsi graphiquement démontré.

Dans les Pyrénées centrales (fig. 4), pour les différentes valeurs
de a, ce principe est également valable. Son intensité supérieure par
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tiques.

Fic. 7. — Analyse comparée de l'indice de diversité (u) entre les peuple-
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F16. 8. — Analyse comparée de l’indice de diversité (a) entre les peuple-
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rapport aux Pyrénées orientales est siirement liée 4 la différence de
nébulosité et d’humidité entre les deux, ainsi qu’aux conditions ther-
miques de 1’étage montagnard, plus favorables dans la partie orien-
tale de la chaine.

La comparaison des indices de diversités des soulanes et des
ombrées donne, pour les Pyrénées orientales (fig. 5), des résultats
significatifs et permet de poursuivre 1’analyse. L’ombrée est régu-
liérement défavorable du collinéen au subalpin. Pour les soulanes
(fig. 5), I’élément notoire est la valeur élevée de e au niveau colli-
néen. Cela est, sans doute, dii 4 la fois & des facteurs physiques,
comme la température et I’exposition, mais aussi & des facteurs bio-
géographiques et historiques comme lintense pénétration de la
faune méditerranéenne, mise en évidence dans I’analyse biogéogra-
phique (MarTy, 1969a).

Pour les valeurs de « au niveau alpin, I'ombrée devient aussi
rapidement défavorable que la soulane. Le gradient altitudinal
devient supérieur au facteur orientation.

Dans les Pyrénées centrales (fig. 6), les deux courbes se suivent
jusqu’au niveau collinéen. C’est dans I'étage forestier que la disso-
ciation apparait, avec la dépression précédemment étudiée. Nous
remarquerons qu’elle est surtout le fait de I'ombrée; des préléve-
ments exclusivement en soulane risquant, dans certaines vallées peu
boisées et bien exposées, de masquer le phénoméne. De toute ma-
niére ,si 'on considére les valeurs moyennes, méme en soulane, le
creusement de la courbe apparait.

L’analyse comparée des figures 4 a4 8 permet de mettre en évi-
dence trois ensembles biocénotiques :

— un ensemble collinéen (fig. 6-A), subissant l'influence du
« pincement écologique » de I’étage forestier;

— un ensemble montagnard (fig. 6-B) formé d’espéces de plaine
atteignant leur limite, d’'ubiquistes et d’individus de haute montagne
a leur limite inférieure;

— un ensemble de haute montagne (fig. 6-C) composé d’ubi-
quiste et d’espéces typiques.

L’analyse écologique des Trichoptéres de la vallée d’Aure
(DEcamPs, 1967) aboutit & des résultats voisins.

La comparaison des ombrées entre elles (fig. 7) permet d’aper-
cevoir le contraste des peuplements montagnards des ombrées des
Pyrénées centrales (fig. 7, point A), par rapport aux étages qui l'en-
cadrent et également par rapport aux ombrées des Pyrénées orien-
tales (fig. 7, point B).

La comparaison des soulanes (fig. 8) révéle peu de différence
au niveau montagnard. Les biocénoses subalpines des soulanes des
Pyrénées centrales sont favorables a I'expansion spécifique.
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Fig. 12, — Cheminement ombrothermique du post-glaciaire quaternaire

d’aprés Rey, 1960.
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o
Variations de lUindice de milieu 1 = —
o

Nous avons montré, dans I'étude des différentes biocénoses,
g
l'intérét écologique du rapport I = —, qui tient compte, a la fois,

o
de la diversité spécifique par le coefficient « et de la distribution des
espéces par la considération de I’écart-type o. Ce rapport est d’au-
tant plus élevé que la biocénose prend un aspect extréme.

Dans la partie orientale de la chaine (fig. 9) la courbe montre
trois points défavorables pour les groupements orthoptérologiques :
le littoral, I’étage montagnard et évidemment 1’étage alpin, ol les
biocénoses deviennent extrémes. On serait tenté, ici aussi, d’utiliser
un graphe d’interpolation (fig. 9) dont la valeur serait générale. Une
telle courbe néglige les microclimats montagnards et suppose exclu-
sivement des soulanes éloignées de toute zone forestiére. Il sera
intéressant d’examiner, dans le dynamisme biocénotique, les oscilla-
tions possibles des peuplements, sans variation climatique, entre une
phase de déboisement complet, c’est-a-dire un stade de pelouse et un
stade climatique forestier (fig. 13 4 18). Dans le cas présent (fig. 9),
le graphe d’interpolation est, selon nous, une courbe moyenne
rendant compte de biocénoses intermédiaires, mais négligeant la
réalité écologique.

Dans les Pyrénées centrales et atlantiques, le méme phénoméne
se répete. Le graphe d’interpolation (fig. 10) traduit I'influence géné-
rale du gradient altitudinal, mais ne doit pas faire négliger I'analyse
de la courbe réelle, traduisant les déformations biocénotiques locales.

— Variation de la densité (fig. 11)

La notion de densité globale moyenne, exprimée en nombre
d’individus par m?, bien que critiquable, permet d’approcher I'in-
fluence des facteurs externes sur les biocénoses. Les parameétres,
n.E, a, 0, I, V, n’expriment pas l'idée d’abondance des individus en
un point donné. Parfois les paramétres (a) sont voisins pour la
soulane et 'ombrée (fig. 6 et 7).
Les valeurs suivantes réveélent I'influence dominante de I'expo-
sition sur la densité des groupements : fort au niveau montagnard,
d. moyenne = 3,6 en soulane,
d. moyenne = 1 en ombrée;

le contraste se poursuit a I’étage subalpin :
d. moyenne = 9 en soulane,
d. moyenne — 3 en ombrée.
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11 devient extréme dans les pelouses alpines :

soulane ombrée
d. moyenne d. moyenne
alt. 2300 m d=3,5 d=0,5
alt. 2600 m d=0,5 d=0,1
a0,2 40,01

Ces chiffres, densité au m?2, ont été calculés pour les Pyrénées
centrales et atlantiques. Dans la partie orientale, les valeurs sont
légérement inférieures (fig. 11), sauf a la fin de I'étage alpin ou le
phénoméne s’inverse assez souvent au-deld de 2 700 m.

étages Plaine | C. | M. | S.A. A.

d. moyenne

P. orientales 62 |55]15|45 |16a406

Ce fait est & rapprocher d’un processus voisin observé entre les
Alpes du nord et les Alpes du sud (Denx, 1962, fig. 197), bien qu’a
ce point de vue, le contraste soit moins net, entre les Pyrénées cen-
trales et orientales, qu’entre les Alpes du nord et les Alpes du sud.

3.2. COMPARAISON DES BIOCENOSES

Au-deld de lanalyse des paramétres internes, I'examen des
biocénoses et faciés, mis en évidence, révéle deux lignes directrices
autoécologiques : d’abord une certaine convergence ou identité d’est
en ouest dans les grands groupes d’espéces entre les biocénoses
appartenant 4 un méme étage végétal, soit & une méme frange alti-
tudinale horizontale, ceci malgré un certain nombre de variations.

Il se dégagerait donc d’une part, une « convergence biocénoti-
que horizontale » et, d’autre part, en corrélation directe avec les
variations verticales du substratum végétal, c’est-a-dire avec les
variations altitudinales, une divergence de plus en plus forte entre
les groupements des différents étages. Done, a 'opposé de la conver-
gence précédente, se définirait une « divergence biocénotique verti-
cale ».
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Divergence biocénotique verticale

— Pour les Pyrénées orientales : si 'on compare les groupe-
ments typiques des principaux étages, on assiste progressivement a
des modifications dans le pourcentage des différentes espéces, avec
en plus des phénoménes de vicariances spécifiques, de remplace-
ment des faunes de plaine par des faunes d’altitude.

Si ’on compare B,.C. qui est une biocénose collinéenne a E. pul-
vinatus et Glyptobothrus avec B,.M., biocénose montagnarde, on
assiste : d’abord a un changement de I’espéce dominante, E. pulvi-
natus est remplacé en B,.M., par Si. scalaris, ensuite 4 une modi-
fication des proportions des espéces communes. St. scalaris existe
bien en B,.C., mais il ne représente que 13 % alors qu'il occupe 31 %
des individus de B,.C. Enfin, un autre élément de variation des
structures biocénotiques est la disparition ou P’apparition d’espéces
nouvelles : G. binotatus apparait en B,.M., alors qu’il n’existe pas
en B,.C. Par contre des espéces comme P. bolivari, qui existent
(5 %) en B,.M., peuvent se maintenir en B,.M. ol elles représentent
encore 3 %.

Si I'altitude augmente, on passe 4 B,.S.A. (soulane) qui est une
biocénose a St. scalaris. Les deux espéces fortement représentées
sont G. bicolor-biguttulus-mollis (2° type génétique) et O. viridulus,
trés faiblement représentées en B,;.M. En ombrée subalpine
(B,.5.A.) apparaissent St. stigmaticus et surtout C. pyrenaea et
G. brevipennis, qui n’existaient pas dans les groupements inférieurs.
Il apparait donc une divergence biocénotique qui devient schémati-
que si 'on passe au niveau alpin. B;.A. est dominé (plus de 94 %)
par deux espéces qui n’existaient pas en B;.M.: C. pyrenaea et
G. brevipennis. Ces deux derniéres espéces ont commencé seulement
a apparaitre en B;.S.A. et ont relayé les Stauroderus et les Omo-
cestus.

Dans les Pyrénées cenfrales, la comparaison de B4.C. (700 m),
B,.M. (1000 m), B;.S.A. (1700 m), B4.S.A. (2000 m), B,.A.
(2200 m) et Bg.A. (2800 m), démontre cette divergence biocénoti-
que. Elle se manifeste, comme dans les Pyrénées orientales, par des
variations des différents paramétres internes (voir fig. 1 4 11) avec
en plus :

— des modifications dans les rapports des espéces, surtout
pour les ubiquistes,

— des disparitions d’espéces avec phénoméne de relais, surtout
4 la fin des séries végétales montagnardes et au début du subalpin.

Un exemple peut en étre fourni par By.S.A. et F;.5.A,, o I'on
trouve des ubiquistes comme les Stenobothrus et les Glyptobothrus
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qui se mélent a4 des espéces d’altitude comme A. fusca, St. scalaris,
E. brachyptera.

La richesse des biocénoses de la fin de I'étage montagnard et
surtout du subalpin, étant donné les facteurs limitants jouant dans
les séries montagnardes, tient dans le réle de charniére écologique
joué par ces zones.

En effet, elles permettent, étant donné les microclimats forte-
ment ensoleillés qu’elles procurent (Bg.S.A.), une large expansion
des groupes spécifiques de plaine ou des ubiquistes qui cohabitent
avec les espéces de moyenne ou de haute altitude (By.S.A., F5.5.A.).
De 14, vient I'extréme difficulté analytique de ces peuplements mon-
tagnards et subalpins dont la complexité inquiéte parfois, mais dont
la signification apparait, si I’étude biocénotique d’ensemble va de
groupements de plaine aux groupements alpins, et s’étend géogra-
phiquement. Autrement dit, il s’agit de dégager et de suivre statis-
tiquement la progression des principaux gradients écologiques.

La place nous manque ici pour analyser le phénoméne de diver-
gence biocénotique verticale, dans le cadre des comparaisons altitu-
dinales. La simple confrontation des groupements dégagés aux diffé-
rentes altitudes et des particularités signalées suffit & mettre en évi-
dence le polymorphsime biocénotique et spécifique, le long d'un
gradient altitudinal; ceci, aussi bien dans les Pyrénées orientales que
dans les Pyrénées centrales ou atlantiques. Nous ne détaillerons donc
pas davantage les différents phénoménes de substitution, vicariance
ou relais, qui peuvent étre directement déduits de I’analyse biogéo-
graphique et des structures biocénotiques précédemment établies.

Convergence biocénotique horizontale

Si I’on compare les groupements collinéens des Pyrénées orien-
tales, et ceux des Pyrénées centrales ou atlantiques, on remarque
des divergences. Notamment, le fait que les biocénoses ou faciés des
Pyrénées orientales sont souvent dominées par E. pulvinatus, cas
de B;.C. ou cette espéce représente 24 %, B,.C. (22 %), F;.C. (24 %),
alors que, dans les Pyrénées centrales ou atlantiques, nous trouvons
surtout des Glyptobothrus, B,.C. (42 %), B;.C. (29 %) ou des Chor-
thippus, B4.C. (62 % ). Par contre, 4 ’opposé de ces divergences, nous
trouvons des éléments convergents, représentés par des espéces
communes comme les Glyptobothrus bicolor-biguttulus-mollis. Ils
occupent la deuxiéme place en B,.C., la premiére en B;.C. et pres-
que toujours la premiére dans les Pyrénées centrales : B,.C.

Au niveau des groupements montagnards, si 'on compare
F,.M. dans la partie orientale, avec B;.M. dans les Pyrénées cen-
trales, I'espéce dominante est la méme : Ch. longicornis 41 % en
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F;.M. et 36 % en B;.M.; St. stigmaticus est également présent dans
les deux groupements, 14 % en F,.M. et 18 % en B;.M.; enfin, on
trouve des St. linealus dans les deux peuplements.

Pour les biocénoses subalpines, les différences sont encore plus
nettes (B,.S.A. et ByS.A.).

Au niveau alpin, il suffit de confronter B;.A., B,.A., F,.A,,
Bg.A. dans lesquels la plupart des individus sont représentés par
des espéces identiques.

Dong, si au niveau collinéen, les divergences sont parfois supé-
rieures aux analogies, le phénoméne s’inverse au niveau monta-
gnard, pour finir au niveau subalpin et alpin par une convergence
portant sur les espéces et également sur leurs proportions; ce qui
aboutit 4 une convergence biocénotique.

A quoi tiennent les anomalies apparentes dans la convergence
biocénotique horizontale ?

La réponse apparait, si 'on veut bien examiner la position de
ces anomalies, les conditions de vie de la faune épigée pyrénéenne
et les données biogéographiques que nous avons établies.

— Il existe, climatiquement, deux gradients que nous avons
soulignés dans I’analyse des conditions de vie. Sur le plan choro-
logique, nous avons pu leur superposer deux mouvements biogéo-
graphiques, I'un venant de I'est et du sud-est, 'autre venant de
I'ouest et du nord-ouest; c’est-a-dire un mouvement faunistique
méditerranéen et un mouvement atlantique et nordique (MArTy,
1969a).

— Les anomalies de convergences horizontales, surtout nettes
entre les Pyrénées orientales et les Pyrénées centrales, sont liées
aux groupements des vallées les plus basses, aux groupements colli-
néens et montagnards, c’est-a-dire dans des zones ol les influences
bioclimatiques atlantiques ou méditerranéennes sont les plus nettes;
celles-ci étant pratiquement inexistantes a la fin du subalpin et au
niveau de I’étage alpin.

Il y a corrélation positive entre ces anomalies et I'influence
méditerranéenne., Celle-ci se traduit dans les biocénoses, a la fois
par des différences spécifiques et par la modification des rapports
entre les espéces. E. pulvinatus domine les groupements collinéens
dans la partie orientale (Corbiéres notamment), et régresse ensuite
régulierement vers l'ouest. Done, si la convergence biocénotique
horizontale n’est pas parfaite, cela tient au gradient bioclimatique
méditerranéen, entrainant une pénétration faunistique dans les
différentes strates biologiques des Pyrénées orientales.

Cette pénétration se fait en remontant le long de microclimats
favorables (Conflent, voir différentes biocénoses, du littoral & Mont-
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Louis). Jusqu’au niveau montagnard, I'importance des microclimats
domine, dans la plupart des cas, le climat général. Le résultat est que
la pénétration faunistique méditerranéenne est une pénétration en
oblique qui recoupe les strates biocénotiques normales.

Il en résulte une complexité analytique, dans la recherche des
lignes de structure écologique.

Ces anomalies ne sont donec qu’apparentes, le peuplement est
logique, avec des variations 4 la fois écologiques, historiques ou
génétiques, ce qui constitue sa dynamique que nous analyserons
ensuite.

En conclusion, trois éléments directeurs apparaissent domi-
nants, dans I'écologie biocénotique pyrénéenne des Orthoptéres.

1. — Fondamentalement, une variation altitudinale des peuple-
ments, liée aux effets primaires et secondaires de l'altitude (tempé-
rature, humidité, rayonnement). Cette variation altitudinale corres-
pond au phénoméne de « divergence biocénotique verticale ».

2. — Les variations d’altitude entrainent la formation de franges
altitudinales horizontales, Il en résulte une stratification biocénoti-
que entrainant des conditions climatiques, microclimatiques et végé-
tales voisines. Cette analogie des groupements correspond au « phé-
noméne de convergence biocénotique horizontale ». Celui-ci comporte
des anomalies apparentes qui se résolvent en fait dans l'existence
de deux tendances biocénotiques.

3. — Ces deux tendances, atlantique et surtout méditerranéenne,
correspondent a4 deux gradients biologiques qui modifient les biocé-
noses, cette modification se faisant parfois en oblique.

Telles sont, pour le peuplement orthoptérologique pyrénéen, les
principales lignes qu’il nous a été possible de définir sur le plan de
la structure et de I’écologie biocénotique. Le peuplement conserve,
dans tous les cas, sa logique, laquelle, ainsi mise en évidence, per-
met d’envisager sa dynamique aprés avoir comparé les groupements
alpins et pyrénéens.

Remarque sur Uaction de 'Homme.

Les plus fortes densités et le plus grand nombre d’espéces se
rencontrent sur les pelouses. L’Homme, par son action de déboise-
ment, au niveau subalpin et alpin, favorise les populations d’orthop-
téres. Nous avons montré que le pincement écologique des biocénoses
(fig. 17 et fig. 18) net vers 1400 m dans les Pyrénées — est lié a
I'importance des foréts dans cette zone. C'est la raison pour laquelle,
si nous examinons la fig. 17, il est possible de caractériser le milieu
tel qu’il serait pour le rapport o/a.
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Le point A représente les biocénoses littorales, le point D
correspond a des biocénoses en milieu forestier ou au voisinage des
foréts et F représente la pelouse alpine et ne varie pas, celle-ci étant
climatique. Il en est de méme pour n.E et a.

En utilisant le méme principe, on peut déterminer ce que serait
la biocénose climacique (fig. 11, courbe A.D.F.) sans l'action de
Homme (BAKKER, 1964). Inversement, on peut établir les courbes,
dites de déboisement, pour les mémes parametres (fig. 13 a 18) en
utilisant les points situés en dehors de I'influence montagnarde. Ces
courbes permettent donc d’analyser I’action généralisée ou locale que
posséde ’'Homme, par le déboisement (ALLORGE, 1941).

De nombreuses espéces, du sous-ordre des Ensiféres, comme les
Metrioptera, les Platycleis, sont particuliérement abondantes en bor-
dure des foréts et dans les zones de végétation haute. Donc les bio-
cénoses climaciques actuelles, sans I'action de ’'Homme, seraient
plus pauvres en Coeliféres et plus riches en Ensiféres.

3.3. COMPARAISON AVEC DES GROUPEMENTS ALPINS. DISCUSSION

Etant donné les deux analyses d’ensemble maintenant établies
sur les Orthoptéres alpins (DREUX, 1962) et pyrénéens, nous pensons
qu’il est nécessaire d’esquisser une premiere étude comparative sur
les analogies et les différences entre les deux massifs dont I’histoire
quaternaire n’est pas sans point commun.

Analogies et différences biocénotiques verticales et horizontales

Nous comparerons briévement les peuplements du massif du
Mont-Blane, du Pelvoux, des régions de I'Ubaye et les massifs des
Pyrénées centrales et orientales. Tous les relevés cités provenant des
Alpes ont été effectués par Dreux (1962).

Etage montagnard et terminaison collinéenne des Pyrénées.
Moyennes vallées et moyennes altitudes des Alpes.

Si nous examinons les relevés 506, 507, 108 et 109 de la région
de Chamonix, provenant d’altitudes entre 1 000 et 1500 m, nous
voyons les groupements dominés par Chorthippus longicornis et
G. bicolor-biguttulus-mollis. Dans les Pyrénées centrales a4 une
méme altitude, ils correspondent aux biocénoses montagnardes,
By,M. (900 a 1000m), B;M. (1000m), F.M. (800m), Fg M.
(1350m) et Fe.M. (1400 4 1600 m). Nous retrouvons les mémes
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espéces dominant les groupements : Chorthippus et Glyptobothrus,
avec prédominance de l'une ou de l'autre selon l’exposition. Les
espéces présentes dans les deux cas sont St. lineafus, D. verruci-
vorus, P. denticulata, St. scalaris, P. stridulus, A. fusca, E. brachyp-
tera.

Il existe donc une forte analogie spécifique; toutefois, les quatre
derniéres espéces, qui sont des espéces de moyennes montagnes,
sont plus faiblement représentées dans les Pyrénées a altitude égale.
Dans les vallées pyrénéennes entre 1 000 et 1200 m, on ne trouve
pas une aussi grande quantité d’espéces de moyenne montagne que
dans les Alpes (relevé N° 506).

Il apparait que les conditions sont plus défavorables dans les
vallées du massif du Mont Blane, que dans les vallées des Pyrénées
centrales. Entre 1000 et 1200 m, pour les Alpes (massif du Mont
Blane) I'importance des espéces hygrophiles, comme Ch. longicornis
(n°* 506 et 507) va de 42 % a 52 %, alors que pour les Pyrénées
centrales elle apparait plus faible. Ch. longicornis 21 % en B,M.
et 36 % en B,.M. (ombrée).

Il serait intéressant, compte tenu de la sensibilité écologique
des Orthoptéres, maintenant confirmée sur de wvastes étendues,
d’établir pour la France et pour d’autres pays une Echelle écolo-
gique précisant les variations climatiques locales basées sur des
rapports d’espéces, faciles a déterminer, trés fréquentes et a large
répartition, plaine et montagne, comme le complexe génétique des
Glyptobothrus et les Chorthippus. Une telle étude écologique sor-
tirait du cadre de ce travail. Etant donné les résultats acquis, dans
les Alpes et dans les Pyrénées, il est actuellement possible d’obtenir,
au niveau de vallées, de différents sites 4 utiliser pour I’homme
(agronomie, urbanisation...), des renseignements climatiques trés
rapides (2 a 3 comptages effectués en septembre pour la France)
supérieurs 4 ceux donnés par les moyens actuellement utilisés en
climatologie locale.

Les biocénoses d’Orthoptéres représentent des enregistreurs bio-
logiques spontanés, couvrant réguliérement chaque m? de sol, et
vivant en moyenne dans une portion de biosphére variant de 0 a
1 m de hauteur et dépassant parfois 2 m, done, dans une zone qui
peut intéresser 'Homme, pour lui-méme et pour ses cultures. Nous
croyons, qu’il y a 1a, un domaine infra-bionique, qui mériterait
d’étre analysé.

— Dans le massif du Pelvoux, & la limite entre les Alpes du
nord et les Alpes du sud, le relevé n° 118 (altitude 1 300 m)
comparé a B,.M. (900 m) et Fo.M. (1400 m) dans les Pyrénées cen-
trales, révéle également de nombreuses analogies concernant, notam-
ment, le groupe des Glyptobothrus biguttulus-bicolor-mollis. Ce der-
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nier correspond aux deux types génétiques séparés dans les Pyré-
nées : G. bicolor-biguttulus-mollis (1 et 2° type génétique). Les
espéces communes sont ici plus nombreuses : St. lineatus, St. sca-
laris, P. stridulus, C. italicus, O. coerulescens, P. denticulata. L’ana-
logie apparait, plus intensément, entre les groupements de I'étage
montagnard du Pelvoux et celui des Pyrénées. La différence pro-
vient surtout du fort pourcentage de Glyptobothrus, 63 % pour les
Alpes (relevé n® 118) alors que ce méme complexe spécifique, repré-
senté par les deux types génétiques pyrénéens, ne dépasse pas 45 %
(By.M. 35 %).

— Dans la région des Alpes de I'Ubaye et de I’Embrunais, au
sud du Pelvoux, on trouve entre 900 et 1300 m des faunes conte-
nant : C. italicus, O. coerulescens, O. germanica, S. coerulans, O.
decorus, P. denticulata, P. tessellata. Dans les Pyrénées centrales
ou atlantiques, a cette altitude, les différences sont supérieures aux
analogies, Par contre, si 'on considére les groupements des Pyré-
nées orientales : B;.C., F,.C,, B,.C., B;.C, F,.C,, B,.M.,, les ressem-
blances sont nettes.

Il faudrait réserver un ouvrage entier, sur l'analyse comparée
des groupements alpins et pyrénéens. Nous ne pouvons entrer dans
le détail; nous attirons I’attention sur un élément significatif repré-
senté par un comportement écologique identique, d’un grand
nombre d’espéces communes aux deux massifs. C’est 14 un point
d’'unité de comportement écologique, qui marque la valeur des
Orthoptéres comme indicateur écoclimatique, permettant ainsi, a
conditions bioclimatiques identiques, d’atteindre une analyse histo-
rique que nous ne pourrons qu’esquisser ici.

Dans les Alpes, dés les moyennes altitudes, vers 1 000 & 1 200 m
les groupements dominés par St. scalaris sont fréquents. Dans les
Pyrénées, le phénoméne est différent; dans le massif du Néouvielle,
en 1961, nous insistions sur le fait que St. scalaris est une espéce
de soulane. En 1962, DREUX signalait la grande importance de cette
espéce dans les Alpes. C’est la plus commune et la plus abondante
vers 1200 a 1 600 m, fréquentant tous les microclimats, avec toute-
fois une préférence pour les zones ensoleillées. Nous pensions alors
que le massif du Néouvielle se situait dans une zone défavorable,
trop froide pour cette espéce, puisqu’elle n’était bien représentée
qu’aux stations chaudes et fortement ensoleillées (Estoudou : V.ES,,
V.ES;) (MarTY, 1961, carte fig. 3, p. 12).

Nos résultats ultérieurs ont confirmé I'importance moyenne de
cette espéce dans les Pyrénées centrales et atlantiques. Comme les
différents faciés et biocénoses mis en évidence le montrent, il s’agit
d’une espéce liée, dans presque tous nos prélévements aux soulanes
fortement ensoleillées. Si elle existe en ombrée, elle y est trés faible-
ment représentée, Dans les Pyrénées orientales, elle posséde la méme
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préférence pour les biotopes ensoleillés et s’y trouve plus fortement
représentée (B;C., B;.M., B;.M.) mais n’a pas, quelle que soit Dalti-
tude, méme au niveau des stations les plus favorables, 'importance
acquise dans les Alpes.

Seules, des raisons, puisant dans le dynamisme zoocinétique
quaternaire, peuvent expliquer cette anomalie entre le peuplement
alpin et pyrénéen.

Donc, malgré les différences dont la signification peut étre inté-
ressante, nous voyons qu’il est possible d’établir un rapprochement
entre les peuplements alpins et pyrénéens dés les basses vallées et
les zones montagnardes, avec des nuances différentes dans les varia-
tions altitudinales. Celles-ci tiennent aux conditions difficiles des
Alpes du nord, dans lesquelles les espéces de moyenne altitude
comme St. scalaris, A. fusca, E. brachyptera, P. stridulus, descen-
dent plus bas ou occupent une position biocénotique plus forte.
Dans le massif du Mont Blanc (relevé 5, 4 1 700 m) on trouve 10 %
d’A. sibiricus; dans les Pyrénées, cette altitude correspond sensi-
blement a la limite entre I’étage subalpin et alpin. Dans aucun pré-
lévement nous n’avons relevé, a4 cette altitude, un tel pourcentage
d’A. sibiricus. Il faut atteindre 2 000 4 2200 m dans les Pyrénées
centrales (F;.SA.), pour trouver des valeurs élevées de cette espéce.
Des inégalités de répartition, entre les Alpes et les Pyrénées, laissent
penser que, pour A. sibiricus comme pour Si. scalaris, des raisons
historiques dans le post-glaciaire doivent intervenir.

Groupement des Elages subalpins et alpins des Pyrénées. Popula-
tion des moyennes et hautes altitudes des Alpes.

— Dans le massif du Mont Blanc, dés 1850 m (station supé-
rieure téléphérique de Bellevue), St. scalaris représente 20 %, A.
sibiricus atteint 31 % dans la méme zone (relevé n° 112, 4 1 900 m),
A. sibiricus passe a 50 %.

Sur la bordure nord-ouest du massif, 4 2000 m, on trouve
28 % de P. alpina et 8 % de P. pedestris. A 2200 m, P. pedesiris
représente 54 % et P. alpina 6 %. Ces espéces se retrouvent égale-
ment dans les Pyrénées, surtout P. pedestris qui est fréquent en
ombrée sur les Rhododendrons.

— Dans le massif du Pelvoux (Alpes), les hautes régions
(relevé n° 402, alt. 1 900 m) révelent St. scalaris 29 %, P. pedestris
13 %, A. sibiricus 24 %, D. verrucivorus 26 %, donc des espéces
identiques aux groupements pyrénéens subalpins, avec toujours les
mémes remarques concernant lintensité de A. sibiricus et P.
pedestris.
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Cela confirme le fait que la colonisation pyrénéenne par les
espéces de moyenne el haute altitudes est plus faible que celle des
Alpes ou bien qu’elle n’est pas au méme stade d’évolution ce qui
implique, dans les deux cas, une histoire quaternaire post-glaciaire
différente. Les différences climatiques actuelles, au niveau subalpin
et alpin, ne sont pas suffisantes pour expliquer ces phénoménes.

