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VARIATIONS SPATIO-TEMPORELLES DE L'ALIMENTATION
DU POLYCHETE NEREIS VIRENS EN ZONE INTERTIDALE

(Estuaire maritime du Saint-Laurent, Québec)
Spatial and temporal feeding variations on a estuarine polychaete,

Nereis virens (Lower St Lawrence estuary, Quebec)

M. OLIVIER(1), G. DESROSIERS {X\ C. RETIERE{1) et J.-C. BRETHES (1)
(1) Centre d'Océanographie de Rimouski, Département d'océanographie, Université du Québec à Rimouski,

300 allée des Ursulines, Rimouski, P. de Québec, Canada, G5L 3Al
(2> Muséum National d'Histoire Naturelle, Laboratoire Maritime, 17 av George V, B.P. 28, Dinard, France

RÉSUMÉ - Une étude sur les variations spatio-temporelles de l'alimentation fut
réalisée sur le Polychète Nereis virens, espèce constante de la communauté litto¬
rale à Macoma balthica de l'estuaire maritime du Saint-Laurent. L'analyse du
contenu digestif des individus révèle un régime alimentaire variant avec les ca¬
ractéristiques du biotope (altimétrie et édaphisme) et avec l'âge des individus;
ainsi, alors que les juvéniles sont presqu'essentiellement déposivores, les adultes
sont quasi-exclusivement carnivores. Les variations temporelles du régime ali¬
mentaire, reliées aux fluctuations des ressources végétales et animales présentes
dans ces milieux, démontrent, au plan alimentaire, le caractère opportuniste de
ce Néréidien, du point de vue des tactiques d'alimentation. De plus, les adultes
de cette espèce, à travers la pression de prédation et de cannibalisme qu'ils exer¬
cent, sont susceptibles d'intervenir dans les processus de régulation des popula¬
tions macrozoobenthiques de cette communauté intertidale oligospécifique

ABSTRACT - A study of spatial and temporal variations in the feeding of Nereis
virens has been carried out; this species is a permanent member of the Macoma
balthica tidal flat community of the lower St Lawrence estuary. Analysis of the
gut content of individuals of this species revealed a diet which varied with the
characteristics of the habitat (altimetry and edaphism) and also with the age. Ju¬
veniles are essentially deposit feeders and adults are almost exclusively carnivo¬
rous. The temporal variation in the feeding regime, linked to fluctuations in animal
and plant ressources found in the natural environment, demonstrate the opportu¬
nistic nature of the feeding of nereids. Moreover, the adults of this species because
they exhibit both prédation and cannibalism are likely to intervene in the regu¬
latory processes affecting macrozoobenthic populations of this oligospecific tidal
flat community.
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INTRODUCTION

Parmi les facteurs biotiques pouvant agir sur la
régulation des populations animales, les phéno¬
mènes de compétition intra- et interspécifique
jouent un rôle important. Ces deux niveaux de
compétition peuvent concerner l'espace et les res¬
sources alimentaires disponibles (Barbault, 1981).

Nous connaissons très bien les facteurs abioti-

ques contrôlant la répartition spatiale de l'Anné-
lide Polychète Nereis virens dans les zones
intertidales de l'estuaire maritime du Saint-Lau¬
rent. Dans des baies orientées en direction N-NE
(Anse à l'Orignal, Anse aux Bouleaux), les indi¬

vidus immatures et matures se distribuent selon
un gradient altimétrique (Caron, 1991; Desrosiers
et al., 1991a,b; Miron, 1988; Miron et Desrosiers,
1990; Olivier, 1990). Par contre, la répartition spa¬
tiale des juvéniles et des adultes est différente
dans les baies orientées vers le S-O, comme la
baie du Ha !Ha ! et l'Anse à Mercier (Caron,
1991; Desrosiers et al. 1991b) (Fig. 1).