— Les régions de I'Ubaye et du Chablais, dans les Alpes, pré-
sentent 4 2 200 m, des peuplements encore dominés par Si. scalaris
32 %, A. sibiricus 20 %. On retrouve également, comme dans les
Pyrénées centrales et orientales, A. fusca et le complexe spécifique
des Glyptobothrus.

Les biocénoses de I'étage alpin dans les Pyrénées présentent
des espéces typiques de haute altitude, comme Cophopodisma pyre-
naea, Gomphoceridius brevipennis, que l’on ne retrouve pas dans
les Alpes. Inversement, la faune alpine de haute altitude posséde
des espéces comme : Anonconotus alpinus, Melanoplus frigidus,
Aeropedellus variegatus, que nous n’avons pas rencontrées dans les
Pyrénées.

— Les Alpes maritimes méme aux basses altitudes, inférieures
4 1000 m, ne semblent pas subir une pénétration faunistique médi-
terranéenne aussi nette que dans les Pyrénées orientales. Bien que
les recherches de DREUX ne se soient pas étendues en détail, du
sud du Ventoux au littoral, il apparait, d’aprés les renseignements
qu’il nous apporte (population des basses altitudes des Alpes mari-
times), que les espéces méditerranéennes s’infiltrent peu. Cela s’ex-
plique facilement par la position des Pyrénées, en rapport avec la
Péninsule Ibérique, laquelle a favorisé, en permanence, les péné-
trations des faunes plus chaudes.

CONCLUSIONS

1. — A partir de 1000 a 1200 m, I'analogie des Alpes du sud
avec les Pyrénées peut étre établie.

2. — Les Alpes du nord (Mont-Blane, Vanoise) sont plus défa-
vorables que les Pyrénées centrales. Le massif alpin du Pelvoux
et les régions biogéographiques voisines se rapprochent des Pyré-
nées centrales.

3. — Dans les Alpes, la région subalpine nord est a rapprocher
des hautes régions des Pyrénées atlantiques et de la partie la plus
occidentale des Pyrénées centrales (région du Somport et du Pic
d’Anie).
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4. — Les biocénoses de basses et moyennes altitudes ont de
nombreux points communs.

5. — Les espéces de hautes et moyennes altitudes descendent
plus bas, surtout dans les Alpes du nord ou elles pénétrent large-
ment dans ’étage montagnard. De ce fait, I’étage montagnard pyré-
néen a tendance 4 se différencier et 4 s’appauvrir. Le pincement
écologique des biocénoses y est extréme. Les espéces de plaine sont
arrétées ou fortement freinées. Les espéces d’altitude, étant donné
les raisons bioclimatiques et historiques, n’y descendent pas.

Dans les Alpes, au contraire, la dépression faunistique de 1’étage
montagnard est plus faible. Les ubiquistes de plaine ne mon-
tent pas plus haut, mais les espéces d’altitude, surtout dans les
Alpes du nord, descendent plus bas.

6. — Il existe, dans les Alpes, un gradient nord-sud mais
celui-ci est plus faible que le gradient est-ouest des Pyrénées. La
convergence horizontale des biocénoses serait donc plus forte que
dans les Pyrénées.

7. — Les travaux de DREUX laissent présumer que le facteur
altitudinal semble, presque partout, dominant dans les Alpes, par
rapport au facteur exposition. Il n’en est pas toujours de méme
dans les Pyrénées, et, si le facteur altitudinal reste fondamental,
Iexposition est un facteur qui domine parfois.

Ce phénoméne tient stirement & la position différente des Pyré-
nées et des Alpes, ces derniéres étant plus froides. Les Pyrénées,
étant donné les interpénétrations faunistiques est-ouest, nord-sud,
parallélement &4 la multiplicité des microclimats créés dans les diffé-
rentes vallées, présentent une multitude de facettes écologiques.

... Ayant dégagé la logique des groupements pyrénéens, mise
en évidence par la biogéographie (MarTY, 1968 d, 1969 a) et
surtout par la biocénotique siructurale et écologique, il est
nécessaire, aprés lUesquisse des grandes lignes comparatives
avec les groupements alpins, de donner une perspective des
éléments dynamiques et historiques qui se dégagent des résul-
tats précédents ...



4. — LOGIQUE ET DYNAMIQUE
DES BIOCENOSES QUATERNAIRES

4.1. ETAT ACTUEL DANS L’ESPACE : ASPECT LOGIQUE.

Si I'on considére la répartition horizontale et verticale des bio-
cénoses, la stabilité, en dehors des oscillations biotiques observables
actuellement, pourrait étre un élément dominant des peuplements
pyrénéens.

En fait, la stabilité de la logique biocénotique ne représente
qu'une étape au niveau du quaternaire. Il était nécessaire de la
dégager, afin d’en saisir les causes et d’en induire les variations.

Quels sont les éléments susceptibles d’agir sur les structures
actuelles ? Au niveau historique, il faut signaler 'action de ’'Homme
qui a souvent modifié le climax végétal en détruisant la forét et
en la transformant en pelouse. L’aspect physionomique de la strate
herbacée représentant un facteur écologique, il est évident que
Paction humaine au niveau des basses et moyennes vallées, surtout
au niveau collinéen et montagnard, n’est pas négligeable dans les
paramétres biocénotiques actuels.

Au niveau subalpin et alpin, oli, dans de nombreux cas, la
pelouse actuelle est climacique ou subclimacique, ces facteurs
humains diminuent. C’est la zone la plus significative, sous I’angle
logique, au niveau pyrénéen. Les biocénoses subclimaciques actuelles
de ces territoires ont subi les variations climatiques quaternaires.

4.2. ASPECT HISTORIQUE ET DYNAMIQUE : VARIATIONS DANS LE TEMPS.

Les groupes d’Orthoptéres au Qualernaire.

Nous ne disposons actuellement pas de fossiles quaternaires
d’Orthoptéres, dans les Pyrénées (REROLLE, 1885; ZEUNER, 1942).
C’est done en fonction de la biogéographie et des exigences écologi-
ques actuelles (NapriG, 1931, 1958, 1959) des Insectes, en admettant
surtout, depuis le post-glaciaire notamment, que celles-ci ont peu
varié (BAccerTi, 1954, 1957; Napig, 1958, 1960, 1961; BEL-BIENKO,
1963; BurTon, 1964; EBNER, 1951, 1955), que nous devons situer
les grands courants de migration quaternaire. Résultats fragiles,
certes, mais que I’on ne saurait négliger.
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Situation des principales espéces

Si I'on compare les différentes espéces de Sibérie (RusTZOV,
1935; BEL-BIENKO, 1963), de Scandinavie (ANDER, 1945, 1949) d’Alle-
magne (WEIDNER, 1955) et des Alpes (DrEux, 1962; Napig, 1958,
1959) des analogies apparaissent. On peut admettre, a la suite
notamment des analyses d’UvArov (1928), I'existence de grands
courants, depuis les régions paléarctiques, jusqu’aux montagnes de
Iarc géologique alpin, englobant les Pyrénées. Ces courants ont
donné une faune angarienne, souvent hygrophile et froide, opposée
a des éléments plus méridionaux & affinités méditerranéennes et
xérophiles.

Principales espéces angariennes
dépassant I'étage montagnard

Nous considérons comme angariennes les espéces suivantes :

Podisma alpina Podisma pedestris
Euthystira brachyptera Aeropus sibiricus
Chorthippus longicornis Stenobothrus lineatus
Glyptbothrus bicolor-biguttulus-mollis  Psophus siridulus
(1er et 2° type génétique) Stauroderus scalaris

Principales espéces méditerranéennes caractéristiques
des Pyrénées

Platycleis tessellata Antaxius hispanica
Oedipoda coerulescens Ephippiger
Omocestus ventralis (différentes espéces)
Discussion

La séparation de ces deux groupes pose un certain nombre de
problémes. De nombreuses espéces n’appartiennent ni a I'un, ni a
Pautre. DREUX a déja évoqué ces difficultés pour les Alpes. Dans
les Pyrénées, étant donné la position géographique (proximité de
refuges xérothermiques : Péninsule Ibérique), la situation a peut-
étre été différente et nous ne saurions trop insister sur le carac-
tére peut étre plus ancien de la faune. Le Préglaciaire n’est pas
suffisamment considéré dans les analyses actuelles, biogéographi-
ques et paléogéographiques, du Quaternaire. Nous rejoignons sur
ce point LA GrEcA (1951 et 1955). On doit souligner I’existence
paralléle antéglaciaire, dans la zone européenne, de foyers xéro-
thermiques et de foyers tempérés et froids.

A la fin du Pliocéne, d’ailleurs, la tendance au refroidissement
s’affirme. Nous renvoyons aux différents travaux classiques sur
ces sujets (voir bibliographie LEMEE, 1967).
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Il n’est pas toujours nécessaire d’admetire des mouvements
faunistiques lointains, alors que les arguments géologiques ou paly-
nologiques récents révélent des possibilités locales d’évolution spé-
cifique, lides 4 une grande diversité écologique et bioclimatique
pour une méme époque et pour des régions peu éloignées. Il suffit
d’examiner les différents diagrammes polliniques de la fin du Wiir-
mien et du post-glaciaire pour s’en convainere (diagramme polli-
nique de tourbiére du Cantal-Massif Central francais, d’'une tour-
biére de la Basse-Somme, d’aprés Tage NiLson, et des tourbiéres
des versants nord et sud des Alpes bernoises, par M. WELTEN, cités
par LEMEE, 1967).

Origine et dynamique du peuplement

Zoocinétique qualernaire

Avant les glaciations

Il est possible d’admettre, comme nous I’avons vu, 'existence
rapprochée de biotopes voisins, climatiquement divergents. Etant
donné la surrection antérieure des chaines alpines et pyrénéennes,
la possibilité de présence de ces biotopes au voisinage de reliefs
ne peut qu’en étre renforcée.

Des espéces comme Cophopodisma pedemontana dans les Alpes,
C. pyrenaea et G. brevipennis dans les Pyrénées, sont des espéces
froides trés certainement préglaciaires (LA GrEca, 1951, 1955).

La tendance a trouver actuellement des « races biochimiques »
(MARTY et Zavta, 1967, 1968) pour les Cophopodisma et les G.
brevipennis ne peut que confirmer I’ancienneté, dans les Pyrénées,
de ces deux espéces avec, en plus, des séparations intra-aréales
trés précoces.

Pendant les glacialions

Les phénoménes n’ont pas été les mémes dans les Pyrénées
centrales et orientales, c’est du moins ce qui apparait d’aprés la
logique biocénotique actuelle.

Les biocénoses de Pyrénées centrales sont plus contrastées
intraspécifiquement entre stations isolées (MARTY et ZarTa, 1967,
1968). Cela est observable, aussi bien au niveau des protéines
internes (MARTY, 1968 b), qu’au niveau des variations des colora-
tions externes. Ces derniéres présentent, dans les Pyrénées centrales,
des variations de coloration entre stations isolées (Néouvielle, Pic
du Midi de Bigorre, Vignemale) plus élevées que dans les Pyrénées
orientales (Canigou, Carlit). C’est la un probléme de génétique éco-
logique, dont il serait intéressant d’analyser plus en détail la portée.
Sur le plan de la dynamique quaternaire, ces remarques appuient
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I’hypothése, non seulement de 'ancienneté de la faune, mais aussi
celle d'une différence dans la dynamique et la morphologie des
surfaces glaciaires.

Les Pyrénées centrales auraient donné des langues glaciaires,
certes plus importantes que dans les Pyrénées orientales, mais qui
auraient surtout fragmenté les aires des espéces froides sténo-
thermes (G. brevipennis, Cophopodisma et P. pedestris).

Ces espéces ne devaient pas étre limitées au front glaciaire
comme on le croit trop souvent, mais étaient situées, sur les reliefs,
enlre les différentes bandes glaciaires. Il en résulte une séparation
extrémement précoce, peut-étre, dés les premiers épisodes glaciaires,
dans les Pyrénées centrales, d’o cette individualité génétique des
espéces el l'existence de races biochimiques locales dans la zone
centrale.

Dans la partie orientale (Carlit et Canigou), le découpage des
aires a été différent comme peut-étre toute la glaciation elle-méme.

Cette hypothése du découpage génétique spécifique des espéces
froides, stenothermes, antérieurement au postglaciaire et au Wiir-
mien, fondée sur des différences d’écologie génétique, ne contredit
pas les observations de VIERs. Ce dernier distingue dans le massif
du Carlit, non pas trois glaciations, mais une seule glaciation ayant
eu une extension maximale et deux stades de retrait.

Nous retiendrons comme hypothése sur I'action des glacia-
tions :

1) un appauvrissement par rapport aux faunes tertiaires, plus
exactement une sélection écologique, avec expansion numérique in
situ, au niveau de l’arc alpin, des « pseudo-angariens ». La forma-
tion des endémiques pyrénéens et alpins comme les Cophopodisma
est anté-Wiirmienne.

2) Une fragmentation intraspécifique locale des aires des
espéces froides des sténothermes. Ce phénoméne a strement été
intense dans les Pyrénées centrales. Les glaciers avancaient vers
la plaine beaucoup plus loin que les conditions froides elles-mémes,
d’ol1 la pénétration, entre les bandes de glace, des espéces froides.
L’extension de la masse de glace ne correspond pas obligatoirement
4 une diminution de la température, mais peut-étre, davantage, a
une augmentation de I’humidité et des précipitation (Rey, 1960).

Nous ne nions pas qu’au cours des glaciations, il y ait eu des
échanges et qu’une grande partie des espéces des Alpes et des
Pyrénées soit d’origine angarienne sensu-siricto, mais cette inter-
prétation doit étre complétée par I’hypothése d’une faune froide,
pseudo-angarienne, anté-holocéne, ayant évolué sur place et dont les
glaciations ont permis I’extension et I'isolement.
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Dynamique post-glaciaire et tendances actuelles

Variations tardi- et post-glaciaires

Les modalités du post-glaciaire, en raison des données palyno-
logiques fournies par les tourbiéres, sont plus connues que les épi-
sodes anté-Wiirmiens.

Néanmoins, de nombreux doutes subsistent, et on ne dispose
pas de résultats d’ensemble pour les Pyrénées.

Toutefois, étant donné les travaux effectués dans les régions
voisines, les résultats des biogéographes (GAusseN, REY) dans les
Pyrénées, il est possible d’admettre la succession post-glaciaire sui-
vante :

— Derniére phase du Wiirmien avec quelques réchauffements
brefs, le dernier étant l'interstade d’Allerod formé de deux stades
froids avec entre, un stade plus chaud, ayant donné des Pins et des
Bouleaux dans I'Europe moyenne et un climat correspondant pour
les Pyrénées.

— Début de réchauffement post-glaciaire daté de moins 10 000
environ avec 4 nouveau des Pins et des Bouleaux suivis de Chénes,
d’Ormes et de Noisetiers. Ces derniers sont situés a environ moins
8 000 (LEMEE, 1967). Cette phase est a rapprocher de l'indication
générale de PREBOREAL (P.) (GAussen, Ry, 1961).

— La « chénaie » va ensuite succéder au Noisetier, de moins
8 000 4 moins 5 000. Elle correspond 4 un maximum thermique du
post-glaciaire, avec une température moyenne annuelle, supérieure
a la température actuelle de 2 & 3 °C et & une diminution des préci-
pitations de 200 & 300 mm (GAUSSEN, 1926; REY, 1961; LEMEE, 1967).
Nous verrons l'influence possible de cette phase sur les Orthoptéres
et sa conséquence actuelle. Elle correspond en partie a la période
climatobiologique, du XEROTHERMIQUE (X) (BRIQUET cité par Gaus-
SEN, 1926; REy, 1961).

La fin du xérothermique correspond au début de la période
dite « atlantique » définie dans les Alpes.

— De moins 5000 4 moins 1500 (du Néolithique inférieur a
I’Age de Bronze), trois arbres fondamentaux apparaissent : le Hétre,
le Sapin et ’Epicéa (Alpes). Ce nouvel étage forestier se substitue
aux chénaies.

La température a diminué de 1 °C au moins avec surtout une
augmentation des précipitations. C’est la période MESOHYGROTHER-
MIQUE (M) des auteurs précédemment cités. Elle englobe la termi-
naison de la période atlantique, le sub-boréal et le début du sub-
atlantique.

— De I’Age du fer a la période actuelle (A), tendance a la dimi-
nution des précipitations et de la température (fig. 12).
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Un des intéréts, pour I'écologiste, d’une telle représentation
(fig. 11) P.X.M.A. (REY, 1960), est d’insister sur le caractére cyclique
du phénoméne; le Quaternaire ayant vu ainsi se dérouler plusieurs
phases successives, entrainant une dynamique continue des grou-
pements. La logique climacique des structures biocénotiques n’est
qu'une image dynamique, @ un instant donné. Elle exprime, poten-
tiellement, les éléments antérieurs et la dynamique future.

Quoi qu’il en soit des variations climaciques de détail, il semble
que pour les Pyrénées, on puisse retenir la succession suivante sou-
lignée par Rey (1960) (fig. 11) :

1) phase froide et séche succédant au tardiglaciaire (P),

2) phase plus chaude et plus séche (X),

3) phase plus fraiche et plus humide (M),

4) phase plus froide et moins humide (A).

On peut admettre que les différents groupements d’Orthoptéres
ont subi avee des intensités variables, étant donné les corrections
écologiques que nous avons pu montrer, les oscillations P, X, M, A.

Examinons cette possibilité, parallelement aux paramétres que
nous avons dégagés.

Au cours des phases froides du tardiglaciaire, il y a eu dis-
jonction aréale définitive des espéces arctiques et alpines, dont
l’aire connue, possible, s’étendait des inlansis scandinaves, aux gla-
ciers pyrénéens. C’était la derniére possibilité d’envahissement, ou
de mélange génétique, des éléments angariens sensu-siricto et
pseudo-angariens.

La migration s’est peut-étre produite, non pas vers le sud,
mais plustét du sud vers le nord, pour les pseudo-angariens, lors
des dernicres steppes froides du Wiirm, d’oit une répartition boréo-
alpine actuelle.

La partie méridionale déja froide de l’arc alpin, de la fin du
tertiaire et du début du quaternaire, étant donné la multitude éco-
logique des biotopes qu’elle pouvait offrir, devait posséder une
faune beaucoup plus diversifiée, plus polymorphe génétiquement au
niveau des potentialités évolutives, que les faunes nordiques déja
froides, pauvres, et hautement adaptées.

Il n’est peut-étre pas inexact d’insister sur cette zone de radia-
tion évolutive spécifique, peut-étre a 'origine des pseudo-angariens.
Elle est représentée par I'aire biogéographique, climatique et oro-
graphique de la partie méridionale de Parc alpin et située a la limite
entre des conditions chaudes et froides.

Il y a donc eu possibilités, pour cette faune, de migrer, soit
vers le sud, soit en altitude, soit vers le nord.

Actuellement, le dualisme faunistique de tout le front sud des
Pyrénées orientales (REAL, 1962) offre des conditions voisines.
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Pour les biocénoses d’Orthoptéres qui sont pour la plupart
héliophiles, la période maximum, en Europe, des Noisetiers (vers
moins 8000) a constitué un phénoméne de pincement écologique des
biocénoses. Cela s’est produit aussi bien en plaine qu’au niveau
montagnard, étant donné la structure trés dense de ces formations,
succédant au début du réchauffement post-glaciaire avec Pins et
Bouleaux.

L’extension des Ormes et des Noisetiers a marqué un arrét dans
I’évolution spatiale des groupements, au pied des Pyrénées.

Le xérothermique, plus chaud et plus seec, aussi bien en plaine
qu’en montagne, a permis le développement, le long des Pyrénées,
de courants zoocinétiques est, pour les Corbiéres notamment, alors
que des biocénoses chaudes, a tendance méditerranéenne remon-
taient les vallées nord des Pyrénées centrales (Col de la Bonaigue-
Val d’Aran).

L’expression « biocénoses chaudes a tendance méditerra-
néenne » n'implique pas, obligatoirement, une pénétration d’espéces
méditerranéennes mais, par exemple, I'augmentation, en altitude et
vers les Pyrénées centrales, d’espéces comme Euchorthippus pulvi-
natus, Oedipoda coerulescens, Platycleis lessellata, Paracaloptenus
bolivari. Les estimations des botanistes situent la remontée altitu-
dinale des étages de végétation, dans les Pyrénées, & 400 m. Cela a
eu pour conséquences, ouire les variations altitudinales locales des
biocénoses, de permeltre un apport important, par les vallées sud
et nord, apport dont nous percevons peut-étre encore les vestiges
dans les vallées situées a I’est du Pic du Midi de Bigorre. Ces zones
ont subi des influences méditerranéennes que 1’on ne retrouve nulle
part, plus a I'ouest. En méme temps, les biotopes subalpins et alpins
ont diminué considérablemnet. Cette réduction du domaine subalpin
et surtout alpin, entrainait, pour les espéces alpines, froides, sténo-
topes et sténothermes, comme A. sibiricus, C. pyrenaea, P. pedestris,
une diminution numérique extréme, voire une extinction dans les
nombreuses pelouses isolées des Pyrénées orientales ne dépassant
pas actuellement 2 000 m et non reliées, comme dans les Alpes, a
des zones plus hautes — la migration vers le haut, n’étant, de ce
fait, plus possible.

Si le xérothermique — dont la réalité est incontestable, quelle
que soit sa position précise dans ’échelle des temps post-glaciaires
— a eu un effet positif au niveau des biocénoses collinéennes et
montagnardes par linfiltration méditerranéenne, il a eu un effet
destructeur intense sur les biocénoses froides de hautes altitudes.
Ces derniéres possédaient peut-étre, antérieurement & cette période,
des espéces voisines de Melanoplus frigidus, Anonconotus alpinus.

Le fait topographique essentiel, entre les Alpes et les Pyrénées,
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est que cette derniére chaine ne posséde pas les ressources altitu-
dinales des Alpes.

Ce fait expliquerait, peut-étre, le décalage actuel, dans le peu-
plement des moyennes et hautes altitudes, qui semble exister entre
les Alpes et les Pyrénées — ces derniéres étant plus en retard, pour
quelques espéces d’altitude comme A. sibiricus, St. scalaris.

Les documents nous manquent pour émettre des hypothéses sur
le cheminement biocénotique qui a suivi le xérothermique. Le fac-
teur qui a joué sur les faunes d’Orthoptéres, plus que la diminution
de température, est 'augmentation de I’humidité. S’il est curieux
de trouver actuellement 4 moyenne et méme & haute altitude, aussi
bien dans les Alpes que dans les Pyrénées, une si grande quantité
d’hygrophiles, ou d’espéces supportant bien ce facteur, comme les
Metrioptera, Pholidoptera, Decticus verrucivorus, Mecostethus
grossus, Stenobothrus lineatus, cela tient évidemment aux conditions
pluviométriques dues a I’altitude, mais également peut-étre, aux
conditions du mésohygrothermique.

L’expansion spécifique en hygrophiles, dans de nombreux bio-
topes subalpins des Pyrénées orientales et centrales, doit dépasser
les parameétres normaux des biotopes, d’autant plus que les espéces
de haute altitude n’ont pas terminé leur expansion vers les étages
inférieurs.

Du Mésohygrothermique a la période actuelle, la température
et ’humidité ont eu tendance 4 diminuer. Ce fait a bloqué I’expan-
sion des biocénoses hygrophiles, en les limitant surtout aux ombrées
ou elles sont particuliecrement représentées actuellement. Les fac-
teurs historiques s’ajoutent, pour ces biotopes, aux facteurs écolo-
giques normaux définis pour les ombrées (REy, 1960; IzArD, 1962).

La diminution de température, depuis le xérothermique, a été
favorable a la descente des biocénoses froides de haute altitude, en
méme temps que leur extension vers les zones dépeuplées. Ce pro-
cessus, comme nous ’avons signalé, n’est pas encore terminé et il
est, en tout cas, plus en retard que dans les Alpes. Entrent égale-
ment en considération des phénomeénes biotiques de compétition
interspécifique, entre les espéces froides sténoques et les groupe-
ments hygrophiles ubiquistes.

Les ubiquistes a large tolérance hygrométrique et altitudinale
comme St lineatus qui se dégagent de I’analyse biocénotique précé-
dente, entrent en compétition spécifique, au niveau subalpin, avec
les espéces de haute et moyenne altitude.

*
* %k

Tels sont les principaux points dynamiques qu’il est possible
de déduire de la logique actuelle.
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De la recherche des structures logiques des biocénoses et de
leurs composantes, se dégagent, progressivement, les causes de cette
logique. Ces causes s’identifient a des facteurs écologiques, biologi-
ques, génétiques, dont nous avons donné les principaux éléments
(MarTY, 1968d).

RESUME

L’étude écologique et biocénotique des Orthoptéres des Pyrénées
a permis de dégager les points suivants :

— Grande richesse spécifique du bord oriental des Pyrénées.
Inversement la cote pyrénéenne atlantique est plus pauvre.

— Influence conjuguée, au niveau des Pyrénées centrales, de la
pénétration Aquitaine atlantique venant du nord et du nord-ouest
et de la pénétration méditerranéenne. La résultante parait étre un
peuplement moyen, en nombre d’espéces et en densité, des vallées
centro-pyrénéennes.

— A partir de 1300 m, un appauvrissement spécifique parait
se dégager et se poursuivre jusque vers 1700 m, avec redressement
ensuite vers 2 000 m, suivi d’'une diminution terminale vers la haute
altitude.

— Les aires des Ensiféres sont, dans l’ensemble, rapidement
arrétées par Daltitude.

— Sauf quelques espéces & large distribution, une faune parti-
culiére &4 la haute altitude parait se dégager. De plus, cette faune
froide est morcelée en de nombreux flots, fortement séparés par des
barriéres orographiques ou climatiques.

Les groupements sont analysés corrélativement sur le plan
biocénotique et écologique; 82 espéces entrent dans cette étude dont
49 appartiennent aux Caeliféres et 33 seulement aux Ensiféres.

— Pour chaque biocénose, une série de paramétres définit les
groupements. Les principes de « divergence biocénotique verticale »
et de « convergence biocénotique horizontale » sont dégagés. Ils se
superposent aux gradients, atlantiques et méditerranéens.

A la suite du travail de DrEux (1962) la comparaison avec les
groupements alpins est établie. Les analogies et les différences bio-
cénotiques horizontales et verticales sont dégagées :

1. Les Alpes du nord (Mont-Blane, Vanoise) sont plus défavo-
rable pour les Orthoptéres que les Pyrénées centrales. Les massifs
alpins du Pelvoux et les régions biogéographiques voisines se rappro-
chent des Pyrénées centrales. La région subalpine nord est & rappro-
cher des hautes régions des Pyrénées atlantiques.
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2. Les espéces de haute et moyenne altitude descendent plus
bas, surtout dans les Alpes du nord et pénétrent largement dans
I’étage montagnard. L’étage montagnard pyrénéen a tendance a
s’appauvrir par < pincement écologique des biocénoses » : les espéces
de plaine sont arrétées et les espéces d’altitude, en raison des faec-
teurs bioclimatiques et historiques y sont peu représentées.

3. Il existe, dans les Pyrénées, un gradient biocénotique, est-
ouest, supérieur au gradient sud-nord des Alpes.

4. Le facteur altitudinal semble dominant dans les Alpes par
rapport au facteur exposition. Il n’en est pas toujours de méme
dans les Pyrénées.

La dynamique des biocénoses pyrénéennes quaternaires est
étudiée par analogie avec la structure actuelle. Cette étude aboutit
aux points suivants :

1. La séparation entre espéces angariennes et méditerranéennes
est discutée.

2. L’hypothése d’une faune préglaciaire « pseudo-angarienne »
développée sur la partie méridionale de I’arc alpin, & la fin du ter-
tiaire, est envisagée. Les espéces réputées angariennes, comme
P. pedestris, C. pyrenaea appartiendraient a ce type.

3. Les biocénoses des Pyrénées centrales sont plus contrastées
intraspécifiquement entre stations isolées.

4. L’action historique humaine a favorisé les espéces hygro-
philes du sous-ordre des Caeliféres et diminué les Ensiféres.

5. Les glaciations ont entrainé :

— un appauvrissement spécifique avec expansion, au niveau de

P’arc alpin, des pseudo-angariens;

— une fragmentation intraspécifique des aires des espéces

froides.

6. L’importance comme foyer spécifique du rebord méridional
de l’arc alpin, sensu lato, est discutée.

7. L’influence des périodes plus chaudes (xérothermique) post-
glaciaire sur les biocénoses actuelles est étudiée. La descente des
faunes froides commencée aprés le xérothermique n’est pas termi-
née. L’équilibre ne parait pas étre atteint sur le flanc Nord-pyrénéen.

SUMMARY

The ecological and biocenotic study of Pyrenean orthoptera
permits us to draw the following conclusions :

— Great variety of species on the eastern side of the Pyrenees.
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— Conversely, the Atlantic coast of the Pyrenees has fewer.

— Joint influence, on the level of Central Pyrenees, of Atlantic
Aquitan penetration coming from the north and north-west and
of the Mediterranean penetration. The result seems to be a medium
population, in number of species and density, of the valleys of the
central Pyrenees.

— From 1300 up to 1700 m, a diminution of species seems
to appear with a recovery at about 2 000 m, followed by a terminal
diminution towards the high altitudes.

— The areas of ensifera seem, on the whole, to be rapidly
checked by altitude.

— Except for a few widely distributed species, a fauna par-
ticular to high altitude seems to appear. Moreover, this cold fauna
is broken up into numerous “islands ", definitely separated by
orographic or climatic barriers.

The groupings are analysed correlatively on the biocenotic and
ecological levels, 82 species are included in the study, 49 of them
belong to Caelifera and 33 only to Ensifera.

For each biocenose, a series of parameters defines the groupings.
The principles of “ vertical biocenotic divergence ” and “ horizontal
biocenotic convergence ” are set out.

They are added to Atlantic and Mediterranean gradients.

After Dreux’s work (1962), the comparison with alpine grou-
pings is established. Horizontal and vertical biocenotic analogies and
differences are set out :

1. — North Alps (Mont-Blane, Vanoise) are not so favourable
for Orthoptera as the central Pyrenees. The alpine chain of Pelvoux
and the neighbouring biogeographic regions are akin to the central
Pyrenees. The North subalpine region is like the high regions of
the Atlantic Pyrenees.

2. — The species of high and middle altitude can be found
in a lower altitude, especially in the North Alps and they widely
penetrate the “ mountain level ”.

The Pyrenean “mountain level” tends to include fewer species
by an “ecological pinching of the biocenoses” : the species of the
plains are no longer found and the high altitude ones are but few
because of bioclimatic and historical factors.

3. — There exists in the Pyrenees, an east-west biocenotic
gradient, which is superior to the Alp south-north one.
4. — The altitudinal factor seems to be more important in the

Alps than that of exposure. This is not always true in the Pyrenees.

The dynamics of the quaternary pyrenaean biocenoses is stu-
died in analogy with the present structure. This study leads to the
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following points :

1. — The separation between angarian and Mediterranean spe-
cies is discussed.
2. — The hypothesis of a preglacial pseudo-angarian fauna

developping on the meridional part of the alpine range at the end
of the tertiary age is envisaged.

The species which are said to be angarian, such as P. pedestris,
C. pyrenaea could belong to this type.

3. — The central Pyrenees biocenoses intraspecifically contrast
more sharply in isolated places.
4. — Human action throughout history has favoured hygro-

philous species of the sub-order of Califera, and made the Ensifera
less numerous.

5. — The glaciations have provoked :

— a diminution of species with expansion of pseudoangarians

at the level of the alpine range;

— an intraspecific fragmentation of the areas of cold species.

6. — The importance, as a centre of species, of the meridional
rim of the alpine range sensu lato is discussed.

7. — The influence of postglacial warmer periods (Xerothermic)
upon present biocenoses is studied. The descent of cold fauna begun
after the Xerothermic period is not over.

Equilibrium does not appear to have been achieved on the
Northern slope of the Pyrenees.

ZUSAMMENFASSUNG

Durch oekologische und biokoenotische Analyse der Orthopteren
in den Pyrenden wurden folgende Tatsachen hervorgehoben :

— der grosse Artenreichtum des Pyrenienostrandes. Umgekehrt
ist die dem Atlantik zugewandte Pyrendenseite die drmere.

— Auf den Hoéhen der Zentralpyrendien doppelter Einflus
Einwanderung aus dem atlantisch-aquitanischen Raum, das heisst
von Norden und Nordwesten, und aus dem mediterranen Raum.

— Ab 1.300 m tritt deutlich eine Verminderung der Zahl des
Artenbestandes hervor, die bis gegen 1.700 m fortschreitet, mit einer
anschliessenden Zunahme gegen 2.000 m, danach endgiiltige Ver-
ringerung in grosseren Hohen.

— Der Lebensraum der Ensiferen endet insgesamt sehr schnell
in der Hohe,
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— Abgesehen von einigen weit verbreiteten Arten tritt in den
grossen Hohen eine eigentiimliche Fauna hervor. Ferner ist diese
kalte Fauna in zahlreiche kleine Inseln zersplittert, die durch oro-
graphische oder klimatische Grenzen scharf getrennt sind.

Die Gruppierungen werden entsprechend in biokoenotischer und
oekologischer Hinsicht analysiert; 82 Arten werden untersucht, von
denen 49 zu den Coeliferen und nur 33 zu den Ensiferen gehoren.

— Fiir jede Biokoenose hilft eine Reihe von Parametern, die
Gruppierungen zu bestimmen. Die Principien der vertikalen biokoe-
notischen Divergenz und der horizontalen biokoenotischen Konver-
genz werden herausgestellt. Diese iiberlagern sich den atlantischen
und mediterranen Gradienten.

— Der Vergleich mit den alpinen Gruppierungen wird nach
der Arbeit von Dreux (1962) durchgefiihrt. Die horizontalen
und vertikalen biokoenotischen Analogien und Differenzen werden
entwickelt.

1°) Die Nordalpen (Mont-Blane, Vanoise) sind fiir die Orthop-
teren nicht so giinstig wie die Zentralpyrenien. Das Alpine Massiv
des Mont Pelvoux und die benachbarten biogeographischen Gebiete
dhneln den Zentralpyrenéen. Der subalpine Raum im Norden ist
mit den oberen Regionen der atlantischen Pyreniien zu vergleichen.

2°) Die Arten der grossen und mittleren Héhe kommen tiefer
herunter, besonders in den Nordalpen, und dringen weiter in die
Gebirgsstufen ein. Man stellt am Pyrendenmassiv fest, dass die
Arten ihre Vielfalt durch das « oekologische Abzwacken der Biokoe-
nosen » verringern : die Tierarten der Ebenen kommen dort nicht
mehr vor und die Arten des Hochgebirges sin den bioklimatischen
und historischen Faktoren entsprechend wenig vertreten.

3°) In den Pyrenden ist ein biokoenotischer Gradient, von Ost
nach West, der grosser ist als der Gradient von Siid nach Nord in
den Alpen.

4°) Der Hohenfaktor scheint in den Alpen dominierend gegen-
iitber dem Lagefaktor. Das ist nicht immer ebenso in den Pyrenien.

Die Dynamik der Quartdrbiokoenosen wird untersucht in
Analogie zur gegenwartigen Struktur. Diese Untersuchung fiithrt zu
folgenden Resultaten und Hypothesen :

1°) Die Trennung zwischen angarischen und mediterranen
Arten wird diskutiert.

2°) Die Hypothese einer pseudo-angarischen voreiszeitlichen
Fauna, die sich auf der Siidseite der Alpen entwickelte, wird fiir das
Ende des Tertiar in Betracht gezogen. Die Arten, die man als
angarisch ansieht wie P. pedestris, C. pyrenaea, wiirden zu diesem
Typ gehoéren.

3°) Die Biokoenosen in den Zentralpyrenden sind innerhalb der
Arten gegensitzlicher zwischen isolierten Standorten.



— 165 —

4°) Die geschichtliche Tatigkeit des Menschen hat die hygro-
philen Arten der Unterklassen der Coeliferen begiinstigt und die
Ensiferen vermindert.

5°) Die Vereisungen haben nach sich gezogen : eine Vermin-
derung der Arten mit Ausdehnung der pseudo-angarischen Arten an
der Hohe der Alpen; eine Zersplitterung der Wohngebiete der
kaltbliitigen Arten innerhalb der Arten.

6°) Die Bedeutung des Alpensiidrandes (sensu lato) als Heimat
der Arten wird diskutiert.

7°) Der Einfluss der wirmeren nacheiszeitlichen Perioden (der
xerothermischen P.) auf die gegenwirtigen Biokoenosen wird unter-
sucht. Der Abstieg der kalten Fauna, der nach dem Xerothermikum
begann, ist nicht abgeschlossen, oder das Gleigewicht ist offen-
sichtlich auf der Nordflanke der Pyreniien nicht erreicht.
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I. — EINLEITUNG

Zahlreiche physiologische Untersuchungen haben uns eine Fiille
von Material iiber den Wasser- und Salzhaushalt aquatischer Orga-
nismen geliefert. Zusammenfassungen und Referate versuchen in
kurzen Abstinden einen kritischen Uberblick iiber das Material
zu geben z.B. RaMsAy, 1954; BEAMENT, 1954; BEADLE, 1957; REMANE
& ScCHLIEPER, 1958; SHAW & STOBBART, 1963; KINNE, 1964b; PoTTs
& PARRY, 1964 u. a. Die Vielfalt der gewonnen Erkenntnisse zeigt,
dass offensichtlich verschiedene Mechanismen existieren, um die
relative Konstanz des Innenmilieus (Korperfliissigkeit oder Zellin-
neres) zu garantieren, ohne die ein Leben unméglich ist. Mehr und
mehr verschiebt sich das Schwergewicht auf zellphysiologische Un-
tersuchungen (Ramsay, 1954) und auf die Erforschung von Detail-
fragen, wie Diffusion und aktiver Transport der wichtigsten Ionen,
bzw. des Wassers, Energetik der Transportmechanismen und
Ahnliches. Dabei konnte festgestellt werden, dass einzelnen Ionen
eine bestimmte und bei fast allen Tieren gleiche Bedeutung zu-
kommt, z. B. vermindert Kalzium im allgemeinen die Permeabilitit
der Membranen.

Andererseits ist bekannt, dass aquatische Organismen ganz
bestimmte Anspriiche an den Chemismus ihrer Wohngewisser
stellen. Nicht nur die Konzentration, sondern auch die ionale
Zusammensetzung spielen dabei eine wichtige Rolle. Beide Faktoren
beeinflussen das Innenmilieu in ganz bestimmter Weise und sind
auch von einander abhdngig. Das Innenmilien eines Tieres ent-
spricht nie dem Aussenmilien. In gewissem AusmaBe sind alle
untersuchten Organismen in der Lage die ionale Zusammensetzung
ihrer Korperfliissigkeiten zu regeln. Ausserdem enthalten alle tie-
rischen Korperfliissigkeiten neben den anorganischen Bestandteilen
organische Substanzen. Selbst unter der Annahme, dass tierische
Membranen ideal semipermeabel wiren, kdme es auf Grund der
Konzentrationsunterschiede, bzw. des Donnangleichgewichtes zu
Diffusion von Wasser oder einzelner Ionen. Nun verhalten sich aber
alle tierische Membranen mehr oder weniger stark abweichend. Allen
ist eine gewisse Permeabilitat auch fiir Salze eigen, die von den
verschiedensten Faktoren abhangig sein kann (DAwsoN & DANIELLI,
1943; NETTER, 1951; HOBER et al., 1948; Haas, 1955; Giesg, 1957
u. a.). Entspricht der osmotische Druck des Aussenmilieus dem des
Innenmilieus, d. h. sind die Gesamtkonzentrationen innen und aus-
sen gleich, so findet keine Diffusion von Wasser statt. Es hingt in
diesem Fall von der Zusammensetzung der dieMembran umspiilenden
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Fliissigkeiten ab, welche Stoffe fiir eine Diffusion in Frage kommen
— theoretisch alle, deren Innen- und Aussenkonzentration nicht
gleich ist — und von der Membran, welche Stoffe tatsidchlich diffun-
dieren konnen. Der tierische Organismus, der bestrebt ist, sein
Innenmilieu so konstant wie moglich zu erhalten, muB8 sich in
diesem Fall nur von dem Eindringen, bzw. dem Verlust bestimmter
Substanzen schiitzen. Dies sind in erster Linie Salze, da die Mem-
branen fiir hochmolekulare Substanzen weitgehend impermeabel
sind.

Anders dagegen liegen die Verhiltnisse, wenn Innen- und
Aussenmilieu nicht nur verschieden zusammengesetzt, sondern auch
verschieden konzentriert sind. Zu der oben erwihnten Diffusion
tritt fiir das Tier das Problem, eine iibermiBige Verdiinnung oder
Eindickung des Innenmilieus zu verhindern, also dauernd eindrin-
gendes Wasser abzuscheiden, oder verlorengegangenes Wasser
nachzuschaffen. Es muss daher eine Regulation vorhanden sein.
Im Siisswasser, insbesondere in hartem Wasser wird diese Regu-
lation unterstiitzt durch den relativ hohen Kalziumgehalt des
Wassers, da das Kalziumion die Permeabilitit der Membranen
verringert (s.o.; Macan, 1961). Diese Eigenschaft ist nicht auf das
Kalziumion beschriankt, doch ist es das weitaus wichtigste Ion mit
dieser Eigenschaft und daher auch am hiufigsten untersucht (z.B.
HoBER, 1917; Zusammenstellung SCHOFFENIELS & Bacq, 1963). Es
stellte sich aber bald heraus, dass diese permeabilititsverindernde
Wirkung des Kalziumions unter anderen auch von den Begleitionen
beeinflusst wird. Diese prinzipiell schon von RINGER (1882-1886),
beobachtete Erscheinung ,die seither Allgemeingut der Zellphysio-
logie geworden ist, hat auch fiir den in seinem natiirlichem Milieu
lebenden Organismus grosse Bedeutung. Viele Arbeiten befassen sich
damit, die optimalen Mischungsverhiltnisse verschiedener Salze fiir
zahlreiche Tierarten festzustellen. Dabei wurden fast ausschliesslich
marine oder Siisswasserorganismen verwendet und meist die Uber-
lebensdauer als Kriterium gewéhlt (z.B. BERGER, 1929; HELFF, 1931;
RUBINSTEIN et al., 1936; Snaw, 1960a, b, ¢). In manchen Féllen kann
Kalzium durch andere Ionen ersetzt werden, doch sind die wirksa-
men Konzentrationen des Ersatzions meist hoher und im Wech-
selspiel mit den anderen Ionen zeigen sich ganz andere Verhiltnisse
(HOBER, 1917; ScHOFFENIELS & BAcQ, 1963). Untersucht man Tiere,
die unter extremen osmotischen Bedingungen leben, so kénnen die
Einfliisse der ionalen Zusammensetzung des Milieus entscheidend
sein. Dies gilt besonders fiir die Bewohner von Binnenlandsalz-
gewissern, die oft stark konzentriert und an einzelnen Ionen ange-
reichert sind. Physiologische Untersuchungen an solchen Tieren sind
nicht sehr héufig, einzig Artemia salina ist bisher in ausgedehntem
MaBe Objekt solcher Untersuchungen geworden (in jiingster Zeit :
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CroGHAN, 1958a, b, zitiert friihere Literatur). An anderen Tieren
hyperhaliner Gewésser wurden bisher nur Krabben (Gross, 1961;
BARNEs, 1967) und zwei Dipteren (BEADLE, 1939; Ramsay, 1950;
NEMENZ, 1960a, 1960b, 1960c) untersucht.

Die osmotische Belastung in hyperhalinen Gewéssern kann
ausserordentlich gross sein. Die Konzentrationsunterschiede
zwischen Innen und aussen kénnen einem osmotischen Druck bis
zu 250 atm entsprechen (NEMENZ, 1960a) ! Dabei ist es unmaoglich,
diese Belastung durch Anpassung der Blutkonzentration an die
Aussenkonzentration zu verringern, da die Konzentration der
Haemolymphe einen bestimmten, nicht sehr hohen Wert nicht
libersteigen darf, wenn keine irreversible Schidigung auftreten soll.
Dazu kommt in praktisch allen Fillen ein starkes Schwanken der
Konzentration das von den Tieren ertragen werden muss. Diese
Konzentrationsschwankungen sind oft von Verinderungen des
Chemismus und starken Temperaturschwankungen begleitet (KINNE,
1956, 1964a). Im Great Salt Lake (Utah), dndert sich z. B. im Jahres-
lauf infolge Verdunstung und Niederschligen die Konzentration :
Im Laufe des Sommers fillt infolge Verdunstung NaCl aus, das
durch die Herbst- und Winterregen wieder gelost wird. Durch die
winterliche Kilte wird der Loslichkeitskoeffizient fiir MgSO, unter-
schritten, so dass im Winter grosse Mengen dieses Salzes ausfallen,
die sich bei Erwirmung wieder 16sen. Der relative Gehalt dieser vier
Ionen und die Gesamtkonzentration sind daher einem dauernden
Wandel unterworfen.

Diese extremen Verhiltnisse in hyperhalinen Gewissern liessen
Untersuchungen an einem Vertreter einer anderen Insekten-
ordnung als Dipteren interessant erscheinen, da immerhin die
Moglichkeit bestand qualitative oder quantitative Unterschiede in
der Art der Osmoregulation festzustellen. Es wurden die Larven von
Berosus spinosus (Steph.) untersucht, einem Hydrophiliden, der
nach der Literatur (WESENBERG-LUND, 1943; CHiEsa, 1959) in
« brackigen bis hypersalinen Gewissern » lebt. Die untersuchten
Tiere stammten aus dem Etang du Doul, Aude (Frankreich), die
Untersuchungen wurden durchgefithrt im Laboratoire Arago,
Banyuls-sur-Mer, Pyr.-Orient.

* Ich méchte an dieser Stelle allen danken, die meine Arbeit unterstiitzt
haben. In erster Linie Herrn Professor Dr. W. KiiuneLt, Wien, der mir Urlaub
gewihrte, vielfiltige Unterstiitzungen zukommen liess und meine Arbeit mit
Interesse verfolgte, den Leitern des Laboratoire Arago Herrn Prof. P. DracH
und Prof. G. PeErit, Banyuls, die die Einrichtungen des Laboratoire zur Ver-
fiigung stellten sowie den stets hilfsbereiten Damen und Herrn des Labotoire
Arago. Herrn Prof. Perit danke ich ausserdem fiir manche Anregung und
Diskussion. Finanzielle Unterstiitzungen erhielt ich vom Oesterreichischen
Bundesministerium fiir Unterricht in Zusammenarbeit mit dem o&sterr. Kultur-
institut in Paris, dem Dr.-Theodor-Kérner-Stiftungsfond und dem Centre
National de la Recherche Scientifique, Paris. Bei der Analyse der Wasserproben
Bv%:-‘ila.rﬁir die Herrn Prof. Kinzen, Doz, Dr. H, LorFLER und Frl. F. PELZER

ehilflich.
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II. — MATERIAL UND METHODE

Der osmotische Druck der Haemolymphe der Larven wurde kryos-
kopisch nach der Methode von Gross (1954) bestimmt. Im Vergleich zu
friiheren Untersuchungen (NEmENz, 1960a) wurde die Methode leicht
veriandert.

Die erwachsenen Larven von Berosus spinosus wurden in Wasser
aus dem natiirlichen Milieu ins Labor gebracht und dort bis zur
Verwendung in Etang-Wasser mit Algen (Enteromorpha sp.) in Glas-
schalen bei Zimmertemperatur (4 22-30 °C) gehalten. Zur Untersuchung
wurden sie mit Zellstoff abgetrocknet, mit destilliertem Wasser gespiilt,
nochmals mit Zellstoff getrocknet und in die vorbereiteten Ldsungen
gelegt. Die Schalen mit den Versuchslosungen (etwa 100 ml) wurden mit
jeweils 8 Larven beschickt und blieden der Zimmertemperatur ausgesetzt,
nur in einzelnen Fillen wurde das Verhalten bei tieferer Temperatur in
einem belichteten Eiskasten untersucht, dessen Temperatur von + 4°-
+ 7 °C schwankte. Im Durchschnitt herrschte + 5 °C. Nach Beendigung
des Versuches wurden die Larven herausgenommen und wie oben ange-
geben getrocknet, gewaschen und wieder getrocknet. Durch Einstecken
einer ca. 8 cm langen Kapillare in das Dorsalgefiss wurde die Haemo-
lymphe entnommen, durch Schiitteln soweit in die Kapillare geschlagen,
dass etwa 2 cm am Ende frei waren und hierauf beide Enden mit
Plastellin verschlossen. Kapillaren mit triibem Inhalt wurden verworfen,
ebenso undicht verschlossene. Bei Fiillung der Kapillaren wurde darauf
geachtet, dass die Linge und der Durchmesser der Kapillaren gleich war
und sie gleich viel Fliissigkeit enthielten. Als Vergleichslésungen wurden
NaCl-Losungen genau bekannter Konzentration verwendet, die auf die
gleiche Weise in Kapillaren gefiillt wurden.

Zur Untersuchung der Wirkung einzelner Ionen wurden diese
entweder allein geboten, oder sie wurden einer 20 %igen NaCl-Losung
zugesetzt. Die Tiere waren also einem starken osmotischen Gefiille aus-
gesetzt, das durch die meist relativ geringen Mengen der anderen Ionen
nicht sehr stark in der Konzentration verindert wurde. Bei lédnger
dauernden Experimenten wurden die Lésungen mindestens einmal
wochentlich erneuert. Die Ergebnisse werden in den Kurven als

g
Mittelwerte =+ dargestellt. Zur Untersuchung der Transpiration

wurden die Tiere bei Zimmertemperatur in einem Exikator ver-
schiedenen Luftfeuchtigkeiten ausgesetzt, die mittels iihersittigter Salz-
l6sungen konstant gehalten wurden. Die Transpiration wurde gravi-
metrisch gemessen.

III. — UBERLEBENSDAUER IN VERSCHIEDENEN MEDIEN

Die Unempfindlichkeit der Larven gegeniiber der Konzentration und
der Zusammensetzung des Aussenmediums ist sehr groB. Zu Uberlebens-
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experimenten wurden je 10 Larven bei Zimmertemperatur (etwa 22 °C)
ohne Futter in Schalen mit je 200 ml Lésung gebracht und in kurzen
Abstiinden kontrolliert. Tote Tiere wurden bei erster Gelegenheit entfernt.
Als Kontrollversuch diente eine gleiche Schale in der die Tiere mit Futter
im Etang-Wasser waren. Die verwendeten Losungen und die Ergebnisse
sind in Tab. 1 zusammengestellt.

Die Larven lebten in allen Lésungen mindestens 5 Tage, in den
Losungen 1-7 bis zu 56 Tagen. In MgSO, - Losungen war deutlich
eine erhohte Aklivitidt zu beobachten, die Tiere befanden sich fast
dauernd in Bewegung, ohne dass dadurch die Lebensdauer merklich
verkiirzt wurde. Bei den NaCl - Losungen ist der Einfluss der Kon-
zentration deutlich : in der 6,5 % Losung lebten die Larven bis
zum 27. Tag, in der 10 % Lésung bis zum 21. Tag, bevor die ersten
Tiere starben. In der 15 % bezw. 20 % Losung dagegen, starben die
ersten Tiere bereits nach 5 bezw. 9 Tagen und am 25., bezw. 27. Tag
waren alle tot. Diese beiden Losungen wirkten fast gleich, im
Gegensatz zu den Losungen 8 und 9, die eine deutliche Zunahme
ihrer Wirkung mit steigender Konzentration erkennen liessen.

Eine dhnlich konzentrationsabhingige Wirkung zeigten auch
die Na,SO,-Losungen : in der 3 % Losung begann sich ein
toxischer Effekt nach 9 Tagen zu zeigen, in der 10 % Loésung nach
16 Tagen, und in der 20 % Lésung nach ca 13 Tagen. Das Absterben
geht in der 3 % Losung etwas langsamer vor sich, als in den
stirkeren Losungen. Die stirkste toxische Wirkung hatte die KCI -
Losung, in der die ersten Tiere nach 7 Tagen starben und alle
10 Larven nach 10 Tagen tot waren. (vergl. Haas & STRENZKE, 1957a
und b).

Es zeigt sich also, dass die Larven gegen hypotonische Lsungen
sehr unempfindlich sind, da sie sogar im destillierten Wasser 11/2
Monate leben. Die Konzentration der Losung allein, also der osmo-
tische Gradient spielt keine so grosse Rolle. Dies zeigt der Versuch
mit Glykose, die etwa meerwasser-isotonisch gewiahlt wurde und
dennoch relativ bald zum Tode fithrte, wahrend die Tiere im Meer-
wasser weiterlebten. Ausserdem findet man, dass sowohl die Katio-
nen, als auch die Anionen eine Wirkung entfalten. Dies geht aus
dem Vergleich der Paare : KCI-NaCl, NaCl-Na,S0,, Na,SO,-
MgSO,; hervor. Ordnet man die verwendeten Salze nach ihrer
toxischen Wirkung, so ergibt sich folgende Reihe : KCl > Na,SO, >
NaCl > MgSO,. Die Reihung gilt nur fiir die einfachen Salzl6sungen,
denn bei Mischungen wirkt sich, wie noch gezeigt werden wird, der
Antagonismus der einzelnen Ionen aus.

Die einzige untersuchte bindre Mischung, NaCl 20 %
CaCl, 0.4 % zeigt eine geringe (nicht signifikante) Erhohung der
Lebensdauer gegeniiber der korrespondierenden einfachen Lésung.

Die Widerstandféahigkeit gegeniiber hypotonischen Losungen ist



Anzahl der lebenden

Larven nach verschiedenen

Tag. 1

Zeitabstinden in den angegebenden Ldésungen

Lamg’r“" 1]2]3|a]5|6|7|8]9[10|11]12[13]14[15]16 |17 |18 [19]20|21 |22 |23 | 24|25 |26 |27 28] 29 [30 | 31| 32| 33] 34|35 |36 |37 |38 [30 |40 |41 | 42 |43 |44 |45 |a6 |47 48[ 49 [50]51 |52]58 54|55
l'i‘i‘:“‘f“;:f 10[10{10[10(10{1010(10|10]10{10[10|10 (10|10 |10 |10 |10 |10]|10|10|10 10|10/ 10 (10|10 | 10|10 |10 | 10{10|10{10|10|10|10{10 |10|10|10| 10 |10| 10|10 |10 10|10/ 10 |10|10|10 |10 10| /
2. Etangw. 9l 9| 9f9|9f9fo]ofolol9l9lololo|olo|9ofo|9|ofo]|o|o]oafo]olao|lolo]|ololoalolololololo|o|ololo|o|ols|ofalalofo]oafal/
3. Meerwas. 1010(10 |10 [10{10|10[10|10]10[10[10 {10 (10|10 10 10 [10 10]10[10|10|10[10| 10 [10|10{ 10|10 [10 |10{10[10{10|10|10|10{10|10|10|10]| 10 |10 | 10|10 |10 |10(10] 10 |10]10]|10]|10|10] /
4. Leitungsw.  |10[10(10 [1010[10{10]10{10{10|10[10 |10 10 10|10 10 10 10|10[10{10 10|10 10| 10|10 |10]10 |10 [ 10| 10{10|10[10[10|10[10|10|10| 10|10 [10| 10|10 10|10 |10{10|10|10]10]|10|10] /
5. Aquadest.  |10(10(10[10(10]10|10{10|10|10|10|10 10|10 |10 10 [10 |10 10|10|10|10|10]|10[10 |10 [10]10| 10 {10 | 10[10{10|10|10|10|10|10 |10 [10|10]| 10 |10| 10|10 [10]10] 9] 9| 9] 9] 9] 9] 9]/
6.MgS0, 3% [10]10[10 [10[10]10[10{10{10|10|10(10 |10 |10 |10|10 {10 |10 [10]10]|10 |10 |10]|10| 10|10 /
7.MgS0, 10% |10[10{10 |10[10{10{10|10]10]10]10]|10 {1010 {1010 |10 |10 [r0f10[10{10|10|10{10]10| /
8.NaC16,5% |10]10[10]10[10]10 |10 [10]1010[10|10 |10{10|10 |10 |10 |10 1010|1010 |10|10| 10|10 |10 (10| 10|10 | 10| 10| 10| 10|10| 9] 9| 9] 9| of 9| 9| of of- | 8| 8 8| 8[- | 7| 7| 7| 7|/
9.NaCI15% |10 10(10] - [10f10(10] - [10 1010 10 10 [10{10( - 7| 6| 6| - | 5] 5|/
10.NaCI15%  [10]- |- 9| 8|-[7] 6|6 5] - 4| al3]3|2| 1|1 1]1]1] of
11.NaC120% |10{10]10 [10{10 |10 10 |10 7| s|- | 4| 2| afafafafafafaf2 )
12. Glukose 22 %| 10 {1010 [10 |10 [10 [10 |20 1010 |10 [10 |10 10 [10 10| 8| 7| 7| 2| 7| 7| 7| 7| 6] -
13. Na, 80, 3% (10 10 |10 [0 [10 f10 |10 [10 10 [10 |10 [10 [10 1o 10 o o fro |- | 9| o| 8| 8]. | 6] 6]/
14. Na, SO, 10 %10 {10 |10 [0 |10 f1o f10 10 10 [ro 1o fro o o fro [ o [ 8| 6 |- | 4| 3| 3| 3]- | 1| 1|/
15. Na, S0, 20%| . |- 5 5 7le6l5|5]-| 3| 3]3]1 0
16.ka65% [1010)1010f1oof- | 7| 3] 2|- |o
17.NaC220% [10[10]10 1o fr0 10 frofto|- |- |- | o] 7|- | 6| 6| 4]- | 2]-| 1 [}

CaCl, 0,4 %

Legende :

— Keine Beobachtungen
/ Versuch abgebrochen
@ Alle Tiere tot
*) Schimmelpilzbildung zum ersten Mal beobachtet, tritt in dieser Losung immer wieder auf.

an diesem Tag
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bei den meisten Insekten nachgewiesen worden, die in stark kon-
zentriertem Salzwasser leben, selbst dann, wenn die Larven aktiv
salziges Wasser aufsuchen, wie es PiNe (1921) bei Ephydra sub-
opaca nachweisen konnte (vergl. z. B. SUTCLIFFE, 1960; SHAw &
STtoBBART, 1963). Ueberlebensversuche an salzwasserbewohnenden
Insektenlarven in reinen Salzlésungen scheinen noch nicht durch-
gefiihrt worden zu sein, meist wird mit verschiedenen Verdiinnungs-
reihen des natiirlichen Gewissers gearbeitet. Reine Salzl6sungen
verwendete CROGHAN (1958a) bei Artemia salina. Obwohl Artemia in
viel stirker konzentrierten natiirlichen Gewissern vorkommt, als
Berosus, iiberlebt sie den Aufenthalt in reinen Salzlésungen viel
schlechter, was auf die betridchtliche Permeabilitit des Tieres zu-
riickzufiihren ist. Ein dauernder Aufenthalt in destilliertem Wasser
ist fiir Artemia salina unméglich. NaSQ, in etwa gleicher Konzentra-
tion ist fiir Artemia viel weniger giftig als fiir Berosus. KCl wirkt
etwa gleich, es ist das giftigste der von CRoGHAN und mir unter-
suchten Salze. Das gleiche Ergebnis lasst sich auch an Siisswasser-
tieren zeigen : HELFF (1931) fand, dass KCl in allen Konzentra-
tionen seine Versuchstiere (Asfacus clarkii) totete, wihrend die
NaCl-Lésungen ein viel lingeres Lebn gestatteten, ein Befund,
der auch von Pora & Stoicovicl (1961a) an Gammarus pulex bes-
tatigt wurde.