Des études expérimentales de caractère éco-
éthologique sur cette espèce (Miron, 1991; Miron
et al., 1991a,b) ont montré que les individus dé¬
fendent leur terrier, qui constitue leur territoire,
mais tolèrent le chevauchement de leurs aires d'a¬
limentation à la surface du sédiment. Une compé¬
tition intraspécifique intervient pour le partage de
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Fig. 1. - Localisation de l'aire d'étude et des sites d'échantillonnage.
Study area and sampling sites

l'espace qui s'effectue dans deux dimensions et
se révèle dépendant de la densité. Par ailleurs, la
place que tient N. virens dans la régulation des
populations d'organismes endobenthiques des
communautés intertidales a été clairement démon¬
trée par Ambrose (1984 a,b), Commito (1982) et
Commito et Shrader (1985). Ces auteurs indiquent
en effet qu'il existe une compétition interspécifi¬
que pour l'alimentation entre les Polychètes N. vi¬
rens et Glycera dibranchiata d'une part et
l'Amphipode Corophium volutator d'autre part, et
qu'une compétition intraspécifique, résulte d'un
fort cannibalisme entre adultes et juvéniles de N.
virens.

Par contre, rares sont les travaux consacrés à
l'éthologie alimentaire des Polychètes en général
et de Nereis virens en particulier. Pourtant, ce type
d'étude, réalisée en conditions expérimentales et
en milieu naturel, peut aider à connaitre les res¬
sources et les tactiques que l'espèce utilise et dé¬
veloppe pour assurer sa croissance. Les
observations de Goerke (1971) sur l'appétence
exercée par certains aliments prouvent que N. vi¬
rens est en mesure d'ingérer une grande variété
de matériel biologique d'origine végétale et ani¬
male. Dans leur inventaire des régimes alimen¬
taires des Polychètes, Fauchald et Jumars (1979)
classent N. virens parmi les omnivores; cependant,
cette espèce deviendrait préférentiellement préda¬
trice à partir d'un certain stade de développement.
Toutefois, ces auteurs soulignent que son régime
alimentaire est de type strictement herbivore dans

la région de Woods Hole (Massachussetts,
U.S.A.).

L'objectif du présent travail sera donc d'analy¬
ser, aussi fidèlement que possible, par l'étude du
contenu digestif, le régime alimentaire de N. vi¬
rens dans l'estuaire maritime du Saint-Laurent.
Ces données ainsi acquises seront corrélées à
celles existant déjà sur sa répartition spatiale (Ca-
ron, 1991; Desrosiers et al., 1991a, b; Miron,
1988; Miron et Desrosiers, 1990; Olivier 1990).
Nous chercherons également à vérifier si la nature
de l'alimentation varie selon les saisons et la taille
des individus, si de telles variations apparaissent,
nous tenterons de les mettre en relation avec les

paramètres gradient altimétrique et édaphisme,
dans la mesure où ceux-ci influencent la réparti¬
tion spatiale des individus (Anse à l'Orignal). En¬
fin, sachant que les structures de taille des
populations sont différentes selon l'orientation des
baies, nous analyserons l'influence de ce facteur
« exposition aux agents hydrodynamiques » sur
les régimes alimentaires.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Les baies Wilson, Rioux, de l'Anse à l'Orignal
et du Ha !Ha ! sont situées dans le Parc National
du Bic, à environ 16 kms à l'ouest de Rimouski
(Fig. 1), sur la rive sud de l'estuaire maritime du
Saint-Laurent. Ces baies furent choisies en raison
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de leurs orientations géographiques : nord-nord-
est pour les baies Wilson et Rioux et ouest pour
celle du Ha !Ha ! (Fig. 1). Les zones d'échantil¬
lonnage furent déterminées sur deux critères; l'al-
timétrie (par rapport au niveau moyen des basses
mers, NMBM) et la nature du substrat. Ainsi, 3
niveaux ont été sélectionnés dans la baie Wilson

(sables fins; haut, +2.0m; moyen, +1.5m; bas,
+ 1.0m), un dans la baie Rioux (vases sableuses;
haut, +2.25m) et 2 dans la baie du Ha !Ha ! (sables
fins; haut, +1.5m; vases sablo-gravelleuses; bas,
+0.98m). Les teneurs en matière organique des sé-

Tabl. I. - Composition granulométrique et teneur en ma¬
tière organique des sédiments des six zones étudiées.
Granulometric composition and organic matter content
throughout the six study zones.

Site niveau %Graviers %Sables %Boues %Matière
organique

Baie Wilson Haut 5.36 94.43 0.22 2.68

Milieu 0.45 97.65 1.50 2.44

Bas 5.81 90.73 3.47 1.48

Baie Rioux Haut 8.38 58.21 33.41 3.76

Baie du Ha! Ha! Haut 1.56 83.36 15.08 1.93

Bas 21.43 73.86 4.71 2.50

diments sont relativement élevées en début de sai¬
son sur l'ensemble de ces stations (Tabl. I).