IV. — RESISTENZ GEGENUBER AUSTROCKNUNG

Die Larven von Berosus spinosus entwickeln sich im Wasser,
die verpuppungsreifen Altlarven graben sich in die feuchte Ufererde
ein. Gelegentlich kann man Larven unter den ausgeworfenen Algen
des Spiilsaumes antreffen und wenn ein Tiimpel austrocknet so
bleiben sie unter dem Algenschlamm noch lange am Leben. Unter-
suchungen iiber das Transpirationsverhalten scheinen noch véllig
zu fehlen. Die durchgefiihrten Transpirationsexperimente zeigen,
dass die Tiere bei der unter normalen Umstinden stets vorhandenen
hohen Feuchtigkeit eine gewisse Zeit leben konnen, andererseits
geben sie einen Hinsweis fiir die Wasserdurchlédssigkeit der Korper-
oberfliche. Der osmotische Gradient, dem ein Tier in stark hyper-
tonischen Losungen ausgesetzt ist, lisst sich entfernt mit einer
Austrocknung vergleichen, bei der ebenfalls durch die Kdrperober-
fliche Wasser abgegeben wird. Diesem Vorgang wird nun mehr
oder weniger Widerstand entgegengesetzt, entweder aktiv durch
einen Regulationsmechanismus, oder passiv durch eine undurch-
lassige Kutikula.

Es wurden jeweils 6 Larven Feuchtigkeiten von 100 %, 92 %, 76 %,
55 %, und 35 % r. F. ausgesetzt. Die Luftfeuchtigkeiten wurden durch
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iibersittigte Losungen folgender Substanzen erhalten: destilliertes
Wasser, Na,CO; x 10 H,0, KCl, Ca (NOyg), X 4 H,O und CaCl, x 6 H,O.
Die prozentuelle Abnahme des Koérpergewichts ist in den Kurven der
Abb. 1-5 dargestellt.

Bei 100 % r. F. zeigt sich iiber lingere Zeit keine auf Transpira-
tion zuriickfiihrbare Gewichtsabnahme. Die durchschnittliche stiind-
liche Gewichtsabnahme in 104 Stunden (bis zum Abbruch des
Experiments) betrug etwa 0,06 % /h was auf Verbrauch der Reser-
vestoffe der dusserst aktiven Tiere zuriickgefithrt werden kann.
Die starken Anfangsschwankungen der Kurve sind durch die Stor-
ungen wihrend der Wigung bedingt. Wird der Zeitraum zwischen
zwei Wigungen vergrossert, so verliauft die Kurve ebenmissiger,
da die Tiere seltener einer starken Austrocknung wihrend der
Wigung ausgesetzt sind (Abb 1). Bei den hohen Luftfeuchtigkeiten,
92 und 76 % r. F. ist die Gewichtsabnahme fast gleich (0,54 bezw.
0,50 % /h) und so klein, dass die Larven iiber lingere Zeit leben
konnen. So sterben bei 92 % r. F. die meisten Tiere erst nach rund
100 Stunden, bei 96 % r. F. nach etwa 110 Stunden (Abb. 2, 3).
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ABB. 1. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei
100 % r. F. 6 Individuen (1 - 6) in den ersten 24 Stunden wurden mehr Beobach-
tungen durchgefiihrt als eingezeichnet sind.

Bei geringerer r. F. éndert sich das Bild sehr deutlich (Abb. 4,
5). Die durchschnittliche Gewichtsabnahme steigt bei 55 % r. F.
auf 2,3 % /h, bei 35 % r. F. sogar auf 7,7 % /h. Die Lebensdauer
sinkt sehr stark : bei 55 % r. F. sterben die meisten Larven in
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etwa 20-24 Stunden, bei 35 % r. F. tritt der Tod sogar schon

nach 3 - 14 Stunden ein. Auch die Aktivitat ist sehr gering. Zwischen
55 % und 76 % r. F. liegt also ein kritischer Wert bei dessen
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App. 2. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei 92 %
r. F. 6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod.
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— Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei
76 % r F ‘6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod.
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Unterschreitung die Transpiration so gross wird, dass die Lebens-
dauer der Tiere rapide abnimmt. Die starke Streuung der Werte
bei der geringsten Feuchtigkeit (35 % r. F.) ist auffallend und weist
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— Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei
55 % r F "6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod.

3 5
100

Akl
LT PN RN

80

&0

70

60

50

40

ABB. 5. — Gewichtsabnahme der Larven von Berosus spinosus in % bei
35 % r. F. 6 Individuen. Beobachtung bis zum Tod.
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darauf hin, dass diese Trockenheit das Tier von Anfang an schwer
schadigte.

Diese Experimente zeigen, dass kein aktives Regulationsver-
mogen fiir die Transpiration vorhanden ist. Die Transpiration ist
stark und sehr gleichmissig, ohne gegen Ende des Experimentes,
oder nach dem Tode eine Anderung der Transpirationsgeschwindig-
keit erkennen zu lassen. Die Tiere verhalten sich weitgehend wie
physikalische Korper. Die Wassermenge, die die Tiere verlieren
konnen ist sehr gross; die meisten sterben erst nachdem sie etwa
60 % des Anfanggewichtes verloren haben. Sicherlich konnen sie
diesen grossen Wasserverlust nicht ohne weiteres ertragen, dafiir
spricht, dass sie ab etwa 40 % Gewichtsverlust sehr wenig aktiv
sind. Sie reagieren zwar noch auf Beriihrungsreize, liegen aber
sonst unbeweglich. Sie konnen aber ihre Transpiration nicht ein-
schrinken, obwohl damit offensichtlich eine tédliche Bedrohung
auftritt. Landtiere, auch Bewohner feuchter Biotope, sterben schon
bei geringerem Wasserverlust.

Die absoluten Werte der Transpiration (mg H,O em—2h-1)
liegen fast genau in der geichen Grossenordnung wie die Wasser-
verluste durch die Kutikula von Sarcophaga-Larven (RICHARDS,
CLAUSEN & SmiTH, 1953) : sie liegen zwischen 0,94 mg H,O cm—2h-1
bei 35 % r. F. und 0,02 mg H,O cm—2h—! bei 100 % r. F. Verglichen
mit einer freien Wasseroberfliche stellt die Kutikula eine deutliche
Transpirationsbarriere dar. Erstaunlich gut ist die Ubereinstim-
mung der gefundenen Werte fiir log % Abnahme/h gegen r. F.
mit einer Exponentialfunktion, nur der Wert fiir 92 % r. F. weicht
stark von dem erwarteten Ergebnis ab. (Abb. 6). Eine Erklirung
dafiir kann nicht gegben werden, diese Abweichung ist gleich gross,
egal ob man nur die ersten Stunden oder die gesamte Lebensdauer
der Tiere zur Berechnung des Wertes heranzieht.

Geben die Transpirationsexperimente einen Hinweis auf die Durch-
lissigkeit der Kutikula fiir Wasser aus dem Tier in das Medium, so kann
durch Vitalfirbungs-Experimente bis zu einem gewissen Grade die
Diffusion von Substanzen in das Korperinnere erschlossen werden.
Hierzu wurden nur einige wenige Versuche durchgefiihrt. Verwendet
wurden Methylenblau, Bromecreosolgriin bei pH ~ 8 und ~ 3 und Karmin-
suspension. In allen Fillen zeigte sich auch nach tagelangem Aufenthalt
in der Losung nur eine oberflichliche Anfirbung, es drang aber nichts
von dem Farbstoff ein. Durch die Karminsuspension und die alkalische
Bromcreosol-Lésung war nach einigen Stunden der Darm angeférbt, was
darauf hinweist, dass diese Losungen getrunken wurden.

Da die Tiere in einem stark hypertonischen Milieu leben sind
sie der stindigen Gefahr des Wasserverlustes durch die Kutikula
ausgesetzt, wihrend andererseits Salze durch die Kutikula einzu-
dringen drohen. Da die Kutikula, wie schon mehrfach nachgewiesen
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ABB. 6. — Transpiration der Larven von Berosus spinosus in Abhingigkeit

von der r. F. Strichlierte Kurve : Absolutwerte mgH,0/cm? Oberfliche/h,
Durchschnittswerte von je 6 Tieren. Ausgezogene Kurve : prozentuelle Abnahme
pro h, Durchschnittswerte von je 6 Tieren.

(z. B. BEAMENT, 1945, 1954; RicHARDS, CLAUSEN & SMmiTH, 1953 und
SHAw, 1955a) eine sehr unterschiedliche polare Durchlassigkeit
besitzt, die nicht nur von ihrer Struktur oder ihrer Dicke abhingt,
sondern mehr noch von den physikalischen Eigenschaften der
Wachs- oder Lipoidschicht, geniigt es, die Permeabilitiat in den fiir
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das natiirliche Milieu wichtigen Richtungen zu untersuchen. Die
Experimente zeigten, dass die Kutikula der Berosus Larven in den
beiden fiir das Leben der Larven wichtigen Richtungen wenig per-
meabel ist : von aussen nach innen fiir Farbstoffe und, wichtiger,
von innen nach aussen fiir Wasser. Die gefundenen Werte diirfen
aber der Permeabilitat im natiirlichen Milieu nicht direkt propor-
tional gesetzt werden, da die Durchléissigkeit der Kutikula sich
dndert, je nachdem ob die dussere Oberfliche feucht oder trocken
ist (RicHARDS, CLAUSEN & SmiITH, 1953). Bei den Sarcophaga-Larven
zeigte sich, dass die Kutikula in trockener Luft weniger durch-
lassig ist, als in destilliertem Wasser.

Unter natiirlichen Bedingungen leben die Tiere auch in aus-
trocknenden Tiimpeln in praktisch feuchtigkeitsgesattigter Atmo-
sphiare und haben Zugang zur Nahrung. Sie konnen unter diesen
Umsténden ihre Entwicklung wahrscheinlich stets bis zur Verpup-
pung durchfiihren, zumal die Temperatur unter diesen Algenwatten
sehr hoch ansteigt und die Entwicklung dadurch beschleunigt wird.
Das Austrocknen der Tiimpel erfolgt ja meist im Spatsommer, wenn
der Grossteil der Entwicklung bereits abgeschlossen ist.

Eine Regulation der Transpiration ist bei den Berosus-Larven
nicht vorhanden und wire auch biologisch bedeutungslos. Wesent-
lich wichtiger ist die Undurchlissigkeit gegeniiber Wasser und
gelosten Salzen. Die weiter unten dargelegten Versuche werden
Faktoren aufzeigen, die die Permeabilitit unter diesen Umsténden
beleuchten.

V. — OSMOREGULATION

Die Haemolymphe frisch gefangener oder lingere Zeit im Labor in
Etang-Wasser gehaltener Larven hatte einen osmotischen Wert von

o}
12,8 atm (20 Bestimmungen, IH-\/H_-— = = 0.09; entspricht 3,7 mmol NaCl),
N

und ist daher einer 1,914 % NaCl-Losung isotonisch. Dieser Wert wird
bei den folgenden Betrachtungen als Normalwert zugrunde gelegt, auf den
alle beobachteten Anderungen bezogen werden. Der Normalwert liegt im
Bereich dessen, was bisher von Kifern bereits bekannt war (Buck, 1953),
wenn auch an der oberen Grenze der in der Literatur angegebenen Werte.

Im Zuge der Experimente wurden die Tiere sowohl schwicher als
auch stirker konzentrierten Lésungen ausgesetzt, sie mussten also ihren
Innendruck hyper- oder hypotonisch regulieren. Unter normalen Bedin-
gungen kommt fiir die Tiere nur eine Hyporegulation in Frage, da das
Aussenmilieu stets wesentlich konzentrierter ist (etwa 5-7 % NaCl). Die
Frage, in wie weit es sich bei einem hypotonischen Aussenmilieu noch
um ein biologisch bedeutsames Medium handelt, soll weiter unten
behandelt werden, hier interessiert nur die Regulationsfihigkeit.
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A) OSMOREGULATIONEN IN HYPOTONISCHEN LOSUNGEN

Verbringt man die Tiere in destilliertes Wasser so sinkt der
osmotische Wert der Haemolymphe mit der Zeit ab (Abb. 7). Bei
einem Wert von etwa 8-9 atm stellt sich ein neuer Gleichgeswichts-
zustand ein der iiber langere Zeit gehalten werden kann. Dieser
neue Gleichgewichtszustand erméglicht es den Tieren fast 2 Monate
aktiv im destillierten Wasser am Leben zu bleiben, wie die Uber-
lebensversuche (p. 184) gezeigt haben. Die Abnahme der Konzentra-
tion erfolgt nicht ganz gleichmaissig, in den ersten Stunden ist sie
starker als etwas spiter. Im fliessenden, destillierten Wasser, in
dem eine Anreicherung der aus den Tieren ausgewaschenen Sub-
stanzen verhindert wird, stellt sich dieser neue Gleichgewichts-
zustand etwas friiher ein (Abb. 7), die Endkonzentration ist etwa
gleich. Bei dieser Kurve zeigt sich zu Beginn eine stirkere Unregel-
méssigkeit des Kurvenverlaufes als bei der ersten, jedoch ist die
Abnahme auch hier in den ersten 10 Stunden stirker als spiter.
Die anfinglichen Unregelmissigkeiten im Kurvenverlauf lassen
darauf schliessen, dass der neue Wert nicht nur durch Eindringen
des Wassers oder Salzverlust erreicht wird. Bei dem neuen Wert
von etwas iiber 8 atm wird ein neues Gleichgewichtsverhiltnis
erreicht. Der Wert von 8,2 atm, der im fliessenden destillierten
Wasser erreicht wurde, stellt den untersten beobachteten Wert dar
und liegt gut im Bereich der bisher bei anderen Insekten, besonders
Kiafern, beobachteten Werte (Buck, 1953). Es ist nicht moglich die
Innenkonzentration der Tiere weiter abzusenken.
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Asn. 7. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in hypotonischen Lésungen. Ausgezogene Kurve : destilliertes Wasser.
Strichlierte Kurve : fliessendes destilliertes Wasser. 23 °C.
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Im nicht gewechselten destillierten Wasser stellt sich durch
die geringen sich im Aussenmedium ansammelnden Salzmengen
ein etwas hoheres Gleichgewicht ein, als im fliessenden destillierten
Wasser. Diese schrittweise Verschiebung des Gleichgewichts fand
schon SHAw (1959) bei Astacus pallipes. Dieser gibt in deionisiertem
Wasser Na+ an das Wasser ab, bis ein Gleichgewichtszustand
erreicht wird. Diese Na-Abgabe ldsst sich schrittweise wiederholen
bis ein Zustand erreicht wird, wo trotz weiterer Auslaugung kein
Na mehr abgegeben wird, sondern ein endgiiltiger Gleichgewichts-
zustand erreicht ist, den SHAwW “ minimum equilibrium concentra-
tion " nennt. Bei Insekten ist es dagegen nicht méglich das gesamte
Na auszulaugen wie schon frither bei Aedes aegypti (TREHERNE,
1954) und Ephydra cinerea (NEMENZ, 1960b) nachgewiesen wurde.
Der Verlauf der Na-Abnahme bei Aedes aegypti ist der Anderung
der Innenkonzentration bei Berosus fast vollig gleich. Da nun aber
die Innenkonzentrationsabnahme nicht nur von den Ionen, sondern
auch von den Aminosiduren abhéngt (siehe unten) kann man an-
nehmen, dass beide proportional an der Konzentrationsabnahme
beteiligt sind.

B) OSMOREGULATION IN HYPERTONISCHEN LOSUNGEN

Unter den fiir Berosus Larven bluthypertonischen Aussen-
medien lassen sich zwei Gruppen unterscheiden : Losungen die
schwicher oder gleich konzentriert sind als das normale Milieu
und stirker konzentrierte. Bei der ersten Gruppe sinkt der osmo-
tische Wert der Haemolymphe meist unter den Normalwert, bei der
zweiten Gruppe kann er betrichtlich dariiber ansteigen.

In der ersten Gruppe findet man Innenkonzentrationen, die
héher liegen als im destillierten Wasser, aber niedriger sind als
der Normalwert. Dabei spielt aber nicht nur die Konzentration
sondern auch die Zusammensetzung der Ldsung eine Rolle, wobei
auf die Wirkungen der Einzelionen weiter unten eingegangen wird.
Genauer untersucht wurde das Verhalten in Meerwasser und Glu-
kose, in den folgenden Losungen wurden nur die Endwerte nach
48 Stunden bestimmt : Etang-Wasser, auf Konzentration des Meer-
wassers verdiinnt; Meerwasser mit doppeltem CaCl, Gehalt; NaCl-
Lésung 3 % und 5 % ; doppelt konzentriertes Meerwasser; doppelt
konzentriertes Meerwasser mit doppeltem CaCl, Gehalt; Etang-
Wasser mit doppeltem MgCl, Gehalt. Die letzten 4 Losungen ent-
sprechen in ihrer Konzentration weitgehend dem Etang-Wasser, die
anderen sind etwa halb so konzentriert, nur die 5 % NaCl-Losung
steht beildufig in der Mitte.
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TagB. 2

Mittelwerte der Innenkonzentration von Berosus spinosus-Larven
in verschiedenen Medien nach 48 h

Medium Innenkonzentration £ L’N‘
Aqua dest. 8,6 0,2
Meerwasser 10,3 0,5
Meerwasser + CaCl, 10,3 0,5
Etangwasser, verdiinnt auf 1/2 99 0,5
Etangwasser 12,8 0,1
2x Meerwasser 9,5 13
2x Meerwasser + CaCl, 10,5 0,2
Etangwasser + MgCl, 10,1 1,2
NaCl3 % 8,9 0,1
NaCl 5 % 9.8 0,1
Glukose 22 % 10,1 0,2

Wie Tab. 2 zeigt, liegt die Innenkonzentration in allen diesen
Lésungen unter dem Normalwert. Die Streuung ist in den meisten
Fillen klein, nur durch grossere Mengen von Mg wird sie
vergrossert. Auffallend ist, dass trotz der Verschiedenheit der
Loésungen alle Innenkonzentrationen zwischen 9,5 und 10,5 atm
liegen. Nur die Werte in der 3 % NaCl-Losung (und im destillierten
Wasser) liegen darunter, die im Etang-Wasser dariiber.

Die Konzentrationsabnahme erfolgt einigermassen gleichmissig,
wie man aus Abb. 8 ersehen kann. Im Meerwasser sinkt der Innen-
druck schnell auf 12 atm und nihert sich dann 10 atm. Einzel-
beobachtungen nach 5 Tagen zeigen, dass ein weiteres Absinken
nicht mehr stattfindet, der Gleichgewichtszustand wird also bei etwa
10,0- 10,5 atm erreicht.

Dass es sich dabei tatsidchlich um eine Wirkung der Konzen-
tration im Sinne einer osmotisch wirksamen Konzentration handelt
und nicht um Ionenwirkungen, zeigt sich, wenn man statt der Elek-
trolytlosung eine 22 % Glukoselésung als Aussenmedium verwendet
(Abb. 8). Der sich einstellende Gleichgewichtszustand liegt auf
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gleicher Héhe wie im isotonischen Meerwasser. Der niedrigere Wert
wird etwas friiher erreicht als in der Elektrolytlosung, im Verlauf
erinnert die Kurve an diejenige im destillierten Wasser (Abb. 7) :
auf ein anfingliches Schwanken der Werte stellt sich der neue
Gleichgewichtszustand nach etwa einem halben Tag ein und wird
dann ziemlich stabil gehalten. Diese ihnlichkeit der beiden Kurven
ist nicht zuféllig. Die Glukoselosung enthilt ebenso keine Ionen
wie das destillierte Wasser, dem daher der Kurvenverlauf gleicht;
der neue Gleichgewichtszustand liegt aber etwas hoher, was vielleicht
auf die osmotische Wirksamkeit der Glukose zuriickzufiihren ist.

Steigert man die Konzentration einer als Aussenmedium vor-
liegenden NaCl-Losung, so steigt auch die Innenkonzentration (Tab.
2, Abb. 9). Dieser Anstieg erfolgt aber nicht so gleichmissig, wie
zu erwarten wire. Die schwichste Na-Cl-Losung fiihrt zu einer
Innenkonzentration, die nur wenig iiber der im destillierten Wasser
liegt (8,9 atm, im destillierten Wasser 8,6 atm, Unterschied nicht
signifikant). In der 5 % NaCl-Losung findet man 9,7 atm und
erreicht in der 7,5 % NaCl-Losung ein neues Gleichgewichtsniveau,
das etwa bei 11 atm liegt (7,5 % : 10,9 atm, 10 % : 10,7 atm und
12,6 % : 10,8 atm, Unterschiede nicht signifikant). Steigert man die
Aussenkonzentration weiter so erreicht die Innenkonzentration bei
15 % NaCl ein neues Niveau iiber 12 atm (12,3), fast den Normal-
wert. Eine noch weitere Steigerung fithrt zu keiner wesentlichen
Anderung : bei 20 bezw. 25 % findet man eine Innenkonzentration
von 13,2 bzw. 12,9 atm. Man kann also mit Berechtigung annehmen,
dass damit ein neues Gleichgewichtsniveau gefunden wurde, das bei
den hochsten moglichen Konzentrationen erhalten werden kann.
Sehr auffallend ist, dass der Normalwert erst bei einer so hohen
NaCl Konzentration (15 %) erreicht wird, die Konzentration im
Etang ist ja viel geringer.

Die Tiere zeigen also eine deutliche hypotonische Regulation,
ausser im destillierten Wasser, in dem sie hypertonisch regulieren.
Die Blutkonzentration wird einigermaBen konstant gehalten. ihn-
liches ist auch von anderen Bewohnern hyperhaliner Gewésser
bekannt, wie der Larve von Aedes detritus (BEADLE, 1939), Ephydra
riparia (SUTCLIFFE, 1960), Ephydra cinerea (NEMENZ, 1960a, b) und
Limnephilus affinis (SutcLIFFE, 1961). Unter den extremsten Aus-
senkonzentrationen bricht das Regulationsvermdgen nach einiger
Zeit zusammen (Tab. 1), wie es auch bei den anderen Arten, ausser
Ephydra cinerea, beobachtet wurde. Bei den bisher untersuchten
Siisswasserarten wird etwa bis zum isosmotischen Punkt hyper-
tonisch reguliert, dariiber steigt der Innendruck mit dem Aussen-
druck (z. B. SUuTCLIFFE, 1960). Die Salzwasserarten zeigen teils eine
geringe Unabhingigkeit von der Aussenkonzentration, wie Limne-
philus affinis, oder eine grossere wie Aedes detritus oder sind tiber
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ABB. 8. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in Meerwasser (augezogene Kurve) und Glukose-Lésung (strichliert).
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ABB. 9. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus spi-
72osus in NaCl-L6ésungen steigender Konzentration.
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ABB. 10. — Regulation der osmotischen Werte der Larven von Berosus

spinosus in 20 %iger NaCl-Losung.

einem gewissen Wert praktisch unabhingig von der Aussenkonzen-
tration wie Ephydra riparia, Berosus spinosus oder Ephydra cinerea.

Aus den vorhergegangenen Experimenten konnte der Schluss
gezogen werden, dass vielleicht doch kein stationdrer Zustand er-
reicht wird, sondern bei langerer Versuchsdauer eine weitere Stei-
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gerung zu erwarten wire. Betrachtet man aber, wie sich der
osmotische Wert der Haemolymphe langsam andert (Abb. 10), so
sieht man deutlich, dass nach etwa 36 Stunden ein Plateau erreicht
wird. Dieser neue Wert bleibt dann konstant. Da die Tiere bis zu
einer Woche ohne merkbare Schiadigung in dieser Ldsung iiber-
leben koénnen (vergl. Tab. 1), kann man annehmen, dass ein sta-
tiondrer Zustand erreicht wurde. Dieser liegt zwar sicher an der
Grenze der Regulationsfihigkeit, kann aber doch lange genug auf-
recht erhalten werden. Dieser sehr labile Gleichgewichtszustand
erlaubt es, die Wirkung einzelner Ionen zu studieren. Schon bei
geringer Wirkung eines Ions wird das Gleichgewicht empfindlich
gestort und die auftretenden Anderungen in den osmotischen Werten
sind verhiltnismissig gross.

Charakteristischer Weise erfolgt das Einspielen auf ein neues
Gleichgewichtsniveau nicht plétzlich, sondern braucht mindestens
24 Stunden (meist 36). In allen beobachteten Fillen war es nach
48 Stunden erreicht, weshalb sich diese Zeit als normale Versuchs-
zeit fiir die weiteren Experimente besonders eignete. Ein weiterer
Vorteil ist, dass damit die gleichen Bedingungen wie bei friiheren
Experimenten (NEMENZ, 1960a) herrschten. Die Kurven werden nach
etwa 36 Stunden konstant, zeigen jedoch bis dahin starke Schwan-
kungen. Am glattesten sind die Kurven bei Meerwasser und der
Glukoselésung, auch bei der NaCl-Losung 20 % erfolgt der Anstieg
einigermassen gleichmissig. Die stdrksten Unregelmissigkeiten
finden sich bei den Versuchen im destillierten Wasser. Die Werte
schwanken wild bevor sich das neue Gleichgewicht einstellt. Mé-
glicherweise hat die Umstellung von hypo- zu hypertonischer Re-
gulierung zur Folge, dass die Regulierung anfiinglich teils véllig
versagt, teils iiber das Ziel schieBt und erst nach langerer Zeit
funktioniert. Im Meerwasser mit seinen ausgewogeneren Ionenver-
hiltnissen und der relativ geringeren Differenz zum Innendruck
erfolgt Anpassung schneller. In der 20 % NaCl-Lésung scheint die
Regulation erst spat einzusetzen, denn in den ersten zwei Stunden
erfolgt der Anstieg der Kurve villig geradlinig, sinkt dann aber
starker ab, als dem neuen Niveau entspricht (ein overshoot ?) um
dann erst langsam wieder anzusteigen.

Die neuen Gleichgewichtszustinde werden also weder sofort,
noch geradlinig erreicht. Ausserdem ist die Héhe des neuen Gleich-
gewichtzustandes von der Aussenkonzentration abhingig und zwar
nicht linear, sondern es finden sich verschiedene bevorzugte Ni-
veaus, auf denen der innere osmotische Wert iiber einen betricht-
lichen Bereich der Aussenkonzentration konstant gehalten wird.
Solche Niveaukurven wurden friiher schon bei Ephydra cinerea
(NEMENZ, 1960a) und bei Artemia salina (PLATTNER, 1955) gefunden.
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C) EINWIRKUNG VON IONEN AUF DIE OSMOREGULATION

Wie im vorhergehenden Abschnitt gezeigt wurde, reagieren die
Berosus-Larven auf Anderung der Konzentration des Aussenmediums in
ganz charakteristischer Weise durch Anderung des osmotischen Wertes
der Haemolymphe. Bei einer Verminderung der Aussenkonzentration sinkt
die Innenkonzentration, wiihrend eine Vergriosserung der Aussenkonzen-
tration von keiner weiterern Konzentrationssteigerung der Haemolymphe
beantwortet wird. Diese scheinbar einfache Reaktion des Organismus auf
einen osmotischen Umweltreiz wird aber durch eine Reihe von Faktoren
stark verkompliziert. Es ist durchaus nicht gleichgiiltig, welche Lésungen
als Aussenmedium vorliegen : Lésungen mit verschiedener Konzentration
kénnen einen gleichen Innendruck zur Folge haben, andererseits kann
durch geringfiigige Anderung der Aussenldsung ein recht verschiedener
Innendruck erzeugt werden.

Da der Zusatz verschiedener Ionen zu einer Losung die Permeabilitit
von Membranen und die Osmoregulation stark beeinflusst, wurde diese
Grenzsituation, in der das Tier gerade noch regulieren kann ausgenutzt
um die Wirkung verschiedener Ionen auf die Osmoregulation hin zu
untersuchen. Auch hier muflte erst gepriift werden, ob die unverletzten
Tiere in einfachen oder chemisch komplizierter zusammengesetzten
Losungen nach 48 Stunden einen Gleichgewichtszustand erreicht haben.

a) Zeitliche Anderung der Innenkonzentration bei gleichbleibender
Aussenkonzentration

Verwendet man statt der einfachen Losungen, wie dies bisher
geschah, eine 20 % NaCl-Losung zu der geringe Mengen anderer
Salze hinzugefiigt wurden, so erreicht die Innenkonzentration nach
24 - 48 Stunden wieder ein gewisses Niveau, welches einige Zeit
gehalten wird. Die Hohe dieses Niveaus hingt von den zugefiihrten
Ionen ab, ebenso, wann es erreicht wird (Abb. 11, 12). Da die Salze
nur in sehr geringen Mengen zugefiigt werden, kann die Konzentra-
tionsédnderung keine Rolle spielen, die Unterschiede miissen also
auf den Ionenzusatz zuriickzufiihren sein.

Zu Beginn der Versuchszeit erscheint das Bild sehr ungeordnet,
die Wirkung der einzelnen Ionen kristallisiert sich erst nach mehr-
stiindiger Versuchsdauer heraus. Dabei zeigt sich, dass der Zusatz
von KClI und MgCl, zu einer héheren Innenkonzentration fiihrt,
als der Zusatz von CaCl, oder CaCl, gemeinsam mit MgCl,. Der
Zusatz von MgCl, fithrt zu groberen Anfangsschwankungen, die
verschiedenen Loésungen die nur CaCl, enthalten fiithren zu einem
recht ausgeglichenen Kurvenverlauf, der sich nur im Endniveau
unterscheidet. Dieser Unterschied kann auf die einzige Verdnder-
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Ags. 11. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in 20 %iger NaCl-Lésung und 2-wertiﬁen Ionen. Ausgezogene Kurve :
20 % NaCl+ 2 % CacCl,; strichlierte Kurve : 20 % NaCl 4 0,4 % CaCl,; strich-
punktierte Kurve : 20 % NaCl + 0,56 % MgCl,.
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ABB, 12, — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in 20 %iger NaCl-Lésung und verschiedene andere Ionen. Ausgezogene

urve : 20 % NaCl + 0,3 % KCI; strichlierte Kurve : 20 % NaCl + 0,56 % MgCl, +
0,4 % CaCl,.



— 193 —

liche dieser Versuchsreihen, die Konzentration der Ca-Ionen zuriick-
gefiihrt werden.

Aus den hier vorgelegten Versuchsergebnissen ersieht man :

1) Auch in bindren Lésungen hat sich nach 48 Stunden ein
Gleichgewichtszustand eingestellt, welcher iiber einige Zeit
gehalten wird.

2) zeigen schon diese Vorversuche, dass nicht nur verschiedene
Ionen, sondern auch verschiedene Konzentrationen desselben
Ions den Innendruck unterschiedlich beeinflussen.

b) Der Einfluss verschieden konzentrierter Kationen

Zur Untersuchung wurden der 20 % NaCl-Losung das entsprechende
ion als Chlorid in folgenden Konzentrationen zugesetzt : 10, 20, 40, 80,
160 und 200 mosmol. Dadurch wurde zwar die Gesamtkonzentration
erhtht, doch kann dies fiir eine in dieser Versuchsserie beobachtete
Steigerung der Innenkonzentration nicht verantwortlich gemacht werden.
Die Messung der Innenkonzentration erfolgte nach 48stiindiger Versuchs-
dauer. Untersucht wurden die Alkali- und Erdalkaliionen.

Nach ihrer Wirkung lassen sich dabei deutlich zwei Gruppen unter-
scheiden : zur ersten Gruppe gehoren die Ionen Li, Rb, Cs, Mg und Ba,
der zweiten Gruppe gehoéren die Ionen Ca, und Sr an, wihrend K eine
Sonderstellung einnimmt. Eine Untersuchung der Wirkung aller még-
lichen Ionenkombinationen verbietet sich infolge ihres Umfanges von
selbst. Damit soll aber nicht gesagt sein, dass nicht andere Ionen einen
stirkeren Einfluss auf diverse Permeabilititsvorginge haben kénnen, als
die hier untersuchten (vergl. NEmEnz, 1963, 1964).

Die Wirkung der ersten Gruppe (Li, Rb, Cs, Mg und Ba) zeigt
sich darin, dass bei geringer Konzentration (10 mosmol) der osmo-
tische Wert des Innenmilieus erhéht wird, bei einer Steigerung auf
20 mosmol sinkt der Innendruck stark ab, nimmt aber bei einer
weiteren Steigerung auf 40, bezw. 80 mosmol wieder zu, um bei
160 mosmol ein weiteres Minimum zu erreichen. Bei einer noch-
maligen Konzentrationssteigerung auf 200 mosmol steigt der Innen-
druck bei allen Ionen, ausser bei Cs, wieder an. Im Einzelnen lédsst
sich folgendes beobachten : Die Kurven fiir Li und Mg verlaufen
fast véllig parallel, jedoch liegt die Mg-Kurve hoher, d.h., dass die
absoluten Werte der Innenkonzentration unter Mg-Einwirkung
hoher liegen als bei Li. Auf etwa dem gleichen Niveau wie Li und
weitgehend gleichlaufend liegen die Kurven fiir Rb und Cs (vergl.
Abb. 13, 14). Die Cs-Kurve verhilt sich allerdings in ihrem letzten
Teil etwas anders : bei 200 mosmol Aussenkonzentration sinkt der
osmotische Wert auf 10,4 atm, also sehr tief, wihrend in allen
anderen Fillen der osmotische Wert steigt. Am stirksten weicht
die Ba-Kurve von den anderen ab. Das anfiingliche Absinken bei
20 mosmol ist nicht sehr deutlich ausgepriigt, anschlieBend daran
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steigt die Kurve langsam aber gleichméBig, bis bei 80 mosmol ein
Wert 15,0 atm erreicht ist. Dariiber hinausgehende Ba-Konzentra-
zionen erwiesen sich als toxisch, sodass der weitere Verlauf der
Kurve nicht bestimmt werden konnte *.

atm 1
16 3

0 20 40 80 720 60 300 mosmol

1 L

ABB. 13. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus
spinosus in 20 9%iger NaCl-Losung und steigender Konzentration von LiCl,
RbCl und BaCl,. Auf der Abszisse sind nur die Konzentrationen der Kationen
ausser Na eingetrafen. Ausgezogene Kurve : 20 % NaCl + LiCl; strichpunktierte
Kurve : 20 % NaCl + RbCl; strichlierte Kurve : 20 % NaCl + BaCl,.
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ABB. 14, — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus
spinosus in 20 %iger NaCl-Lésung und steigender Konzentration von CsCl und
MgCl,. Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve CsCl; strichlierte Kurve : MgCl,.

* Die Art der toxischen Wirkung des BaCl, wurde nicht weiter untersucht.
Es bleibt daher unentschieden, ob Ba in das Tier eindrang, oder ob durch die
Atmung freiwerdendes CO, Barium als Carbonat an den der Atmung dienenden
Hautstellen niederchlug und so das Tier zum Ersticken brachte. Die erstere Deu-
tung ist aber wahrscheinlicher, da ja dieser Niederschlag auch bei niedrigen Kon-
zentrationen zu erwarten wire, aber offensichtlich ausgeblieben ist.

Die Atemtitigkeit kann im Verlauf der Versuche die Konzentration
mehrerer Tonen durch Carbonatbildung beeinflussen. Die angegebenen Konzen-
trationen sind stets die Anfangswerte.
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Es zeigt sich also, dass die einwertigen Ionen eine geringere
absolute Innenkonzentration bewirken, als die zweiwertigen in
dieser Gruppe.

Die Wirkung der Ionen der zweiten Gruppe (Ca und Sr, Abb. 15)
ist der ersten etwa entgegengesetzt. Bei 10 mosmol wird der osmo-
tische Wert der Haemolymphe unter den Normalwert gedriickt, bei
steigender Konzentration steigt anfinglich auch der Innendruck.
Hier zeigt sich allerdings schon bald ein Unterschied zwischen den
beiden Kurven. Der Anstieg bei der Ca-Kurve ist nur gering und
einmalig (13,7 atm bei 20 mosmol), wiahrend der Innendruck unter
Sr-Einwirkung viel hoher ansteigt und auch erst langsamer wieder
absinkt (bei 20 mosmol 14,5 atm, bei 40 mosmol 16,1 atm !). Nach
einem anniahernd ebenen Kurvenverlauf (von 40 mosmol bis 160
mosmol fiir Ca, von 80 mosmol bis 160 mosmol fiir Sr) sinken bei
weiterem Konzentrationsanstieg die Innenwerte wieder ab und zwar
bei Sr stirker als bei Ca. Sr bewirkt also extremere Schwankungen
der Werte, Ca fiihrt nur zu einer geringeren Schwankung um den
Normalwert. Einwertige Ionen sind in dieser Gruppe nicht vorhan-
den.

Die Wirkung des K nimmt in mancher Beziehung eine Mittel-
stellung zwischen den beiden Gruppen ein. Bei 10 mosmol wird eine
ausserordentlich hohe Innenkonzentration erreicht (18,7 atm), die
mit steigender K-Konzentration langsam bis zu einem Minimum von
12,2 atm bei 80 mosmol absinkt, um bei weiterer Steigerung
der K-Konzentration auch wieder anzusteigen, bis nach einem
Maximum bei 160 mosmol (13,9 atm) die Innenkonzentration wieder
absinkt (Abb. 15). Die Kurve gleicht also etwa einer stark auseinan-
dergezogenen Mg-Kurve. Man kann das Verhéltnis der K-Kurve dem
Verhiltnis gleichsetzen, in dem die Sr- zur Ca-Kurve steht : bei prin-
zipiell gleichem Kurvenverlauf sind die Extremwerte grésser und
die Kurve in Richtung der x-Achse stiarker gestreckt. Es ist aber
wahrscheinlich nicht ohne Weiteres moglich, die K-Kurve in die
erste Gruppe einzuordnen, denn der weitere Verlauf der Kurve
(12,9 atm bei 240 mosmol) scheint anzudeuten, dass die Kurve etwa
waagrecht verlauft, wihrend entweder ein weiteres Absinken oder
ein scharfer Anstieg zu erwarten wire.

c¢) Der gemeinsame Einfluss zweier Kationen

Bei der Betrachtung der beiden besprochenen Ionengruppen
wird der Eindruck erweckt, es handle sich um zwei antagonistisch
wirkende Substanzgruppen, die sich bei gemeinsamer Einwirkung
zum Teil oder ganz in ihrer Wirkung aufzuheben vermégen. Lisst
man jedoch 2 Ionen gleichzeitig auf das Tier einwirken, so erhilt
man ein vollig anderes Ergebnis.
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AmBs. 15. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in 20 %iger CaCl-Lésung und steigender Konzentration von CaCl,
SrCl, und KCl. Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve : CaCly; strichlierte Kurve
SrCl,; strichpunktierte Kurve : KCI.

16
je Ib 2b 42) SIO .’ZIGmosmol
ABB. 16. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in 20 %iger NaCl-Losung und steigender Konzentration von 2 Kationen
in gleichem Verhiltnis. Vergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve : KCI + MgCly;
jeweils doppelte Menge CaCl,.
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ABB. 17. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus

spinosus in 20 %iger NaCl-Lésung und steigender Konzentration von 2 Kationen.
ergl. Abb. 13. Ausgezogene Kurve : CaCl, + MgCl,; strichlierte Kurve : MgCl, +
jeweils doppelter Menge CaCl..
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ABB. 18. — Osmotische Werte der Haemolymphe der Larven von Berosus
spinosus in 20 %iger NaCl-Lésung und steigender Konzentration von NaHCO,
(ausgezogene Kurve) und Na, SO, (strichlierte Kurve).

Hier wurden nur die wichtigsten Ionen, K, Ca, und Mg unter-
sucht. Liegen die beiden Ionen in gleicher Konzentration vor, so
ergibt sich ein Kurvenbild das mit keinem der Einzelionen zu ver-
gleichen ist. Fiigt man K und Mg der 20 % NaCl-Losung zu, so
bleibt bei geringer Konzentration (je 10 mosmol) der Innendruck
etwa auf der Hohe des Normalwertes (13,0 atm) (Abb. 16), wihrend
jedes Ion allein den Innendruck viel héher hatte hinaufschnellen
lassen. Bei je 20 mosmol steigt der Innendruck etwas an (auf
13,9 atm), um bei je 40 mosmol auf 12,7 atm abzusinken und bei
je 80 mosmol wieder stirker anzusteigen (14,5 atm). Die Kurve ist
also spiegelbildlich der Mg-Kurve, doch weicht sie weniger vom
Normalwert ab als diese.

Lésst man hingegen K gemeinsam mit Ca wirken so erhilt man
eine Kurve, die der K-Kurve sehr dhnlich ist, aber wesentlich flacher
verliduft. Die héchste Innenkonzentration (bei je 10 mosmol) betriagt
nur 14,4 atm, bei steigender Konzentration sinkt der Innendruck
gleichmissig bis auf 11,3 atm bei je 80 mosmol. Es hat den Anschein
als ob das Ca-Ion die dem Kalium charakteristische Wirkung nicht
abzuindern, sondern nur abzuschwichen vermag, wihrend das
Mg-Ion mit dem Kalium in eine grundsitzliche Wechselwirkung
tritt (Abb. 16).

Da ja schon friih ein Antagonismus zwischen ein- und zweiwer-
tigen Ionen angenommen worden war (z. B. HOGBER, 1917), ist das
obige Ergebnis nicht so erstaunlich. Was geschieht nun, wenn man
die beiden wichtigsten zweiwertigen Ionen (Ca und Mg) in Wech-
selwirkung treten ldsst ? Die resultierende Kurve ist genau spiegel-
bildlich zur K-Mg-Kurve, sie liegt nur in absolut tieferen Bereichen
(Abb. 17). Bei je 20 mosmol sinken die Innenwerte relativ zu dem
Werten bei je 10 mosmol, bei je 40 mosmol steigen die Werte wieder
deutlich an, um bei je 80 mosmol wieder den Anfangswert wie bei
10 mosmol zu erreichen. Bei noch héheren Konzentrationen (je 160
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und je 200 mosmol) steigen die Innenwerte langsam bis etwas iiber
den Normalwert an. Man konnte an die gleiche Erscheinung wie bei
der Wechselwirkung von K und Ca denken : das Ca-lon vermag
auch in diesem Falle dem anderen Ion (Mg) nicht seine charakte-
ristischen Eigenschaften zu nehmen, es dampft gewissermaBen
nur die Abweichung und driickt den Absolutwert ein wenig.
Interessant ist, dass eine Verdopplung des Ca-Wertes im Verhiltnis
zum Mg, d.h. jeweils doppelt so viel Ca wie Mg, kaum einen
nennenswerten Einfluss zeigt. Die Kurve ist der Vorhergehen-
den fast vollig parallel, die Abweichungen sind, ausser bei 80 bezw.
160 mosmol und 160 bezw. 320 mosmol, minimal.

d) Der Einfluss einzelner Anionen

Der Einfluss der Anionen fiir die Osmoregulation war nur selten
beachtet worden (Haas & STRENZKE, 1957; CROGHAN, 1958a; SHAwW,
1960b; StoBBART, 1965). Es sollte gepriift werden, ob sich nicht
wenigstens fiir die beiden wichtigsten Anionen Hinweise auf einen
Einfluss auf die Osmoregulation der Berosus-Larven ergeben wiirde.
Ahnlich wie bei den vorhergegangenen Versuchen wurde zur 20 %
Na(Cl-Losung das entsprechende Na-Salz hinzugefiigt, verwendet
wurden NaHCO,; und Na,SO,.

Wie Abb. 18 zeigt, ist auch bei den Anionen ein Einfluss auf den
Innendruck zu verzeichnen. Die durch die Anionen verursachten
Abweichungen vom Normalwert sind absolut geringer als bei man-
chen Kationen, sie sind aber deutlich zu merken. Interessanterweise
erhoht NaHCO; in héherer Konzentration (200 mosmol) den Innen-
druck, Sulfat in geringerer Konzentration (10 und 20 mosmol)
verringert den Innendruck. Ausser dem Anstieg bei hoherer Kon-
zentration des Karbonats und der Verringerung bei den niedrigeren
Sulfatkonzentrationenen laufen die Kurven etwa im Bereich des
Normalwertes parallel zur x-Achse, d.h. die Innenkonzentration
bleibt gleich. Ein Einfluss der Anionen auf die Regulation der
Innenkonzentration ist also nachzuweisen, er ist jedoch, im Ver-
gleich zu dem der Kationen, gering.

D) DiISKUSSION

Bei den bisher besprochenen Versuchen wurden die Tiere einem
sehr starken osmotischen Stress ausgesetzt, auf den sie durch eine
Anderung der Innenkonzentration reagierten, wobei ganz bestimmte
Wirkungen einzelner Ionen auftraten. Ganz allgemein kann ein
osmotischer Stress am leichtesten durch eine gleichsinnige Anderung



— 199 —

der Blutkonzentration kompensiert werden. Infolge der extrem
hohen Aussenkonzentration kommt eine Anglechung, in diesem
Falle nicht in Frage, im giinstigsten Fall kann eine Verringerung
der Differenz : Innen-Aussen zu einer Verkleinerung des osmo-
tischen Gradienten fiithren. Das wiirde allerdings an die Regulations-
fihigkeit der Zelle erhohte Anspriiche stellen. Die beobachteten
Konzentrationsinderungen der Hamolyphe entsprechen aber nur
zum Teil den nach diesen Uberlegungen zu erwartenden Anderungen,
da die Wirkung einzelner Ionen die Konzentrationsinderungen
beeinflusst. Um diese Wirkungen zu beschreiben wurde gelegentlich
der Ausdruck Antagonismus verwendet, etwa in dem Sinn, wie er
von LoEes (1911) eingefiihrt wurde. Auf Grund moderner Erkennt-
nisse iiber die Ionenwirkung bei den Permeabilititsphinomenen
(vergl. Uberblick bei ScHOFFENIELS & BacqQ, 1963) kann dieser Aus-
druck hochstens zur Beschreibung eines Tatbestandes, nicht aber
zu dessen Erklirung angewendet werden. Zwischen den einzelnen
Ionen, deren antagonistische Wirkung beobachtet wurde, besteht ja
kein Antagonismus in dem Sinn, dass das eine Ion das andere
« bekdmpft », sondern alle iiben Wechselwirkungen aufeinander
und auf das Tier aus. Eine Rivalitit oder Konkurrenz besteht nur
dort, wo im Falle eines aktiven Transportes mehr als ein Ion vom
gleichen « Carrier » transportiert wird. Bei passiven Permeabilitats-
vorgingen féllt diese Konkurrenz weg, iibrig bleibt nur der Ein-
fluss, den ein Ion auf die Permeabilitiat der betrachteten Membran
ausiibt. Da die Permeabilitit einer Membran aber von der Wirkung
aller auf die Membran einwirkenden Ionen beeinflusst wird, geht
in das Ergebnis, also die « Netto-Permeabilitit », die Summe aller
Ionenwirkungen ein.

Diese Netto-Permeabilitit wird von den einzelnen Ionen ganz
verschieden beeinflusst. Hier spielen Faktoren wie die bioelek-
trischen Potentiale oder die Fixierung einzelner Ionen an der
Membran (wie es z.B. fiir Ca nachgewiesen wurde) eine grosse
Rolle, Faktoren, deren zellphysiologische Untersuchung und Auf-
klirung noch lange nicht abgeschlossen ist. Erschwert wird die
Deutung am ganzen Tier noch dadurch, dass hier ja nicht die relativ
einfachen Verhiltnisse wie an einer Zelloberfliche vorliegen, son-
dern dass in der Gesamtoberfliche des Tieres ganz verschiedene und
auch physiologisch verschieden aktive Zellarten und Kutikulazonen
mosaikartig zusammengesetzt und der Einwirkung der Ionen aus-
gesetzt sind. Ausserdem sind aktive Regulationsmechanismen des
Tieres zu erwarten. Das ganze Bild sieht also auf den ersten Blick
hoffnungslos verworren und komplex aus.

Um so erstaunlicher ist es, dass dennoch gewisse Ionenwirkun-
gen zum Tragen kommen, die offenbar so stark sind, dass ihre
Wirkung im gleichen MaBe an der Einzelzell wie am ganzen Tier

15
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in Erscheinung tritt. Die starke Wirkung, die die Erdalkaliionen
ausiiben, deutet darauf hin, dass es sich in erster Linie um passive
Permeabilitiatsvorginge handelt die beeinflusst werden. Hierzu lassen
sich in der Literatur eine Anzahl Beispiele finden, die eine gleiche
Tonenwirkung auf das ganze Tier und auf einzelne Zellen zeigen,
also eine Parallelitit zwischen Zellphysiologie und der Reaktion des
ganzen Tieres. Neben iibereinstimmenden Beobachtungen gibt es
aber auch geniigend widersprechende Befunde, die zeigen, dass allge-
meine Gesetzmissigkeiten noch nicht herausgearbeitet werden
konnten. Beim Vergleich unverletzter Tiere aus verschiedenen
Stimmen scheint besonders zwischen Vertebraten und Crustaceen
ein deutlicher Unterschied in der Wirkung einzelner Ionen zu
bestehen (BERGER, 1929; Pora & Stoicovici, 1961a). Diese Beispiele
sind nicht auf die Erdalkaliionen: beschrinkt, sondern erstrecken
sich auch auf die Alkaliionen. Solange eine zellphysiologische
Erklirung fiir die Wirkung der einzelnen Ionen noch aussteht,
lassen sich hier nur Konvergenzen aufzeigen, kann aber eine
Klarung nicht erwartet werden.

Die optimalen Ionengleichgewichte sind nicht nur fir die
verschiedenen Arten, sondern oft auch fiir die einzelnen Gewebe
einer Art verscheiden, worauf schon Pora (1958) hingewiesen hat.
Es bestehen also auf dem Zellniveau Unterschiede die noch nicht
herausgearbeitet wurden. Dabei handelt es sich um keinen Ionen-
antagonismus, wie PORA annimmt, sondern eher um einen Syner-
gismus, da die GroBe der Wirkung, die die einzelnen Ionen entfalten
kénnen, von der Anwesenheit anderer Ionen abhéngt. Diese Wirkung
entfalten die Ionen auch in verhiltnismissig geringer Menge, also
wenn ihr Anteil an der Gesamtkonzentration minimal ist.

Die Wirkung des Ca ist am besten bekannten : Ca verringert die
Permeabilitit tierischer und pflanzlicher Zellen fiir fast alle Stoffe
(z.B. HARNISCH, 1951; GIESE, 1957; HEILBRUNN, 1958; SCHOFFENIELS
& Bacq, 1963; vergl. auch die Zusammenfassungen von CLARK, 1958
und ROBERTSON, 1941), es sind nur wenige Ausnahmen bekannt.
Sichtet man die in der Literatur verstreuten Berichte iiber die Ionen-
wirkung des Ca auf ganze Tiere, so findet man, dass die Reaktion
unverletzter Tiere der der einzelnen Zellen gleicht. Die Permeabilitit
verschiedener Tiere ist in Ca-héltigen Losungen oft geringer als in
reinen Losungen : 22Na dringt bei Zusatz von Ca um etwa 30 %,
86Rkb um etwa 10 % langsamer in Larven von Ephydra cinerea
(NEMENZ, 1960b), 2P wird bei Erhéung des Ca-Gehaltes um etwa
30 % langsamer von Idothea baltica und um fast 50 % langsamer
von Nereis diversicolor aufgenommen, obwohl hier von Anfang an
mit Meerwasser und nicht mit reinen Lésungen gearbeitet wurde
(Pora & Stoicovicy, 1961b). Aus hypotonischen Losungen wird der
Influx von 2¢Na in Astacus pallipes durch Ca im Aussenmedium
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verringert oder nicht beeinflusst (SHAW, 1960c). Wahrscheinlich ist
auch der Befund GEILENKIRCHEN’s (1961, 1964) auf der Basis der
Permeabilitdtsdnderungen zu deuten, dass die LD;, fiir Limnea
stagnalis-Eier in CaCl,-Losungen bei Konzentrationen liegt, die bei
Losungen anderer Salze schon ldngst totlich war. Auch die Uber-
lebensdauer mancher Tiere wird in Ca-haltigen Lésungen deutlich
erhoht. Marine Fische (Gobius sp., Cristiceps sp.) leben in Ca-halti-
gen NaCl-Losungen (Konzentrationsverhéltnis 2 : 98) deutlich linger
als in reinen NaCl-Lésungen (BETHE, 1934). Bei Kaulquappen und
Schleien ist eine Ca-Wirkung ebenfalls nachzuweisen, bei Schleien
sind sogar reine CaCl-Losungen giinstiger als solche, die NaCl
enthalten (BERGER, 1929) ! Wihrend HELFF (1931) an Cambarus
clarkii feststellte, dass die Uberlebensdauer in einer CaCl,-héltigen
Lésung um etwa 30 % hoéher war, als in einer reinen NaCl-Losung
konnte BERGER (1929) bei anderen Crustaceen (Daphnia, Mysis,
Cancer und Carcinus) nur einen geringen Einfluss des Ca feststellen.
Dabei fédllt schon eine deutliche Konzentrationsabhingigkeit auf,
die maximale Wirkung liegt fiir Gobius bei etwa 3 % Ca-Zusatz,
fiir Mysis aber bei etwa 1 %. In den anderen Fillen sind geringe
Konzentrationen von Ca am Wirkungsvollsten.

Doch gibt es auch hier Ausnahmen. So dndert sich die Auf-
nahme von #2P durch Sphaeroma pulchellum kaum durch Erhéhung
des Ca-Gehaltes des verdiinnten Meerwassers (Pora & Stoicovici,
1961b), die Konzentration der Haemolymphe der Larve von Aedes
detritus ist in einer CaCl,-Lésung etwa gleich gross wie in einer
isotonischen NaCl-Losung (BEADLE, 1939).

StoBBART (1965) stellte sogar fest, dass geringe Anderungen des
Ca-Gehaltes des Aussenmilieus den Influx von Na in Larven von
Aedes aegypti erhoht : wird der Ca-Gehalt auf 2,5 mMol/l erhéht,
so steigt der Na- Influx auf das 2,3 fache um bei weiterer Steigerung
auf 5 mMol/l auf das 1,8 fache des Influxes bei reiner 0,1 mMol/1
NaCl-Losung abzusinken. Dieser scheinbare Widerspruch ist darauf
zuriickzufiihren, dass in dieser stark hypotonischen Losung aktive
Transportmechanismen eine grosse Rolle spielen, die in hyper-
tonischen Medien nur unbedeutend sind.

Viele dieser Untersuchungen wurden nur mit einer Ca-Konzen-
tration durchgefiihrt und sagen daher nichts iiber die Wirkung bei
Konzentrationsinderungen aus. Die oben (p. 195, Abb. 15) dargeleg-
ten Befunde zeigen, dass geringe Anderungen des Ca-Gehaltes der
Losung Anderungen der Innenkonzentration zur Folge haben, die
in erster Linie wohl als Permeabilititsinderungen gedeutet werden
konnen, z. T. aber auch durch Beeinflussung aktiver Regulations-
mechanismen entstehen. Die Wirkung des Mg-Ions ist im allge-
meinen dhnlich der des Ca-Tons, bloss etwas schwiicher (HEILBRUNN,
1958; CLARK, 1958). Das stimmt auch fiir die zitierten Arbeiten von
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BERGER (1929), HELFF (1931) und GEILENKIRCHEN (1961). Pora &
Storcovicr (1961b) finden dagegen je nach der Tierart eine ver-
schiedene Wirkung. Bei Idothea balfica und Nereis diversicolor wird
die Permeabilitiat durch Mg stiarker verringert als durch Ca, wiahrend
bei Sphaeroma pulchellum die Permeabilitit sogar iiber den Wert
der Kontrollen anstieg. Bei Anwesenheit von K ist die Mg-Wirkung
stets deutlich geringer als die des Ca (Pora & Srtoicovici, 1961a;
PorA et al., 1960). Ahnliches konnte auch bei den Larven von
Ephydra cinerea beobachtet werden (NEMENZ, 1960b). BERGER (1929)
hat verschiedene Konzentrationen von Mg verwendet und daraus
eine dhnliche Wirkung wie von Ca ableiten kénnen, die allerdings
noch stirker von der Konzentration abhingig war, als bei Ca. Fiir
Daphnia und Kaulquappen muss die Mg-Konzentration grisser sein
als die von Ca um die gleiche Wirkung hervorzubringen. Auf den
Na- Influx von Aedes- Larven at Mg fast genhau den gleichen Ein-
fluss wie Ca (StoBBART, 1965), bei Astacus dagegen erhoht sich der
Influx anfangs etwas, um mit steigender Konzentration von Mg sich
wieder dem Normalwert zu nédhern (SHAw, 1960¢). Bei Berosus spino-
sus- Larven wirkt eine Konzentrationsédnderung von Mg nicht nur
viel stirker, sondern auch anderssinnig, als eine Anderung der Ca-
Konzentration. Mg wurde daher weiter oben (p. 195, Abb. 14-15) zu
einer anderen Gruppe gestellt als Ca, was ja durch einige der hier
zitierten Literaturstellen gestiitzt wird. Mg selbst scheint nicht in
grosserer Menge in den Korper aufgenommen zu werden. Darauf
deutet das Verhalten der Berosus- Larven in der MgSO,-Losung hin
p. 195). Die Tiere zeigten eine deutlich erhohte Aktivitit, wihrend
ein erhohter Mg-Gehalt der Haemolymphe lihmend wirken wiirde
(Buck, 1953; CrAREK, 1958). ScHLIEPER & KowaLrskir (1956a - b)
nehmen an, dass beide Ionen die Stabilitat der Zellcolloide zu
erhéhen vermdgen, eine Annahme, die durch GEILENKIRCHEN’S (1964)
Untersuchungen zum Teil unterstiitzt wird, der die kolloidalen
Phosphatide der Zellwand als Hauptangriffpunkte der Ionenwirkung
annimmt. Bemerkenswert ist, dass trotzdem keine grissere Uberein-
stimmung der Resultate zu beobachten ist.

Die Wirkung der anderen zweiwertigen Ionen, Sr und Ba wur-
de bisher noch nicht untersucht. Einzig GEILENKIRCHEN (1961)
bezog diese Elemente in seine Untersuchungen ein. Vergleicht man
seine Mortalititskurven (seine Abb. 6, p. 51) so findet man, dass
Ba, Sr und Mg einer Gruppe angehoren, die einen fhnlichen Kur-
venverlauf haben (bezw. fiir Ba erwarten lassen), wihrend die
Ca-Kurve einen anderen Verlauf hat. Wir konnten die Gruppen-
einteilung anders legen : Ca und Sr gehoéren einer Gruppe an, Ba
und Mg einer anderen. Auch GEILENKIRCHEN wurde durch die
Toxizitit des Ba daran gehindert, den Kurvenverlauf bei héheren
Konzentrationen zu untersuchen.
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Die Wirkung des Kalium ist fast immer mehr oder weniger
entgegengesetzt der des Kalzium (z. B. BETHE, 1934; ScHLIEPER &
KowaLski, 1956a 4 b). Da K in hoheren Konzentrationen eine
gewisse Giftwirkung hat, zeigt sich bei Einwirkung reiner K-Losun-
gen gelegentlich eine Schiadigung (z. B. Haas & STRENZKE, 1957 a--b;
BEADLE, 1939 ; oben p. 184, Tab. 1). Geringe Zusitze von K haben
gelegentlich eine sehr schwache aber gleichgerichtete Wirkung
wie Ca : Pora & Stoicovict (1961) zeigten, dass die Permeabilitit
fir 3P durch K-Zusatz bei Idothea baltica und Sphaeroma pul-
chellum abnimmt, sich also gleichsinnig verhilt wie bei Ca- Zusalz,
wihrend bei Nereis diversicolor ein enormer Anstieg zu vermerken
ist, also entgegengesetzt zum Verhalten bei Ca-Zusatz. Der Na-
Influx bei Astacus wird durch steigenden K-Gehalt des Aussenme-
diums langsam kleiner (SHaw, 1960c, bei Aedes Larven dagegen
verhiillt er sich bei K-Zusatz genau wie bei Ca-Zusatz : er steigt
erst an, um bei grosserer K-Konzentration wieder etwas abzusinken
(StoBBART, 1965). Hiufig wirkt K weniger stark als Ca, in den
meisten Fiéllen gleichsinnig, doch sind auch gegensinnige Wirkun-
gen bekannt geworden (BERGER, 1929). Dass Na-Zusatz zu K-Lisun-
gen eine entgiftende Wirkung hat, ist schon mehrfach festgestellt
worden, zuletzt von CrogHAN (1958). Die Wirkung tritt aber erst
auf, wenn Na im Uberschuss vorhanden ist. Es liegt dann aber
genau genommen keine K-Lésung mit Na-Zusatz vor, sondern eine
Na-Lésung mit K-Zusatz. Man kann also nicht gut von einer « ent-
giftenden Wirkung des Na in K-Loésungen » reden. Zu #hnlichen
Vergleichen bei den anderen untersuchten Ionen fehlt derzeit noch
das Material.

Bei gleichzeitiger Einwirkung mehrer TIonen, insbesondere
solcher, die entweder im gleichen Sinn oder als « Antagonisten »
wirken, erwartet man entweder eine Verstirkung oder Abschwi-
chung der beobachteten Wirkung. Die Untersuchungsergebnisse
beweisen aber, dass hier viel komplexere Verhiltnisse vorliegen.
Die gleichzeitige Einwirkung zweier Ionen ist bisher noch selten
untersucht worden. HELFF (1931) und Pora & Stoicovici (1961a)
zogen bei dhnlichen Untersuchungen die Lebensdauer als Kriterium
heran. BooNE & Baas-BEckinG (1931) und JacoBr & Baas-BECKING
(1933) beobachteten das Schliipfen von Artemien-Eiern. HELFF fand,
dass ein Zusatz von zwei der folgenden Salze : KCI, CaCl, und
MgCl, zu einer NaCl-Losung die Lebensdauer von Cambarus clarkii
starker verlingerte, als der Zusatz ein Salzes, sogar starker, als wenn
eine Summation der Wirkung angenommen wird. Die Wirkung
hiingt nicht nur von der Kombination sondern auch von der relativen
Konzentration der Salze sehr stark ab. Bei zu hohen Ca und
K-Konzentrationen iiberwiegt wieder die negative Auswirkung auf
die Lebensdauer. Die Untersuchungen von Pora und Mitarbeitern
(1960, 1961a) zeigen, dass bei Anwesenheit von K in den NaCl-
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Losungen Kalzium eine stiarker lebensverlingernde Wirkung als
Magnesium, bei Abwesenheit von K dagegen Magnesium stirker
wirkt. Bei Anwesenheit von Kalium bleibt Magnesium wirkungslos;
die Wirkung von Ca - Mg ist grosser, als die jedes einzelnen Ions,
aber nur bei Anwesenheit von Kalium !

Die Nauplien von Arfemia schliipfen (BoONE & BAAS-BECKING,
1931; Jacosr & Baas-BEcKING, 1953) in NaCl-Losungen mit Zusatz
von, K, Ca, oder Mg oder deren Mischung, jedoch wird eine
bestimmte K-Konzentration nicht iiberschritten, unbeschadet der
Menge der anderen Ionen in der Losung. Dennoch gibt es bestimmte
Mischungshereiche, in denen nicht einmal die Embryonalentwick-
lung beendet wird. Auffallenderweise liegen diese Bereiche nicht,
wie anzunehmen wire, um die hochsten K-Konzentrationen, sondern
die hohen Mg-Konzentrationen téten schon den Keim. In Mischung
mit anderen Ionen werden aber wesentlich héhere Mg-, als K-Kon-
zentrationen ertragen.

Die Permeabilitit fiir einzelne Ionen wird ebenfalls in unter-
schiedlichem MaBe von Mg, Ca und deren Mischung beeinflusst
(NEMENZ, 1960b). Sowohl 22Na als auch 86Rb permeieren in stirkerem
AusmaBe in Ephydra-Larven, wenn der Aussenlésung Mg - Ca
zugeselzt sind, als wenn nur eines der Ionen vorliegt. Dabei sind die
Unterschiede nur quantitativ, egal ob ligierte oder unligierte Larven
betrachtet werden. Nur die Na-Permeabilitit unligierter Larven
unterscheidet sich deutlich : bei Anwesenheit von Mg -} Ca sinkt sie
auf etwa 1,7 9% der Permeabilitdt bei Mg allein, bzw. auf 3,5 % bei
Ca allein ! Abgesehen davon, dass die spezifische Permeabilitit der
einzelnen Ionen auch bei gleichen Aussenbedingungen nicht ganz
gleich ist, kann man daraus erkennen, dass auch andere Regula-
tionsmechanismen eine grosse Rolle spielen, sonst konnten ja die
Ergebnisse zwischen ligierten und unligierten Larven nicht so von
einander abweichen (iiber die Wirkung der Ligaturen vergl. weiter
unten). Die Konzentration von Ca - Mg bei den Versuchen mit
Ephydra waren allerdings viel geringer als die hochsten hier
verwendeten Konzentrationen. Bei unseren Versuchen mit Berosus
zeigte die gemeinsame Einwirkung von Mg -} Ca im Wesentlichen
nur eine Stabilisierung der Innenkonzentration, wobei auch eine
Veridnderung der Relation Ca : Mg, namlich Verdoppelung des Ca,
kaum eine Anderung brachte (Abb. 17). Es kann sich also nicht
nur um eine synergistische oder antagonistische Wirkung der Ionen
auf das Kolloidsystem der Zellen handeln, sondern dieses Phinomen
ist nur ein Aspekt, der aber von Mechanismen die hormonell oder
nervos gesteuert sind, iiberlagert werden kann.

Der Einfluss der Anionen unterstiitzt diese Ansicht. Der Ein-
fluss ist gering, er wirkt sich in erster Linie stabilisierend auf den
Innendruck aus. Das Sulfation hat nur geringe Tendenzen zu per-
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meiren (SNELL & CHOWDHURY, 1965; SHAw, 1960b) und beeinflusst
den Influx von Na aus hypertonischen Medien in keiner Weise
(SHAW, 19600; STOBBART, 1965), erleichtert aber offenbar die aktive
Na-Aufnahme aus hypotonischen Medien (HAAs & STRENZKE, 1957).
Die geringen, dennoch auftretenden Wirkungen deuten eher darauf
hin, dass es seine Wirkung nicht direkt auf die Kutikula oder die
direkt mit dem Medium in Verbindung stehenden Zellen ausiibt,
sondern, dass einer der anderen Steurmechanismen durch die stets
aufgenommenen Spuren beeinflusst wird.

In hypotonischen Losungen verringern sowohl SO —— als auch
HCO;— den Influx von Na in Aedes aegypti Larven (STOBBART, 1965),
verglichen mit einer reinen NaCl-Losung. Der Zusatz der Ionen
zu einer stark konzentrierten NaCl-Lésung, so wie es hier geschah,
kann aber mit der aktiven Aufnahme aus verdiinnten Lésungen
nicht direkt verglichen werden.

Bekanntlich ist der osmotische Wert der Haemolymphe bei
Insekten nicht nur von der Summe der anorganischen Bestandteile
abhingig, sondern wird ausserdem in starkem MaBe von der Kon-
zentration der Trehalose und den freien Aminosiuren beeinflusst (z.
B. BEADLE & SHAW, 1950; DucHATEAU, LECLERCQ & FLORKIN 1958;
FLORKIN, 1958; SCHOFFENIELS, 1960; SUTCLIFFE, 1963). Die osmotisch
wirksame Menge der Aminoséiuren ist bei den einzelnen Ordnungen
verschieden; bei den Kifern scheint meist eine betrichtliche Menge
vorhanden zu sein. Werden Tiere an ein anderes osmotisches Milieu
angepasst, so dndert sich die Chloridkonzentration im gleichen Sinn
mit der Aussenkonzentration, wihrend die Menge der Aminoséduren
sich entgegengesetzt verhilt (BEADLE & SHAaw, 1950; SCHOFFENIELS,
1960; FrLorkiN, 1963). Die dabei beteiligten Aminosiuren sind
prinzipiell nicht essentielle Aminosduren wie Glykokoll, Prolin, Glu-
tamin- und Asparaginsiiure (SCHOFFENIELS, 1960; FLORKIN, 1963).
Die Unterschiede in der Aminosduren-Zusammensetzung zeigen,
dass verschiedene Aminosduren sich in ihrer osmotischen Wirkung
gegenseitig vertreten konnen. Untersuchungen iiber die Ursachen,
warum verschiedene Aminoséiuren in diesen Fillen auftreten, und
iiber die Mechanismen, durch die sie freigesetzt werden, fehlen
weitgehend. Einzig ScHOFFENIELS & GILLES (1963) konnten bei
Krebsen (Astacus fluviatilis) in vitro feststellen, dass die 1-Gluta-
minsiduredehydrogenase in ihrer Wirkung sehr stark von der Kon-
zentration der Na und K-Ionen in der Losung beeinflusst wird.
Neuerdings (1966) konnte ScHOFFENIELS diese Beobachtung besta-
tigen und feststellen, dass auch andere Kationen wie Li und NH,
und Anionen wie NOjy, Cl oder Acetat einen deutlichen Einfluss auf
die Wirkung des Enzyms haben. Die Ionenwirkungen werden als
typisch beschrieben und ScHOFFENIELS stellt eine gewisse Reihung
nach ihrer Wirkung auf. Die Parallelitiiten zwischen der Ionen-
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wirkung auf das Enzym und die Osmoregulation sind auffallend,
wenn auch die ganz andere Versuchsanordnung nicht gestattet,
quantitative Vergleiche zu ziehen.

Die Regulation des Innendrucks der Insekten setzt sich also
aus zahlreichen Komponenten zusammen : aktiver Transport, Per-
meabilitit der Membranen und der Kutikula, Anderung der anor-
ganischen Bestandteile der Haemolymphe, Anderung der Konzen-
tration der freien Aminosiuren, und eventuell auch Anderungen
der Konzentration von nicht-Aminosiure-Stickstoffhiltigen Sub-
stanzen und Trimethylaminoxyd, woriiber aber noch gar nichts
bekannt ist. Die anorganischen Blutbestandteile werden durch Diffu-
sion und aktiven Transport der Ionen und des Wassers in ihrer
Konzentration verindert, wobei die Permeabilitit der Kutikula und
der Membranen eine Rolle spielt. Sowohl die Diffusion als auch
der aktive Transport und die Permeabilitit werden von der Zusam-
mensetzung und Konzentration des Aussenmediums beeinflusst. Die
Anderungen der freien Aminosduren scheinen ebenfalls vom Ionen-
gleichgewicht abhiingig zu sein. Das konnte die Erklarung fiir die
bisher ungeklirte Erscheinung sein, dass Anderungen des Chlorid-
gehaltes der Haemolymphe nicht mit den erwarteten Anderungen
des osmotischen Wertes iibereinstimmen, sondern dass eine ” Kom-
pensatorische Regulation der Nicht-Chlorid-Fraktion ” (WIGGLES-
WORTH, 1938; u.a.; siehe : BEADLE, 1957) postuliert und gefunden
wurde. Diese Regulation erfolgt durch die Aminosiduren die wahr-
scheinlich aus den Blutproteinen freigesetzt werden.

Durch diese Vielfalt von Angriffspunkten erklart sich, dass
das Ionengleichgewicht, neben der osmotisch wirksamen Gesamt-
konzentration, ein wesentlicher Faktor ist, der das Leben im wiss-
rigen Milieu beeinflusst. Insbesondere unter Umstinden die an die
Regulationsfihigkeit des Organismus hohe Anspriiche stellen kann
beim Zusammentreffen von fiir die Regulation ungiinstigen Faktoren
ein Gewisser fiir einen Organismus nicht besiedelbar sein, wihrend
die gleiche Gesamtkonzentration bei nur etwas gedndertem Ionen-
gleichgewicht ertréiglich ist. Dabei kommt es nicht nur darauf an,
dass gewisse Ionen iiberhaupt vorhanden sind, ihre relative Kon-
zentration ist mindestens genau so wichtig. Um in einem Orga-
nismus eine bestimmte Wirkung auszuiiben kann die Konzentration
der Tonen sich auch dndern, aber, und das ist wichtig, die Anderung
der Konzentration der einzelnen Ionen muss nicht in der gleichen
Weise erfolgen, sondern jede Konzentration eines Ions erfordert
ein ganz bestimmtes Verhiltnis zu den anderen Ionen, um die
gleiche Endwirkung in der Osmoregulation zu entfalten.

Auf Grund dieses Sachverhaltes und den Schliissen, die aus
den physiologischen Experimenten gezogen wurden, war zu er-
warten, dass Berosus spinosus an die ionale Zusammensetzung des
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Wohngewiissers ganz bestimmte Anspriiche stellen wiirde, bei denen
besonders das Verhiltnis der Ionen K : Mg : Ca eine Rolle spielt.
Zur Priifung dieser Cberlegungen wurden die natiirlichen Wohn-
gewisser in der niheren Umgebung des Etang du Doul untersucht.
Die Gewisser lagen so nahe beieinander, dass eine Besiedlung durch
den Kifer auf keine Hindernisse stossen diirfte, sondern dass seine
An- oder Abwesenheit mit grosser Wahrscheinlichkeit auf Unter-
schiede im Chemismus des Wassers zuriickgefithrt werden durfte.
Neben der absoluten Konzentration war besonders auf die erwihnten
Ionenverhiltnisse zu achten. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen
werden im 6kologischen Teil behandelt.

E) DErR EINFLUSS VON LIGATUREN UND KCN AUF DIE OSMOREGULA-
TION

Obwohl das Interesse an der Regulationsfihigkeit des unverletzten
Tieres im Vordergrund stand, wurden einige weiterfithrende Versuche
durchgefiihrt. Durch Vergiftung mit KCN wurden stoffvechselabhingige
Mechanismen stillgelegt, durch Ligaturen wurde orale Wasseraufnahme
und anale Wasserabgabe verhindert, ausserdem wurde dadurch auch
eine hormonale Beeinflussung des Wasser- und Mineralhaushaltes
blockiert.

Der Einfluss von KCN ist sehr von der Konzentration abhéngig.
Die schwichste verwendete Konzentration war 0.5 mMol in 20 %
NaCl. Innerhalb der ersten 12 Stunden war keine Wirkung zu beo-
bachten, erst nach 30 Stunden (Abb. 19) zeigte sich ein schwacher
Anstieg der Werte. Bei starkeren Konzentrationen (2 mMol, 10 mMol
und 20 mMol) (Abb. 20) steigt der Innendruck logarithmisch mit
dem Logarithmus der Konzentration. Wihrend bei 2 mMol KCN
der Innendruck erst auf etwa 22 atm angestiegen war, stieg er bei
10 mMol auf etwa 26 atm, bei 20 mMol sogar auf rund 35 atm,
wobei auch die Streuung stark zunahm. KCN bewirkt eine mit der
Konzentration steigende Schidigung, die sich nicht nur durch einen
steigenden Innendruck, sondern auch durch abnehmende Aktivitit
bemerkbar macht. Bei 10 mMol KCN leben etwa 2/3 der Versuchs-
tiere und sind etwa normal turgeszent. In der 2 mMol KCN-Lésung
ist die Aktivitit sehr herabgesetzt. Bei einzelnen Tieren lieB sich
nicht immer feststellen, ob sie noch am Leben waren, da sie keine
Reaktionen mehr zeigten, der Innendruck entsprach aber dem der
anderen Tiere.

Werden Larven am Vorder- und Hinterende doppelt ligiert
und sie dann der 20 % NaCl-Losung ausgesetzt, so steigt der Innen-
druck anfinglich an (Abb. 19) bleibt einige Zeit auf einem leicht
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erhohten Niveau um gegen Ende des Versuches Werte iiber 38 atm
zu erreichen. Allerdings war nicht immer sicher festzustellen, ob
die Tiere noch am Leben waren.

Aus beiden Versuchen ldsst sich ablesen, dass der hypotonische
Innendruck nur von lebenden und nicht stark geschidigten Tieren
aufrechterhalten werden kann. Die Kutikula allein vermag diese
Leistung nicht zu vollbringen. Durch die Schniirungen waren auch
alle Ausscheidungsmechanismen ausgeschlossen worden. Dass der
Innendruck dennoch nur langsam ansteigt, deutet darauf hin, dass
ein Teil der Regulationsmechanismen in der Kutikula oder Epi-
dermis liegen muss. Diese Oberfliche nun ist, wie schon festgestellt,
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wenig durchléssig. Die Versuche mit ligierten Larven zeigen weiter,
dass nicht nur das Eindringen von Farbstoffen, sondern auch von
Salz auf grossen Widerstand stoft. Die Kutikula ist also in der
einen Richtung, in der die normalerweise auftretende osmotische
Belastung wirksam ist, gegen Salze recht undurchlissig : das Ein-
dringen von Salzen ist ebenso schwierig, wie der Austritt von
Wasser, beides ist aber nicht unmdglich. Diese Schniirungsversuche
harmonieren mit den Versuchen diber die Transpiration, die weiter
oben behandelt wurde. Der eben postulierte Regulationsmechanis-
mus besteht wohl nur in einer sehr undurchléssigen Kutikula und
nicht in einem aktiven Regulationsmechanismus der Korperober-
fliche, der eine selektive Aufnahme oder Abgabe von Ionen oder
Wasser ermdglicht. Zwar konnte WinNsToN (1967) einen beschrink-
ten Transport von Wasser durch die Insektenkutikula nachweisen,
doch gilt das nicht fiir die Verhéltnisse in stark hypertonischen
Medien. Die aktiven Mechanismen sind ausschlieBlich auf die resor-
bierenden Gewebe des Intestinaltraktes und die abscheidenden der
Malpighischen Gefdsse beschrankt.

Ahnliche Verhiltnisse wurden auch an anderen Insektenlarven
gefunden, bei denen durch Ligaturen die Korperéffnungen ver-
schlossen worden waren. SUTCLIFFE (1961) konnte feststellen, dass
die Inkorporierung von 2!Na in Limnephilus-Larven langsamer
erfolgte, wenn den Larven die Munddffnung verschlossen worden
war. Bei an beiden Enden ligierten Larven nahm dagegen in Lei-
tungswasser der Wassergehalt zu, da auch die Abgabe unterbunden
war. Die prinzipiell gleichen Ergebnisse fand BeapLe (1939) an
den Larven von Aedes detritus. Bei Ephydra-Larven fand NEMENZ
(1960a), dass der osmotische Innendruck bei etwa 10 % Aussen-
konzentration (verdiinntes Salzseewasser) auf eine dhnlich Hohe
stieg, wie bei den Berosus-Larven in 20 % NaCl-Lisung.

Der bisher allgemein bei Insekten nachgewiesene Ausschei-
dungsmodus iiberschiissiger Ionen durch die Malpighischen Gefésse
und das Rectum gilt auch fiir Bewohner hyperhaliner Gewisser
(vergl. z. B. Ramsay, 1950, 1951 an Aedes detritus; BEADLE, 1939,
u. a.). Die dazu nétige Wasseraufnahme durch Trinken wurde oft
beschrieben (z.B. BEADLE, 1939; ScHALLER, 1949; KWARTIRNIKOFF,
1963) und spielt besonders in hypertonischen Losungen eine grosse
Rolle fiir die Osmoregulation. Dass auch Berosus spinosus trinkt
wurde durch die Aufnahme gefirbten Wassers in den Darm im
Zuge der Vitalfarbungsversuche nachgewiesen.

Der Regulationsmechanismus von Berosus spinosus kann also
als eine sehr wirkungsvoll arbeitende hyper- und hypotonische
Regulation beschrieben werden, die am lebenden Tier auch bei
langer Hungerzeit voll wirksam ist und sich durch eine weitgehend
undurchlissige Korperoberfliche auszeichnet, andererseits aber auf
die ionale Zusammensetzung des Aussenmediums reagiert.
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VI. — OKOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN
AN BEROSUS SPINOSUS IN SW-FRANKREICH

Die oben besprochenen Untersuchungen wurden alle an Tieren
aus dem Etang du Doul durchgefiihrt. Dieser Etang ist limno-
logisch noch kaum bearbeitet worden. Er liegt etwa 1km o&stlich
von Peyriac-de-mer, 10 km siidl. von Narbonne (Aude) auf einer
Halbinsel, die in den Etang de Bages et de Sigean ragt (Abb. 21).
Der Etang du Doul liegt in einem fast kreisformigen Becken von
etwa 600 m Durchmesser. Er steht mit dem Etang de Bages et de
Sigean nicht in offener Verbindung, doch ist er durch einen kleinen
Kanal mit einer Saline verbunden, die ihr Wasser zum Teil aus
dem Etang du Doul zum anderen Teil aus dem Etang de Bages et
de Sigean bezieht. Durch diesen Kanal wird auch Wasser aus der
Saline in den Etang du Doul geleitet, so dass der Wasserstand
ziemlichen Schwankungen unterworfen ist. Die Abhéinge des Beckens
sind teils mit Macchie, teils mit Weingérten bestanden. Sie bestehen
zum kleineren Teil aus harten oligozdnen Kalken (Chatt), anderer-
seits aus rezenten alluvialen Strandablagerungen. Die etwa 50 m
hohen, steilen Hiigel im Westen des Etang bestehen aus oligozinen
Konglomeraten und sind mit Weingirten bepflanzt.

An den Ufern finden sich neben Tamarisken typische Halo-
phyten, vor allem Salicornia herbacea. Im Wasser wuchert an den
Steinen und am treibenden Holz Enteromorpha sp. und Ulva sp.
In den dichten Enteromorpha-Rasen leben die Larven von Berosus
spinosus. An den flachen Stellen der Westseite wird das losgerissene
Algenmaterial oft in dicken Teppichen zusammengetrieben, die bei
sinkendem Wasserstand auf dem flachen Ufer liegen beiben und
austrocknen. Die Larven sind sowohl in den noch schwimmenden
Algenwatten, als auch unter dem austrocknenden Material anzu-
treffen. Die ilteren Larven graben sich gegen Ende des Sommers
(Ende August) in den Boden ein, wo sie etwas iiber dem Niveau
des Wasserspiegels in 2-5 cm Tiefe eine Verpuppungskammer
bauen. Die ersten Puppen konnten 1962 schon Ende Juli beobachtet
werden. Die meisten Puppenkammern enthielten zu dieser Zeit noch
Larven. Die Puppenkammern liegen teils im lehmigen Sand, teils
im Faulschlamm, wobei ihre Wand heller ist als die Umgebung.
Die frither als in den anderen Jahren einsetzende Verpuppung im
Jahre 1962 ist wahrscheinlich auf die durchschnittlich héheren
Temperaturen des Friihjahrs zuriick zu fithren (vergl. : Résumé
mensuel du Temps en France).
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Amp. 21. — Karte des Untersuchungsgebietes. Grobes Raster : Ortschaften;
feines Raster : Salinen; die Untersuchungsstellen sind durch Zahlen bezeichnet.
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Die Begleitfauna ist eher arm. Im freien Wasser findet sich
zeitweilig Artemia salina in grossen Mengen, in den Algenwatten
treten in viel geringerer Zahl auch einige andere Insekten auf,
gefunden wurden Larven und Adulte von Deronectes halensis F.
und Helochares lividus Forst., sowie Dipterenlarven (Ephydridae
und Eristalidae). Die einzigen Vertebraten, die beobachtet wurden,
waren kleine Syngnathidae.

Infolge des erwiahnten Kanales ist die Wasserfiihrung des Etang
du Doul nicht nur von der Witterung abhéngig. Da durch den Kanal
teils konzentriertere Salzlaugen, teils Meerwasser einstromt, ander-
erseits aus dem kalkreichen Gestein der Hénge kalziumreicheres
Wasser in den Etang gelangt, schwankt nicht nur die Konzentration,
sondern auch der Chemismus (Tab. 3, Abb. 22, 23). Diese starken
Schwankungen, die andererseits fiir fast alle hyperhalinen Gewéisser
charakteristisch sind, bedingen wohl die starke Verarmung an Arten.

TasB. 3
Analyse der Wasserproben

Probennummer 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Alkalinitit 29 2,3 3.2 4.9 2,1 29 28 3.1 3,2 29
Na (mval/l) 745 1025 (1175 | 290 | 235 | 675 [1050 | 935 | 945 | 850
K (mval/l) 21,8 29,0 338 75 6,0 16.0 238| 21,0 200( 177
Ca (mval/l) 55 48 55 21 31 41 43 41 42 58
Mg (mval/l) 204 238 272 71,5 61,3] 162 224 194 198 188
CI {mval/l) 876 (1162 [1323 389 329 | 831 (1132 [1055 |1041 968
80y (mra/l 149 | 178 | 213 1 43 63 | 200 | 136 | 164 | 146
(errechnet)
Salinitiit (g/1) 59,7| 78,2| 89,9 22,1 189| s514| 788| 694| 70,5| 65,0
Dichte 1,0405 {1,0500 |1,0557 |1,0165 |1,0135 [1,0350 {1,0505 [1,0460 [1,0450 |1,0430
Enthilt Larven (L)
o Lk| Lk| Lk T B s N Ay
Adulte (K) : ! - :
von B. spinosus

Legende (Nihere Angaben im Text) :

: Etang du Doul, 1965

: Etang du Doul, 1961

: Etang du Doul, 1962

: L’ile des Oulous, 1965

: Etang de St. Paul, 1965

: Cabanes de Saline Grimaud, 1965

: Tiimpel bei Saline de Reprise, 1965
» » » » » 1965
» 1965

SLISm N

—

. > > » »
: L’ile des Oulous, 1965.
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Wihrend der drei Sommer, in denen Beobachtungen durch-
gefithrt wurden, hatte der Etang im Jahre 1965 den tiefsten Wasser-
stand. Wiahrend des ganzen Sommers stromte Wasser durch den
Kanal ein. Der hiéchste Wasserstand wurde 1962 beobachtet, wo er
von 14. V. bis 27. VI. praktisch gleich blieb und erst Ende Juli etwas
absank. Durch den Kanal stromte gelegentlich Wasser aus dem
Etang. 1961 sank der Wasserstand wihrend der Beobachtungs-
periode (Mitte Juli bis Mitte August) in folge Verdunstung bestiindig
ab, der Kanal war nicht in Tatigkeit. Am 18. August war der
Wasserstand etwa so hoch wie im Jahre 1965. Dennoch ist die
Gesamtkonzentration jedes Mal anders und dndert sich nicht pro-
portional mit dem Wasserstand (Tab. 3, Abb. 22). Zur Zeit des
tiefsten Wasserstandes (1965) betrug die Salinitit 59,7 /., bei etwa
gleichem Wasserstand 1961 : 78,2°/,, und 1962, auch gegen Ende
der Beobachtungsperiode 89,9°/,,. Auf die damit Hand in Hand
gehenden Anderungen im Chemismus wird weiter unten noch ein-
zugehen sein. Fiir 1960 geben PETIT & MI1zZOULE (1962) eine Salinitat
von 70,30°/,, an, in fritheren Jahren betrug seine Konzentration
gelegentlich (XI. 1956) sogar nur 34,76 °/,,, war aber meist in der
Grossenordnung der hier angegebenen Werte (Abb. 22) (PeTiT &
SCHACHTER, 1958).

- 22
8ot
700k
60
50
40
30 r

FRik g

56 57 58 59 60 61 62 63 64 65

ABB. 22. — Anderungen der Salinitit des Etang du Doul (ausgezogene Kurve)
und des Etang St. Paul (strichlierte Kurve) in den Jahren 1956-1965. z. T. nach
PeTiT & MI1zouLE und PETIT & SCHACHTER.
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Berosus spinosus war stets in grossen Mengen anzutreffen, nur
im letzten Jahr hatte seine Menge abgenommen, wahrscheinlich in-
folge der sehr intensiven Miickenbekdmpfung durch Insektizide,
die im vorausgehenden Friihjahr erfolgt war (PETIT, miindliche

23
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ABB. 23. — Anderungen im Chemis-
mus des Etang du Doul in den Jahren
1961, 1962 und 1965,
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Mitteilung). Waihrend weniger Stunden konnten 1961 200-300
Larven gesammelt werden, 1965 hingegen betrug die Tagesausbeute
kaum mehr als 150 Larven. Schon im Mai wurden einzelne Kifer
beobachtet, ihre Menge nahm im Lauf der Saison stets zu, ohne
dass die Menge der Larven merkbar geringer wurde.

In der niheren Umgebung des Etang du Doul befinden sich eine
grossere Anzahl kleinerer Gewisser, die als potentielle Wohn-
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gewisser von B. spinosus anzusprechen waren. Eine Untersuchung
der meisten dieser am 2., 3. und 4. VIIL. 1965 (Abb. 21) zeigte, dass
viele auf der Karte verzeichnete Gewdsser zu diesem Zeitpunkt
eingetrocknet waren und daher fiir Berosus spinosus keine Lebens-
moglichkeit boten. Von einigen Gewéssern wurden Wasserproben
mitgenommen und in Wien analysiert (Tab. 3). Im Folgenden
sollen die einzelnen Gewisser kurz charakterisiert werden.

Im Gegensatz zum Etang du Doul liegen alle anderen Gewésser
in alluvialen Strandablagerungen.

Cabanes de Saline Grimaud (bei Port-la-Nouvelle) (Abb. 21,
Tab. 3, Nr. 6, 11, 12) : untersucht wurden einige Abflussgriaben der
Gradierbecken die einen dichten Blaualgenbewuchs aufwiesen.
Wihrend einiger Besuche (VII, VIII. 1965) wurden stets die gleichen
Verhiltnisse vorgefunden. Unter den dichten Algenwatten, bzw. in
den Blaualgenrasen fanden sich sowohl Kifer als auch Larven.
Einmal konnte ein Syngnathus sp. beobachtet werden, am Ufer
flogen zahlreiche Dipteren (Ephydriden). Die Salinitéit eines unter-
suchten Grabens (Nr. 6, Probenentnahme am 3. VIII. 1965) betrug
51,49/yy, ein anderer Graben mit schwacher Stromung hatte am
26. VII. eine Salinitat von 60 ¢/, ein altes Gradierbecken mit ste-
hendem Wasser 62 °/,, (Salinitdt aus Dichte berechnet). Die drei
Gewisser hatten etwa gleich dichten Algenbewuchs, B. spinosus war
in allen gleich hiufig.

Tiimpel bei Salin de Reprise (bei Gruissan) (Abb. 21, Tab.
3, Nr. 7, 8, 9): westl. der Salin de Reprise liegt ein Rude-
ralgelinde, in dem sich einige 1-2 m tiefe Timpel von 10-50 m
Durchmesser finden, die weder Zu- noch Abfluss haben. Einige dieser
Timpel liegen in feinem Ton und sind stark getriibt, die anderen
besitzen eine mehr oder weniger starke Faulschlammschicht, sind
viel weniger triib, haben einen reichen Algenbesatz und riechen zum
Teil sehr deutlich nach H,S. Die getriibten Tiimpel enthalten fast
keine Algen. Eine Untersuchung zeigte, dass in keiner dieser triiben
Lacken B. spinosus zu finden war, nur in drei der veralgten Tiimpel
fanden sich viele Adulte, jedoch keine Larven. Ausser einiger
Larven anderer Kifer (? Deronectes sp.) lebten im groBten dieser
Timpel (Nr. 7) Mengen von Gammarus sp. Die Salinitit war in
allen Fillen hoch, im gréBten Tiimpel betrug sie 78,8 °/,,, in den
beiden kleineren 69,4 °/,, bezw. 70,5 °/q,.

Mourel du Teule (bei Port-la-Nouvelle) (Abb. 21, Nr. 14) : ein
kleiner Tiimpel, etwa 70 m Durchmesser. Kreisrund, neben der
Strasse gelegen. Am 26. VII. 1965 fast villig eingetrocknet, dicke
Algenschichten bedeckten den Boden, darunter noch feucht. Einige
adulte Berosus, keine Larven, viele Ephydriden (Larven, Puppen
und Adulte), Tipulidenlarven.



L’ile des Oulous (Abb. 21, Tab. 3, Nr. 4, 10) : zwei der ein-
gezeichneten Tiimpel enthielten Wasser, einer davon steht iiber
einem ganz schmalen Durchlass mit dem Etang des Bages et de
Sigean in Verbindung. Dieser enthilt Ulva sp. (non lactucal),
Zostera und ist am Rande mit Phragmites bestanden. Auf den
abgestorbenen Pflanzenteilen im Wasser ist Idothea hiufig, Berosus
fehlt (Nr. 4), Salinitat 22,1 °/,,. Der zweite Tiimpel ist durch einen
etwa 20 m breiten Landstreifen, der offensichtlich selten iiberfllutet
wird vom Etang und vom ersten Tiimpel getrennt, enthilt sehr wenig
Algen, etwas abgestorbenes Seegras. Der Boden ist kiesig, das
Wasser ganz klar, etwa 40 cm tief, an Tieren wurde gefunden :
Gammarus sp., einige Eristalidenlarven, Berosus fehlt (Nr. 10),
Salinitit 65,0 /.

Etang de St. Paul (Abb. 21, Tab. 3, Nr. 5) : Der Etang de
St. Paul wird durch die auf einem Damm verlaufende Strasse
Peyriac-de-mer - Bages vom Etang des Bages et de Sigean getrennt.
Dieser Damm hat einige kleine Durchstiche, so dass ein standiger,
wenn auch geringer Wasseraustausch mit dem Etang de Bages et
de Sigean mdglich ist. Da kein regelmissiger SiiBwasserzufluB
besteht, ist die Salinitit hoher als im anschliessenden Teil des
Etang de Bages et de Sigean. Zur Zeit der Probenentnahme betrug
die Salinitat 18,9 °/,,, PETIT & MIizouLE (1962) haben fiir 1960
Salinititen von 19,12 9/,, und 20,88 °/,, angegeben, wihrend gleich-
zeitig in nédchster Nidhe im grossen Etang des Bages 17,319/,
herrschten. (Die Salinititsbestimmungen von PETIT & MIzZOULE
gehen auf Cl-Titrationen zuriick, wihrend die hier vorliegenden
Angaben stets aus den Wasseranalysen errechnet wurden. Bei den
thalassohalinen Gewissern ist der daraus resultierende Fehler
gering, beim Etang du Doul ist er etwas grosser, aber auch nicht
gravierend). In fritheren Jahren schwankte die Salinitit noch
stirker und erreichte viel hohere Werte (PETIT & SCHACHTER, 1958),
der héchste gemessene Wert war 64,64 °/,, (am 9. IX. 1956), der
geringste 16,72 °/,, (am 3. IV. 1958) (Abb. 22). Im Etang St. Paul
findet man an Algen hauptsidchlich Cladophora sp. und Entero-
morpha intestinalis, in Bruchten steht am Ufer Juncus sp. Die fauna
ist reich an Isopoden (Idothea baltica und Sphaeroma sp., det. Mi-
zoUuLE) und Mollusken, besonders kleine Schalen von Cardium sp.
und Hydrobia sp.. Berosus wurde an verschiedenen Stellen und zu
verschiedenen Zeiten gesucht, aber nie angetroffen.

Graben der Grande Saline (bei Sigean) (Abb. 21, Nr. 15) : ein
tiefer Graben neben der Strasse, dicht mit Algenwatten bewachsen,
enthielt nie Berosus. Die Salinitit wechselte sicher stark, wenn auch
der Wasserstand meist etwa gleich war. 1962 bestimmte DIETZ
(1964) die Salinitat mit 73 /.
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Griben in der Saline de La Palme (bei La Palme, ausserhalb der
Karte in Abb. 21, etwa 10 km siidlich) : in den stark konzentrierten
Abzugsgriben konnte neben dicken Algenwatten Artemia salina
gefunden werden, jedoch keine Insekten. Ephydriden flogen zwar in
Mengen, Larven waren keine vorhanden, Berosus spinosus fehlt.

Strandsee siid. von Port la Nouvelle : sehr seicht, enthilt
Meerwasser, etwas Ulva sp., vereinzelte Ephydralarven, Berosus
fehlt.

L’CEil de Chat (bei Le Lac) (Abb. 21, Nr. 16, 17) : der westlichere
der beiden Tiimpel (Nr. 16) vollig eingetrocknet, der andere enthilt
Siisswasser, ist an den Réandern stark verschilft. Berosus wurde
nicht gefunden.

Tiimpel westl. von Gruissan an der Strasse nach Tournebellette
Abb. 21, Nr. 18) : reicher Schilfbewuchs an den Rindern, sehr flach,
Siisswasser, Berosus wurde nicht gefunden.

Die Larven von B. spinosus leben, wie schon oben erwahnt, stets
in den Algenwatten, von denen sie sich erndhren. Die Nahrungsauf-
nahme selbst konnte nicht beobachtet werden, da die Tiere bei der
geringsten Storung jegliche Bewegung einstellen. Der Darminhalt,
der oft durch die Korperdecke durchschimmert, ist griin und
enthilt Bruchstiicke von Algenfdden. Trotzdem die Tiere oft lange
ohne Nahrung gehalten wurden, konnte nie Kannibalismus be-
obachtet werden. Die Larven sind also trotz der schlanken Mandi-
bel die auf eine rauberische Lebensweise zu deuten scheinen, Pflan-
zenfresser. Obwohl B@ving & HENRIKSEN (1938) daran zweifeln, muss
man WiLsoN (1923) recht geben, der die Berosus-larven als harm-
lose Pflanzenfresser beschrieb. An Feinden kommen fiir die Larven
fast nur andere rauberische Insektenlarven in Frage, wie sie in den
obigen Aufstellungen erwihnt wurden. Die Adulten dagegen diirften
in erster Linie von Vdégeln, besonders Moven (Larus ridibundus)
erbeutet werden, die an manchen Gewissern in gréSeren Mengen
auftreten. Am Etang du Doul wurden auch Limicole beobachtet, die
wahrscheinlich auf die Kifer Jagd machen. Bei Magenuntersuchun-
gen fanden AGUESSE & BicoTt (1959) allerdings, dass nur die Lach-
seeschwalbe (Geochelidon nilotica) Larven und Adulte von. Wasser-
kéfern gefressen hatte, wihrend die anderen kleinen Limicolen diese
Kost verschméhten.

Wie aus der obigen Aufstellung ersichtlich, wurde Berosus im
Untersuchungsgebiet nie in Wissern unter etwa 509/, Salinitét
angetroffen. Das bedeutet aber nicht, dass er nicht auch in weniger
konzentrierten Gewissern vorkommen koénnte. Nach CHiIEsA (1959)
ist Berosus spinosus ein Bewohner « brackiger Gewisser » («in
acque semisalate litoranee »). Seine Angaben beziehen sich aber
offensichtlich nicht auf genaue Untersuchungen, ausserdem verwen-
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det er den Ausdruck « semisalate » nur, um vom Siisswasser abwei-
chende Bedinungen zu kennzeichnen; eine Aussage iiber die
tatsidchliche Konzentration ist damit nicht verbunden. Da alle Pro-
benentnahmen im Sommer erfolgten, also zu einer Zeit geringen
Wasserstandes, ist die Konzentration héher als nach den Winter-
regen. Die Wasserstandsschwankungen dieser abflusslosen Gewisser
sind ja sehr stark, mit ihnen Hand in Hand gehen aber auch starke
Konzentrationsschwankungen. Bei den hier untersuchten Gewissern
kann dies nur fiir den Etang du Doul belegt werden, dessen Konzen-
tration und Zusammensetzung schon bei diesen wenigen Unter-
suchungen stark schwankte. Diese Konzentrationsschwankungen
treten auch in den anderen Etangs auf (PETIT & MizouLg, 1962;
PETIT & SCHACHTER, 1958) dabei werden die Salinitdtsgrenzen der
Venediger Nomenklatur leicht iiberschritten, wie dies AGUESSE
(1957) fiir die im allgemeinen geringer konzentrierten Gewésser in
der Camargue nachgewiesen hat. Im Sommer 1965 waren alle Wohn-
gewisser von Berosus spinosus hyperhalin, wihrend des Winter-
halbjahres dagegen werden sicher die meisten bis in mixohaline
Bereiche verdiinnt. Dabei bleibt unberiicksichtigt, dass bei Inland-
salzgewissern, und als solche konnen die mit dem Meer nicht in
Austausch stehenden betrachtet werden, die chemischen Unter-
schiede oft so gross sind, dass die Konzentrationsunterschiede und-
schwankungen in ihrer Bedeutung in den Hintergrund treten kénnen
(vergl. auch LOFFLER, 1960; BEADLE, 1943). Letzterer Fehler haftet
prinzipiell auch der Einteilung von AGUESSE an, da es dieser Autor
in der Carmargue aber nur mit thalassohalinen Gewissern zu tun
hat, spielen die chemischen Unterschiede dort keine Rolle. Bei
Gewissern mit starken Unterschieden in der Ionenzusammensetzung
ist jedoch auch die Einteilung von AGUESSE nicht unbedingt anwend-
bar, sondern es muss, je nach dem Ziel der Untersuchung, der
chemische oder Konzentrationsaspekt im Vordergrund stehen.

Wie aus Tab. 3 ersichtlich, bestehen alle hier untersuchten
Gewidsser im wesentlichen aus eingedicktem oder verdiinntem
Meerwasser, sind also nach Bonp (1935) als thalassohalin anzuspre-
chen. In der Ionenzusammensetzung finden sich dessen ungeachtet
einige Unterschiede, insbesondere in der Relation der drei Kationen
Kalium, Kalzium und Magnesium (Tab. 3, Abb. 24) Schon im Etang
du Doul bewirkt die Konzentrationsveridnderung Verschiebungen in
den Ionenverhiltnissen (Abb. 23). Die Absolutwerte der Konzentra-
tion von Na, Mg, Cl, und SO, verdndern sich parallel mit der Kon-
zentration. Bei starker Verdiinnung bleibt die K-Konzentration
etwas hoher, wihrend die Ca-Konzentration und die Alkalinitit mit
der Konzentrationszunahme zwar anstiegen (1961-62), bei Abnahme
(1962-65) dagegen gleich blieben. Das fiihrt zu einer relativen An-
reicherung an Ca und, in geringerem MaBe, auch an K. Wihrend
der starken Konzentrationszunahme 1961-62 blieb die relative Kon-



— 219 —

zentration der Ionen atwa gleich. Daher liegen die Punkte fiir diese
beiden Jahre auf Abb. 24 eng nebeneinander, wihrend der Punkt fiir
1965 weit abseits liegt.

% Ca
60 . y . . . . L . ‘ Q
40 50 60 70 80 90
% Mg
ABB. 24. — Prozentverhiltnisse der Kationen K, Ca und Mg in den unter-

suchten Gewidssern (1-10) und im Meerwasser (grosser Punkt). Links von der
strichlierten Linie die Gewisser ohne Berosus- Besatz.

Neben der beschriebenen Schwankung der Salinitit zeichnet
sich der Etang du Doul also auch durch eine chemische Instabilitat
aus, die natiirlich starken Einfluss auf die Besiedlung hat. Vergleicht
man den Etang du Doul mit den anderen Gewissern, so ist fiir diese
Ahnliches zu erwarten, obwohl nur je eine Analyse vorliegt. Im
Ganzen gesehen schwanken die Werte der einzelnen Ionen in den
Gewissern mehr oder weniger abhingig von der Konzentration und
man kann sagen, dass hier eine Anzahl prinzipiell thalassohaliner
Gewiisser vorliegt, die sich aber doch in ihrem Chemismus merklich,
und fiir manche Tiere entscheidend, unterscheiden.

Versucht man némlich, die Verteilung von B. spinosus in den
untersuchten Gewissern auf einen abiotischen Faktor zuriick-
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zufiihren, so ergibt sich, dass weder die Konzentration, noch eda-
phische Faktoren sich als Erklirung anbieten. Berechnet man die
Ionenverhiltnisse, so ergeben sich nur bei den drei Kationen Ca,
Mg und K Werte, die die drei Gewésser ohne B. spinosus von den
anderen unterscheiden. Im Dreieckskoordinatensystem weichen
diese Gewisser so von den anderen ab, dass der Unterschied im
Chemismus als Erklirung fir das Fehlen von Berosus in den
genannten Gewissern plausibel erscheint (Abb. 24).

Vergleicht man die 6kologischen Befunde mit den physiolo-
gischen so findet man manche bemerkenswerte Ubereinstimmung.
Die Osmoregulations- und CUberlebensexperimente zeigen, dass
B. spinosus sowohl in Bluthypo- als auch hypertonischen Gewéssern
leben kann, es in der Natur aber nicht tut. Einige dieser Gewisser
zeigen eine Ionenzusammensetzung, die fiir B. spinosus nicht giinstig
ist, andere dagegen, z. B. das Meerwasser scheinen in ihren lonen-
verhiltnissen fiir B. spinosus durchaus ertriglich zu sein, werden
aber dennoch gemieden. Fiir diese fast allgemein verbreitete Er-
scheinung, dass Bewohner von Binnenlandgewissern das Meer
meiden, diirfen wohl in erster Linie 6kologische Faktoren verant-
wortlich gemacht werden. Die sehr trdgen und wehrlosen Larven
wiren den im Meer ungleich hiaufigeren Feinden hilflos ausgeliefert
und wiirden in kiirzester Zeit gefressen. Ahnliches gilt ja auch fiir
Artemia salina (Vergl. BEADLE, 1943, pp. 180 Fussnote; CROGHAN,
1958; HEDGPETH, 1957).

Uber die Ursache, warum SiiBwasser gemieden wird, konnen
im Moment nur Spekulationen angestellt werden. Einerseits wire
hier neben Konkurrenz auch an trophische Faktoren zu denken,
andererseits muss man beriicksichtigen, dass die hier vorgelegten
Untersuchungen sich nur auf ein Entwicklungsstadium beziehen.
So kann z. B. bei den Hautungen eine grossere Empfindlichkeit
gegeniiber hypotonischen Losungen bestehen, oder es kann ein nicht
untersuchtes Stadium, z. B. die Eilarve, besonders empfindlich sein.
Es wire auch daran zu denken, dass die konzentriertere Lisung
Parasitismus oder Verpilzung verhindern kdénnte.

Hypertonische Losungen werden von Berosus spinosus sowohl
im Experiment, als auch in der Natur gut vertragen. Reine, nicht
zu sehr konzentrierte NaCl-Losungen erlauben nicht nur wochen-
langes Uberleben, sondern auch der osmotische Druck der Haemo-
lymphe steigt nicht iiber ein zellphysiologisch ertragliches MaB.
Stidrker konzentrierte Losungen werden wenigstens fiir kurze Zeit
ertragen. In der Natur kann eine Konzentrationssteigerung dieses
AusmaBes im Sommer leicht vorkommen, so dass es fiir die Altlar-
ven sehr wichtig ist, diese Konzentrationen wenigstens kurzfristig
iiberdauern zu konnen. In nicht zu hohen Konzentrationen werden
auch andere Salze als NaCl (MgSO,, Na,S0,) fiir eine Weile gut
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ertragen. Thre Ionen spielen in den hyperhalinen Seewassertiimpeln,
in denen B. spinosus lebt, eine besondere Rolle. Am wenigsten gut
vertragen wird KCI. Das steht sowohl damit in Ubereinstimung, dass
Kalium das physiologisch am schlechtesten vertrigliche Ion ist, als
auch damit, dass es im Meerwasser in geringerer Menge vorkommt,
als die anderen Ionen Na, Mg, oder sogar Ca.

Unter erhéhter osmotischer Belastung ist die gemeinsame
Einwirkung von K und Mg fiir die Osmoregulation giinstiger als die
Wirkung von K und Ca. Damit stimmt {iberein, dass die Wohn-
gewisser einen héheren Mg-Gehalt haben. Die Anionen haben dem-
gegeniiber nur geringe Bedeutung fiir die Osmoregulation. Auch in
den natiirlichen Wissern ist Chlorid das ausschlaggebende Ion, die
anderen spielen eine untergeordnete Rolle.

Die Tatsache, dass ein Organismus seiner Umwelt angepasst ist,
und in ihr optimal zu leben vermag, lasst sich durch ziichterische
Methoden meist leicht beweisen. Eine Erklarung ist schwieriger
beizubringen. In diesem Fall hat die experimentelle Untersuchung
ergeben, dass die Osmoregulation durch die Ionenzusammensetzung
des Wohngewissers ebenso beeinflusst wird, wie durch die Kon-
zentration. In Fillen, in denen die Ionenverhiltnisse, und zwar
insbesondere der Ionen K, Ca, und Mg, nicht giinstig sind, kann trotz
sonst geeigneter Umstéinde wie Konzentration, Nahrung, Temperatur
etc. ein Gewiasser nicht besiedelt werden, weil die lebensnotwendige
Innenkonzentration nicht aufrechterhalten werden kann.

ZUSAMMENFASSUNG

Verschiedene physiologische und 6kologische Aspekte des Salz-
wasser-bewohnenden Hydrophiliden Berosus spinosus werden unter-
sucht.

1) Die osmotische Toleranz der Larven gegeniiber hypo- und
hypertonischen Losungen ist gross. Auch in 6,5 %igen KCl-Lésung
lebten die Tiere mindestens 6 Tage, in schwachen NaCl-Lésungen
betrug die Uberlebensdauer mehr als 20 Tage und war deutlich
konzentrationsabhéngig. In destilliertem Wasser leben die Tiere
iiber 1 1/2 Monate.

2) Durch Transpirationsversuche wurde festgestellt, dass die
Kutikula fiir Wasser wenig durchlissig ist. Eine Regulation der
Transpiration konnte nicht nachgewiesen werden.

3) Der normale osmotische Wert der Haemolymphe der Larven
betriagt 12,8 atm (= 3,27 mMol NaCl). In destilliertem Wasser sinkt
er auf etwa 8 atm, im Meerwasser betrigt er etwa 10 atm, ebenso
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in einer isotonischen Glukoselésung. In 20 %igen NaCl-Lésungen
steigt der Wert auf etwa 13 atm. Der Anstieg erfolgt nicht gleich-
méssig mit der Aussenkonzentration, sondern es lassen sich einige
bevorzugte Niveaus erkennen.

4) Die Einstellung eines bestimmten Gleichgewichtes wird
durch den Zusatz weiterer lonen in charakteristischer Weise beein-
flusst, wobei nicht nur die Art des Ions, sondern auch dessen Kon-
zentration eine wesentliche Rolle spielen. Die Kationen lassen sich
dabei in 2 Gruppen anordnen, die etwa entgegengesetzte Wirkungen
haben. Zur ersten Gruppe gehort Li, Rb, Cs, Mg und Ba, zur zweiten
Ca und Sr, wahrend K eine Mittelstellung einnimmt.

5) Bei gemeinsamer Einwirkung zweier Kationen zeigt sich,
dass ihre Gruppenzugehoérigkeit im obigen Sinn keine antagoni-
stische Bedeutung hat, da sich die Wirkungen nicht aufheben,
sondern gelegentlich verstirken. Nur das Ca-Ion wirkt in allen
Fillen dimpfend auf die Schwankungen im Kurvenverlauf.

6) Anionen (Sulfat und Bikarbonat) haben ebenfalls einen,
wenn auch geringen, Einfluss auf die Osmoregulation.

7) Durch doppelte Ligaturen und Vergiftung durch KCN wird
nachgewiesen, dass nur von lebenden unbeschiadigten Tieren der
stark hypotonische Wert der Haemolymphe aufrecht erhalten
werden kann. Die Versuche mit ligierten Larven untermauern die
geringe Durchléssigkeit der Kutikula, die schon bei den Transpira-
tionsversuchen festgestellt worden war.

8) An der franzdsichen Mittelmeerkiiste wurde Berosus spi-
nosus stets nur in Gewissern mit iiber 50 °/,, Salinitdt angetroffen.
Eine Anzahl dieser Gewisser wurde analysiert, zu einigen werden
limnologische Beobachtungen mitgeteilt. Die Verteilung von Berosus
spinosus lasst sich aus dem Verhiltnis Ca : K : Mg erklaren. Die
gemiedenen Gewdsser zeigen Ionenverhilinisse, bei denen die phy-
siologischen Experimente eine schlechtere Ormoregulationsfahigkeit
der Larven erwarten lassen.

RESUME

Les aspects physiologiques et écologiques de I’'Hydrophilide des
eaux salées Berosus spinosus sont étudiés.

1) La tolérance osmotique des larves vis-4-vis des solutions
hypo- et hypertoniques est importante. Méme dans des solutions de
KCl a 6,5 %, les animaux restaient vivants pendant au moins
6 jours; dans des solutions faibles de NaCl, la durée de survie
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dépassait 20 jours et était nettement dépendante de la concentration.
Dans I’eau distillée, les animaux vivent plus d’un mois et demi.

2) Des expériences de transpiration ont démontré que la cuti-
cule est peu perméable a I'eau. Une régulation de la transpiration
n’a pu étre mise en évidence.

3) La valeur osmotique normale de I’hémolymphe des larves est
de 12,8 atm (= 3,27 Mol Na Cl). Dans I’eau distillée, elle descend a
8 atm environ; dans l'’eau de mer, elle est de 10 atm & peu prés,
comme dans une solution de glucose isotonique. Dans des solutions
de NaCl & 20 %, la valeur monte a4 13 atm environ. Cette augmen-
tation n’est pas proportionnelle 4 la concentration externe. Elle se
fait de maniére discontinue, par phases successives.

4) L’obtention de I’équilibre osmotique est influencée par I’'addi-
tion d’autres ions et varie suivant leur nature et leur concentration.
Les cations peuvent étre divisés en deux groupes qui ont une action
plus ou moins opposée. Font partie du premier groupe Li, Rb, Cs,
Mg et Ba; du deuxiéme Ca et Sr, K ayant une position intermédiaire.

5) L’influence combinée de deux cations montre que I'apparte-
nance aux groupes mentionnés sous 4) n’est pas liée 4 une action
antagoniste; les actions ne s’annulent pas, mais s’amplifient parfois.
Seul I'ion Ca a toujours une action déterminante sur les fluctuations
au cours de la courbe.

6) Des anions (sulfate et bicarbonate) ont également une in-
fluence mais peu importante sur 'osmorégulation.

7) Par des ligatures doubles et l'intoxication par KCN, il est
prouvé que seuls les animaux vivants et intacts peuvent maintenir
la valeur fortement hypotonique de I’hémolymphe. Les expériences
faites avec des larves qui avaient subi des ligatures renforcent la
conception d’une faible perméabilité de la cuticule qui a déja été
observée lors des expériences de transpiration.

8) Sur la cote méditerranéenne francaise, Berosus spinosus vit
toujours dans des eaux dont la salinité dépasse 50 °/y. Une certaine
quantité de ces eaux a été analysée; des observations limnologiques
sur quelques-unes sont rapportées. La distribution de Berosus spi-
nosus peut étre expliquée par la relation Ca : K : Mg. Les eaux non
habitées montrent des conditions ioniques dans lesquelles les expé-
riences physiologiques devraient probablement étre caractérisées
par une capacité plus faible d’osmorégulation des larves.

SUMMARY

Several ecological and physiological aspects of Berosus spino-
sus are described, a Hydrophilid beetle living in saline waters.

17
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1) The larvae are highly tolerant against hypo- and hypertonic
media. Even in KCl — solutions of 6.5 % the animals live 6 days
at least, in diluted NaCl-solutions they survive more than 20 days.
Here the survival depends on the concentration of the solution. In
distilled water the animals survived one month and a half.

2) Transpirations experiments showed, that the cuticle has
a low permeability to water. Transpiration evidently cannot be
regulated.

3) The normal osmotic value of the larval haemolymph is
12.8 atm (= 3.27 mmol NaCl). In distilled water it decreases to
about 8 atm, in sea water and in sea water-isotonic glucose solution
it approaches 10 atm. The osmotic value increases to 13 atm in
20 % NaCl. This increase is not continous, several preferred levels
can be recognised.

4) Any osmotical balance is characteristically modified by
addition of further ions. This modification is influenced not only
by the kind of ion, but also by their relative concentration. The
cations can be arranged in two groups of approximately opposite
effects. The first group consists of Li, Rb, Cs, Mg, and Ba, the
later of Ca, and Sr, while K takes an intermediate position.

5) Combined application of two cations shows, that these two
groups are not antagonists, as there is no annulation of their
respective effects but some times even an intensification. The Ca-
ion only has a repressive effect in every case.

6) Anions (sulphate and hydrocarbonate) show only a weak
influence on osmoregulation.

7) By double ligating and poisoning of the larvae with KCN it
could be proved that the living and unhurt animals are able to
regulate only to the highly hypotonic values of the haemolymph. The
experiments with ligated larvae corroborate the assumption of a
low permeability of the cuticle, as determined by transpiration
experiments.

8) Berosus spinosus was found in water bodies of more than
50 % salinity only. Several of these waters were analysed ; limnolo-
gical data are given for some of them. The distribution of Berosus
spinosus can be explained by the ratio of Ca: K: Mg. In the
waters avoided by the animals the ratios of these ions are physio-
logically unfavourable for the larvae as proved by the osmoregula-
tion experiments.
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SOMMAIRE

L’auteur compare la durée du développement embryonnaire de
R. temporaria L. et de R. dalmatina B., en fonction de la température,
au laboratoire et dans la nature. Les taux de mortalité sont également
comparés.

Dans une publication antérieure, nous avions montré I’action
nette de la lumiére sur la métamorphose de Rana temporaria L. (8) :
en particulier les tétards privés de lumiére atteignent difficilement
le stade jeune Grenouille et la mortalité 4 I’émergence des pattes
antérieures peut atteindre 60 %. Parallelement, des élevages de
larves a températures constantes et variées ont été réalisés.

Afin d’expérimenter sur le seul facteur température, nous
avons été obligés de controler les différents paramétres susceptibles
d’intervenir dans le développement embryonnaire et larvaire : con-
ditions nyctémérales identiques pour tous les lots; & partir de 1967,
I'eau servant de milieu d’élevage a toujours été prélevée dans
le méme étang; les pontes rapportées de la nature provenaient de
biotopes d’altitude wvariable (260 & 880 m). Chaque expérience a
porté sur une seule ponte fragmentée un certain nombre de fois;
les ceufs de stade embryologique bien défini, étaient répartis dans
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les cristallisoirs en verre 4 la méme température que celle relevée
dans le biotope naturel au moment du prélévement de la ponte;
ensuite chaque lot était porté progressivement (en quelques heures)
a la température désirée. Le taux de mortalité, les dates d’éclosion
des larves (*) étaient soigneusement notés pour les différents bacs
d’élevage. Ainsi nous avons pu disposer de données comparables
entre elles, ayant trait au développement embryonnaire de Rana
temporaria L. et de Rana dalmatina B.

L’ensemble a été comparé avec les résultats obtenus sur le
terrain.

1. — DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE
AU LABORATOIRE

CONDITIONS EXPERIMENTALES

Obtention des pontes

Chez Rana temporaria L., les expériences réalisées a températures
constantes ont duré plusieurs années : le 12 avril 1964, ponte prélevée en
fin de gastrulation dans le lac St-Point (alt. 880 m); le 18 mars et le
10 avril 1967, pontes rapportées respectivement de Chatelay (forét de
Chaux, alt. 230 m) et du lac de Remoray (alt. 880 m); enfin ponte ramassée
dans un étang le 16 mars 1968 a Verriére du Gros Bois (alt. 550 m).
L’espéce Rana dalmatina B. n’a été étudiée qu'en 1967 et 1968 (ponte du
14 mars). Exception faite pour celles de St-Point et Remoray, dont les
ceufs étaient 4 un stade embryonnaire avancé, toutes les pontes ont été
récoltées dans la demi-journée qui suivait la fécondation.

Eclosion des ceufs

L’éclosion des tétards constituant un lot ne se produit pas en un
unique moment : il y a décalage entre les ceufs périphériques et ceux
du centre de la ponte. Ce phénomene, déja signalé par GRAINGER (7) ne
peut étre imputé a la seule température, on I'observe de maniére beau-
coup plus nette chez Rana dalmatina B.

Dans toutes nos expériences nous avons choisi la date d’éclosion

(*) Chez la Grenouille agile le stade d’éclosion, d’aprés CamBAR et MARROT,
ne marque pas réellement le passage entre 1’état embryonnaire et 1’état larvaire.
Bien que nous soyons en plein accord avec ce point de vue, nous conserverons
néanmoins le terme d’éclosion pour séparer la vie embryonnaire de la vie
larvaire car c’est un point de repére bien commode 4 utiliser dans la nature
pour situer la fin du développement embryonnaire.



— 233 —

des ceufs périphériques d’'un fragment de ponte comme point de repére
pour situer la fin du développement embryonnaire. La durée de ce der-
nier est indiquée en jours, alors que la plupart des auteurs I’évaluent en
heures. La deuxiéme solution est évidemment plus précise mais n’ou-
blions pas que les pontes sont prélevées dans la nature et que l’on
ne connait pas exactement le moment de la fécondation. D’autre part,
nous nous préoccupons du développement des ceufs dans les étangs a
température variable et par 1a méme il est matériellement impossible de
fixer une durée de vie embryonnaire en heures.

Températures limites de développement

Dans toutes les expériences réalisées en laboratoire, nous ne nous
sommes pas préoccupé des températures limites de développement. Chez
Rana temporaria L. les valeurs suivantes sont données par les auteurs :
MigULSKI (5 - 26 °C); Douaras (3,3 et 24 - 25 °C); Moore (5 -25 °C); BAL-
CELLS (4-24,5°C) et récemment ANGELIER E. (4 -25 °C).

RESULTATS ET DISCUSSIONS

Durée du développement

Les premiéres expérimentations en 1964 ont donné les résultats
suivants : les lots maintenus 4 21 - 18 - 14 - 10 - 7 °C se sont déve-
loppés en 2 - 2,5 - 3,5 - 7 et 13 jours. La ponte provenant de Cha-
telay divisée en 7 parties (25 - 19 - 17 - 15 - 13 - 10 - 6°C) a
eu un devenir un peu différent en ce sens que la durée de vie
embryonnaire s’est trouvée quelque peu augmentée par rapport a
celle de la premiére expérience. Nous avons obtenu respectivement
3-45-5-6,5-8-11 - 41 jours. De tels résultats s’expliquent
fort bien si I'on tient compte d’'une part du stade de développement
initial des ceufs placés en expérience (gastrulation avancée dans
le premier cas, jeune blastula dans le second) et d’autre part de
la possibilité d’avoir des pontes a développement plus rapide. Quant
a la ponte prélevée 4 Remoray, son évolution a été comparable &
celle issue de St-Point; en effet les durées de développement ont
été sucessivement de 1,5 jour a 25 °C, 2 jours a 19 °C, 3 jours a
15 °C et enfin 7 jours a 10 °C. Enfin la ponte provenant de Verriére
du-Gros-Bois (16 mars 1968) a donné les résultats suivants: 3 jours
de développement 4 24 °C, 4 jours a 20 °C et 7 jours a 13 °C.

Tous les résultats ont été groupés sur un méme graphique en
portant en abscisses les durées de développement en jours et en
ordonnées les températures correspondantes. Les courbes obtenues
(fig. 1) sont des arcs d’hyperboles que 1’on rencontre aussi bien chez
les Insectes : par exemple chez Ceratitis capitata (BODENHEIMER cité
dans UvaArov, p. 34) que chez les Vertébrés et en particulier les
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Amphibiens (ANGELIER E. et M.L.) (1). La construction de ces
courbes s’accorde assez bien avec la théorie de la constante ther-
mique C qui fait intervenir la durée du développement D, la tempé-
rature du milieu T et la température seuil K qui dépend de I'espéce
étudiée. On a alors C=D (T — K). Nos expériences ne mettent
cependant pas en évidence une constante thermique unique pour
les différentes températures d’élevage. Il ne faut pas accorder a ce
fait une importance exagérée, car dans le cas des basses tempéra-
tures on observe souvent un développement plus long que celui
prévu par la théorie, ce cas se rencontre aussi chez les Insectes.

t° aax o
| i e Chatelay
23 : Rtemporaria ® Verriere du Gros- Bois
1 =]
: 5 Sy
| ; . Poin
21 4 R.dalmatina o Chatelay
\
19 ] !
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Fic. 1. — Durée du dévelugpement embryonnaire (en jours) en fonction
de la température. La zone hachurée correspond a la durée du développement
embryonnaire dans les étangs (observations de 1965 a4 1968).
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Mortalité

Au cours de notre étude, nous avons déja signalé le fait que
les embryons situés au centre des pontes étaient en retard par
rapport 4 ceux de la périphérie. Cette constatation, faite par
GRAINGER (7) sur des ceufs placés dans des bacs constamment aérés,
et par nous-mémes sur des pontes déposées dans des cristallisoirs
contenant de l'eau d’étang non aérée, semble étre un phénoméne
assez général.

Cousin (5) l'avait observé sur les pontes du Diptére Lucilia sericata
Meig. et indique a propos de cette espéce «les ceufs sont alignés les uns
A coté des autres et forment parfois une masse épaisse d’ceufs superposés.
Les conditions de milieu ne sont pas les mémes pour tous les individus
de la masse. Les embryons qui se trouvent & la surface de la ponte ont
des échanges gazeux faciles avec I'extérieur, ceux qui sont au centre de
la ponte, au contraire doivent avoir des échanges plus difficiles ».

Ce retard a I’éclosion s’accompagne d’une mortalité variable
suivant les pontes mais qui dépend étroitement de la température
du milieu. Par exemple, la ponte provenant de Chatelay (mars 1967)
nous a donné les résultats suivants pour les 7 lots indiqués pré-
cédemment.

Températures (°C) Viables Morts Mortalité (%)
25 230 20 8
19 422 48 10,2
17 388 75 16,2
15 252 50 16,6
13 165 56 25,3
10 254 63 19,9
6 25 101 80,1

Cette forte mortalité observée dans les bacs d’élevage a 6 °C
semble étre sous l'influence directe de la température.

Par contre dans les autres lots, un auire facteur doit inter-
venir pour limiter le pourcentage de larves viables. Ce dernier
dépend probablement de I'état physique des pontes : on sait en
effet que dans celles-ci les ceufs ne sont pas collés les uns aux
autres mais qu’il existe entre les gangues des petits canalicules
[“ intercapsular channels ” de SAvAGE (12)]. Lorsque la ponte reste
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au fond du cristallisoir, comme c’est souvent le cas a température
moyenne ou basse, ’éclosion des embryons placés a la périphérie
détermine un affaissement de leurs gangues gélatineuses sur les
ceufs situés au centre de la ponte, oblitérant ainsi les canalicules.
Les embryons qui allaient sortir se trouvent alors placés dans des
conditions beaucoup moins favorables que leurs “ homologues péri-
phériques ” : milieu hypoxique et épaisseur de gangue a traverser
plus importante. On peut en conclure que ce n’est pas la tempéra-
ture qui est la principale responsable de la mortalité observée,
entre 9 et 25 °C, au centre des pontes. Les observations dans la
nature le prouvent de facon indubitable.

Expériences comparatives

Elles ont été réalisées en 1967 et 1968 chez Rana dalmatina
B. (graph. 1). Pour une méme température, le développement em-
bryonnaire chez cette espéce est beaucoup plus long que chez Rana
temporaria L. Ainsi, a partir d’'une ponte fragmentée au stade
morula, nous retrouvons a4 20° la durée de développement (7 jours)
indiquée par CAMBAR et MARROT (3); 4 24° et 12° les éclosions ne
surviennent respectivement qu’au bout de 5,5 et 15 jours. Quant
4 la mortalité embryonnaire chez Rana dalmatina B., elle est plus
importante aux mémes températures; ainsi les pontes de 1967 et
1968 ont donné : 41,8 % de morts a4 20 °C, 33,9 et 35 % 4 18 °C,
31,7 % et 38,2 % a 14 °C.

2. — DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

DANS LA NATURE
OBSERVATIONS

Si de nombreux auteurs se sont préoccupés du développement
des ceufs a4 température constante, la littérature, par contre, est
moins riche de données sur le développement & températures fluc-
tuantes. Celui-ci peut étre étudié au laboratoire [GRAINGER (7)] ou
encore observé directement dans la nature, c’est cette solution que
nous avons retenue pour nos expériences. Dans une note antérieure
[GUuYETANT (9)], nous avions indiqué que les Grenouilles pondent
souvent aux mémes endroits d’année en année. Les ceufs déposés
dans les endroits peu profonds des étangs sont sous Iinfluence
directe des fluctuations journaliéres de température. Une étude des
variations thermiques dans ces biotopes permet alors de comparer
la durée de la vie embryonnaire avec celle obtenue a températures
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données et constantes. Cette comparaison est d’autant plus signi-
ficative que la durée du développement n’est pas influencée par la
lumiére solaire directe et que si ’'on observe une légére accélération
par rapport aux endroits non insolés, elle est due uniquement a
un apport supplémentaire d’énergie calorifique. On ne peut invo-
quer non plus une action possible des qualités de I'’eau qui, par
suite de nos précautions, sont sensiblement identiques au labora-
toire et dans la nature.

RESULTATS ET DISCUSSIONS

Nous avons ainsi pu suivre avec précision de 1965 a4 1968 le
déroulement de la vie embryonnaire chez Rana temporaria L. dans
la région de Verriére-du-Gros-Bois.

Pour étudier avec précision les variations thermiques dans
I’étang considéré, nous avons fait appel aux thermographes 4 une
ou deux sondes. Les graphiques obtenus permettent de calculer les
moyennes journaliéres des températures (1 relevé toutes les 2 heures
pendant 24 heures), puis une moyenne globale. Les résultats sui-
vants répartis sur quatre années d’observations nous donnaient la
possibilité de construire la courbe de développement en fonction
de la moyenne globale des températures (*).

1965 ponte 26 mars, éclosion 6 avril — durée du développement em-
bryonnaire 11 jours.
moyennes journaliéres : 8,5 - 8,8 -11-95-98 - 99 - 10,3 - 10,5 -
10,6 - 10,7 - 11.
moyenne générale : 10,1 °C.

1966 ponte 2 mars, éclosion 23 mars — durée du développement em-
bryonnaire 21 jours.
moyennes journaliéres : 8,6 - 8,1 - 7,7 - 8,3 - 8,6 - 11,2 - 8,4 - 4,1 -
42-65-35-10-95-51-71-73-77-74-1.
moyenne générale : 7,3 °C.

1967 ponte 8 mars, éclosion 25 mars — durée du développement em-
bryonnaire 17 jours.
moyennes journaliéres : 9,9 - 95-81-65-74-11,7 - 9,9 - 6,8 -
68-7-42-47-46-88-72-7,6-8,7.
moyenne générale : 7,6 °C.

1968 ponte 15 mars, éclosion 29 mars — durée du développement em-
bryonnaire 14 jours.
moyennes journaliéres : 4,8 - 5,6 - 6,6 - 6,8 - 6,6 - 4,3 - 4,6 - 7,9 -
10,6 - 10,8 - 10,9 - 11,6 - 11,3 - 13,3.
moyenne générale : 8,3 °C.

(*) Notons que le terme de « température moyenne » est difficilement appli-
cable 4 un développement réalisé & températures fluctuantes. C’est pourquoi
nous lui préférons l’expression « moyenne des températures ».
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Cette courbe de développement dans la nature se superpose pra-
tiquement avec 1’arc d’hyperbole établi a température constante.
Bien qu’il soit toujours délicat, comme le signale CHAUVIN (4), de
mathématiser 4 la hite sur des phénoménes biologiques trés com-
plexes, on peut néanmoins dire que la durée du développement
dans un étang ne semble pas influencée par les températures flue-
tuantes; il n’y a ni accélération, ni ralentissement consécutifs aux
variations thermiques enregistrées. GRAINGER (7) a noté un léger
ralentissement dans le développement embryonnaire aprés I’action
des températures variables; cela ne veut pas dire que les résultats
de cet auteur sont en opposition formelle avec nos propres expé-
riences, d’'une part parce qu’il est toujours difficile de situer la
durée exacte du développement embryonnaire dans la nature, d’autre
part, parce que ’action des températures fluctuantes peut étre diffé-
rente selon que les écarts thermiques sont faibles ou importants.

Bien entendu, les résultats obtenus sur le terrain ne s’appli-
quent que dans les endroits ol les pontes ne sont pas accumulées
sur une trop grande épaisseur (ce qui est le cas général). Lorsque
les ceufs sont entassés, ceux qui sont situés en dessous sont non
seulement en retard dans leur développement, mais sont de plus
frappés d'une forte mortalité, celle-ci s’expliquant toujours par le
méme phénoméne d’affaissement des gangues d’embryons placés en
surface. Cette mortalité n’existe pas lorsque les pontes sont déposées
isolément ou en masses peu importantes.

A ce sujet, signalons que les pontes de Rana dalmatina B. sont
beaucoup plus exigeantes pour leur développement. Dans la nature,
les couples pondent isolément et se répartissent sur de grandes
étendues d’eau. Les pontes sont trés souvent « collées » a un sup-
port : branches ou brindilles immergées. Dans 1’étang, a4 la diffé-
rence de ce que l'on observe au laboratoire, la surface de I'eaun
est souvent ridée par le vent; des courants superficiels prennent
alors naissance, faisant osciller lentement les pontes. La encore les
ceufs situés 4 la périphérie éclosent plus vite, mais ici les gangues
abandonnées par les tétards n’empéchent pas les embryons cen-
traux de poursuivre leur développement; en effet, les oscillations
dues aux mouvements de I’eau s’opposent a I'affaissement des gan-
gues superficielles sur les ceufs situés en dessous, permettant ainsi
aux embryons de disposer d’'un taux en oxygeéne satisfaisant et de
n’avoir que leur propre gangue a traverser pour atteindre I’eau. Des
observations analogues peuvent étre faites dans les étangs ol I'on
rencontre des pontes de R. temporaria. L. SAVAGE (12) avait
remarqué ces lentes oscillations et, selon cet auteur, il se produi-
sait un courant d’eau & travers les ceufs. Aucune comparaison
cependant, n’avait été faite avec le développement au laboratoire.
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3. — CONCLUSIONS

Le but de ces expériences était de comparer les durées du déve-
loppement embryonnaire, au laboratoire 4 température constante et
dans la nature 4 température variable, des pontes de Rana tempo-
raria L. et de Rana dalmatina B.

Les pontes fragmentées en un certain nombre de lots maintenus
4 des niveaux thermiques donnés, ont un devenir différent selon que
la température envisagée est plus ou moins élevée. A basse tempé-
rature (7°) non seulement le développement embryonnaire est
retardé, mais on observe de plus une forte mortalité; aux tempé-
ratures un peu plus élevées (10 - 15°) le pourcentage de mortalité,
notable mais plus faible, ne s’explique que si 'on fait intervenir un
autre facteur. Celui-ci semble bien étre un manque d’oxygéne en
relation avec 'immobilité totale de la ponte. En effet, si on compare
le développement de pontes de R. temporaria L. 4 des températures
de 10 ou 15 °C dans une eau aérée (expériences de GRAINGER) et
dans une eau stagnante, on constate que dans le premier cas la
mortalité est nulle alors que dans le deuxiéme, elle atteint 10 a
20 %.

De plus si on compare le développement au laboratoire et dans
un étang, on met en évidence le réle important joué par le vent
dans les déplacements des ceufs, les courants d’eau ainsi créés pou-
vant, non seulement favoriser les échanges respiratoires des em-
bryons situés au centre des pontes, mais encore faciliter la sortie
de la gangue.

Enfin les enregistrements réalisés entre 1965 et 1968 montrent
que les températures fluctuantes ne semblent ni favoriser, ni retarder
le développement embryonnaire dans la nature, mais que nous ne
présumons en rien de leur action dans 'un ou l'autre sens dans
des expériences réalisées au laboratoire.

RESUME

Dans ce travail, nous avons comparé les durées du développe-
ment embryonnaire, chez Rana temporaria L. et Rana dalmatina B.,
a températures constantes au laboratoire et 4 températures fluc-
tuantes dans la nature. Nous avons en outre étudié la mortalité
embryonnaire dans les deux cas envisagés.
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SUMMARY

In this work we compare the length of embryonic development
Rana temporaria L. and Rana dalmatina B. at constant tem-
peratures in the laboratory and at varying temperatures in nature.
Also we study the rate of embryonic mortality in the two cases.

ZUSAMMENFASSUNG

In dieser Arbeit, haben wir die Dauer der embryonalen Ent-
wicklung Rana temporaria L. und Rana dalmatina B. unter folgen-
den Bedingungen verglichen, nidmlich konstanten Temperaturen
im Laboratorium und schwankenden Temperaturen in der Natur.
Weiter haben wir embryonale Sterblichkeit unter beiden Bedingun-
gen studiert.
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DOCUMENTS FAUNISTIQUES ET ECOLOGIQUES

L'(EUF ET LA LARVE

DE STENOLEMUS NOVAKI HORVATH
(HEMIPTERA HETEROPTERA
REDUVIIDAE EMESINAE)

par Paul Dispons

Au cours de mes recherches dans le Roussillon j’ai recueilli
une femelle de Stenolemus novaki Horvath que j’ai pu conserver
quelques jours en élevage.

Le Réduviidé fut pris le 3 juillet 1968, 4 18 heures, prés du
sommet du Pic de Taillefer, vers 700 meétres l’altitude, sur une
pierre, en plein soleil, au milieu d’une végétation assez touffue,
dans un lieu bien abrité du vent violent qui soufflait sur les Albéres.

La femelle devait pondre huit ceufs du 4 au 7 juillet. Le tableau
suivant indique la chronologie des ovipositions.

N° Date Horaire Nombre d’oeufs
1 4 juillet 1968 entre Lh30et6h 1
2 4 juillet 1968 entre 15het 22 h 2
3 5 juillet 1968 entre lh30et8h 1
4 5 juillet 1968 entre 12het 13 h 1
5 5 juillet 1968 entre 14 het 20 h 1
6 6 juillet 1968 entre 15h et 20 h 1
7 7 juillet 1968 entre 15h et 20 h 1




— 244 —

La femelle devait mourir le 11 juillet 1968. Durant I'élevage
des petits Diptéres et des Pucerons furent offerts en pature mais je
n’ai pu observer si I'Insecte s’était nourri de ces proies.

Au cours d’élevages précédemment effectués en Afrique du Nord,
j’avais constaté qu’une femelle de Stenolemus, issue d’une larve en capti-
vité avait accepté de se nourrir de petits Lépidoptéres et de petits Diptéres
pendant son existence qui avait duré 18 jours. Par contre, je n’ai pu
me rendre compte si les larves, qu’'a plusieurs reprises, j'avait recueillies
vivantes consommaient les proies offertes. L’une d’elles avait cependant
accepté avidement de sucer du papier humide; cette larve devait d’ail-
leurs mourir quelques heures plus tard au cours de sa mue imaginale qui
avorta.

L’ceuf de Stenolemus novaki dont la forme et les dimensions
sont indiquées sur la figure, est court, son axe est modérément
courbé, 'apex du chorion est arrondi.

Le profil vu suivant le plan de la plus grande courbure de
I’axe présente un cdté assez faiblement concave alors que le coté
opposé est au contraire fortement convexe, subanguleux au sommet
de la convexité.

Le chorion est brun doré clair, brillant, avec une ponctuation
trés éparse, extrémement fine qui n’est visible que sous un trés
fort grossissement, de sorte qu’il parait pratiquement lisse. Sa sur-
face porte une superstructure de formations alignées suivant des
courbes subelliptiques qui émanent du bourrelet de la collerette
périoperculaire ou y aboutissent. Ces formations constituées par des
trainées d’ovociment, translucides, blanches, irréguliérement dépo-
sées le long de chacune des courbes présentent ainsi I'aspect d’une
sorte de ruban dentelé fortement adhérent & la surface du chorion.
La figure 2 montre une portion de cette structure.

Dans la partie supérieure du chorion est sertie une collerette
blanche comptant environ une quinzaine de franges allongées et trés
acuminées a 1’apex.

L’opercule est circulaire. Sa face externe comprend une aire
micropilaire réticulée, d'un blanc pur dont la surface s’éléve pro-
gressivement de la bordure vers la partie centrale pour former un
mamelon conique dont le sommet est prolongé par un tube aérifere
un peu plus long que le corps du chorion.

La paroi interne de l'opercule, d’'une texture analogue a celle
du chorion, qui laisse discerner par transparence la réticulation
externe est concave, infundibuliforme et assure la communication
avec le tube aérifére par un étroit orifice central circulaire (fig. 3).

L’ceuf de Stenolemus novaki appartient a la catégorie que jai
identifiée dans un précédent travail sous la rubrique « Ponte dis-
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Fig. 1. — (Euf de Stenolemus novaki Horvath. Profil.
Fic. 2. — Portion d’une formation de la surface du chorion de Stenolemus
novaki Horvath.

Fi6. 3. — Opercule de I’ceuf de Stenolemus novaki Horvath, Vue partielle de
la paroi interne et la surface de la paroi externe réticulée.

Fic. 4. — (Euf éclos montrant la tunique ecdysiale et I’opercule qui reste
fixé & la collerette du chorion.

Fi1e. 5. — (Euf de Stenolemus marshalli Distant, d’aprés N.C.E. MILLER.

Fia. 6. — (Euf de Stenolemus lanipes Wygodzinsky (= S. hirtipes Mc Atee et
Malloch), d’aprés WYGODZINSKY.

Fig. 7. — (Euf de Stenolemus plaumanni Wygodzinsky, d’aprés WrycGop-
ZINSKY.
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persée avec immobilisation permanente de 1'ceuf » (1). Dans le cas
de I'étude actuelle le fond de papier tapissant les boites d’élevage
constituait le substrat sur lequel les ceufs étaient fixés par I'ovo-
ciment qui parait plus solide que chez d’autres Emesinés comme par
exemple celui de la femelle de certains Empicoris.

L’ceuf de Stenolemus marshalli Distant, espéce de I’Afrique australe
a été décrit par N.C.E. MiLLER qui le donne comme cylindrique alors
que sur le dessin qui accompagne la description il présente un aspect
trés analogue a celui de S. novaki (3). Les autres points de la description
de MILLER ne permettent pas de distinguer I'ceuf de S. marshalli de celui
de S. novaki.

Wrycopzinsky a figuré les ceufs de S. plaumanni Wygodzinsky (4) et
de S. lanipes Wygodzinsky (= S. hirtipes McAtee et Malloch) (5). Le cho-
rion rappelle celui de S. novaki et de S. marshalli mais 'opercule n’est
pas muni d’un long tube central comme chez ces deux derniéres espéces.
Les dessins de N.C.E. MiLLER, READIO et WYGoDZINSKY sont reproduits
sur les figures 5, 6, 7.

Les ceufs de la femelle du Pic de Taillefer parvinrent au terme
de I'éclosion. Malheureusement, ni la durée de I'incubation, ni la
date des éclosions ne purent étre notées, certaines circonstances ne
m’ayant permis de relever la présence des larves déja mortes qu’a
la fin du mois d’aoiit 1968. On peut envisager une incubation de
dix a vingt jours, analogue a celle de S. marshalli rapportée par
N.C.E. MILLER.

Aprés I’éclosion de chaque ceuf 'opercule est resté fixé par un
point de sa bordure & la collerette du chorion comme le représente
la figure 4 qui montre également la tunique ecdysiale abandonnée
par la jeune larve.

La figure 8 représente le profil de la larve au premier stade. La
comparaison avec la larve de S. marshalli Distant figurée par N.C.E.
MILLER est assez difficile (3), sans doute en raison des modes d’exé-
cution différents des dessins, par exemple, la courbure plus ou
moins accusée des articles des antennes et des pattes. Mais & ce
stade il ne semble pas exister de différences nettement caractéris-
tiques entre les deux espéces.

N.C.E. MILLER signale que ’abdomen de la larve est tuberculé
latéralement et porte dix tubercules sur la partie dorsale de
I’'abdomen. La larve de S. novaki que j’ai dessinée en vue dorsale
présente des caractéres analogues (fig. 9).

La description de Stenolemus marshalli (2) n’est guére utili-
sable et ne met d’ailleurs en évidence aucune différence avec S.
novaki Horvath. La similitude de 1'ceuf et de la larve de S. marshalli
et de S. novaki laisse présumer dés i présent soit la synonymie des
deux espéces, soit I'existence de sous-espéces africaines de S. novaki,
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Fic. 8. — Profil de la larve de Stenolemus novaki Horvath (Premier stade).

d[;l(}. 9. — Vue dorsale de la larve de Stenolemus novaki Horvath (Premier
stade).
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constation d’autant plus importante que WycopzINsky (5) consi-
dére que les deux espéces africaines S. monodi Villiers et S. kaby-
linus Dispons seraient trés voisins de S. novaki Horvath.
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