Sur chaque site d'échantillonnage, 10 individus
complets de N. virens furent récoltés au hasard
mensuellement de mai 1989 jusqu'à la prise des
glaces en novembre. L'étude macroscopique du
contenu du tube digestif a été effectuée sur chaque
individu. Les débris végétaux et animaux ont été
identifiés au niveau taxonomique le plus fin pos¬
sible et dénombrés. Leur présence et leur pour¬
centage exprimant leur importance dans
l'alimentation ont servi respectivement à la déter¬
mination de leur fréquence d'occurrence et au cal¬
cul des analyses de classement.

Les teneurs moyennes en matière organique
(M.O.) et inorganique (M.I.) du contenu digestif
ont été déterminées sur 5 individus par la tech¬
nique du brûlage à 600 °C pendant 12 heures après
passage sur filtres en fibre de verre (GF-100
Whatman).

Nous avons regroupé les constituants du conte¬
nu digestif en un certain nombre de sous-ensem¬
bles définis comme suit : (1) débris végétaux
non-identifiés; (2) Diatomées centriques; (3) cro¬
chets et soies de N. virens; (4) palées dorées de
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Fig. 2. - A, Taux de matière inorganique trouvés dans le contenu digestif de N. virens selon les niveaux altimétriques
échantillonnés. B, Taux de matière organique trouvés dans le contenu digestif de N. virens selon les niveaux alti¬
métriques échantillonnés.
A, The quantity of inorganic matter found in the gut content of N. virens as a function of the sampling height. B,
The quantity of organic matter found in the gut content of N. virens as a function of the sampling height.
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Pectinaire (Pectinaria granulata)\ (5) Crustacés
(Copépodes Harpacticoïdes, Ostracodes et Amphi-
podes); (6) Gastéropodes (Littorina obtusata et
Hydrobia minuta) et (7) Hydraires. L'analyse de
ces 7 groupements fut réalisée en fonction des
sites et dates de prélèvements au moyen de mé¬
thodes statistiques de classement, pour condenser
la matrice de données initiales et minimiser la
perte d'information. La première méthode utilisée
est une analyse par agglomération hiérarchique as¬
cendante. Le logiciel employé est le programme
SYSTAT de Macintosh avec la distance r de Pear¬
son et une agglomération à liens moyens. La se¬
conde méthode est une analyse factorielle des
correspondances qui détermine un système d'axes
de référence hiérarchique. Elle cherche la meil¬
leure représentation simultanée des stations et des
« groupements alimentaires » dans un système
commun d'axes orthogonaux (Legendre et Legen-
dre, 1979). Ce type d'analyse présente l'avantage
de ne pas être perturbée par les doubles absences.
Le programme utilisé est décrit par Foucard
(1989).

RÉSULTATS

Matière organique et inorganique
Tout au long de la saison d'échantillonnage on

observe une très forte proportion (75-98 %) de

matériel inorganique dans les tubes digestifs
(Fig. 2A). Cette proportion varie toutefois selon
le site et l'époque. Les taux sont légèrement plus
faibles (85-92 %) en début de saison (mai-juin)
dans le haut des zones intertidales des baies Wil¬
son, Rioux et Ha !Ha !. Par la suite, ils demeurent
relativement constants et très élevés (s= 95 %), à
l'exception de ceux relatifs à la baie Rioux qui
diminuent (75-80 %) durant la période allant de
juillet à septembre; en conséquence il en résulte
une augmentation de la proportion de matériel or¬
ganique (20-25 %) dans le tractus digestif des in¬
dividus (Fig. 2B). Dans le bas des zones
intertidales des baies Wilson et Ha !Ha !, les pro¬
portions relatives de matière organique et inorga¬
nique demeurent constamment élevées de mai à
octobre (Fig. 2A, B). Les données correspondant
aux prélèvements du milieu de plage de la baie
Wilson suivent le même type de variations que
celles observées en haut de plage.

Les constituants du régime alimentaire

Dans le tube digestif des individus récoltés dans
le sédiment on note une très forte proportion de
matériel végétal. Chez les individus des hauts de
plage des baies Wilson et Ha !Ha !, le groupe des
débris végétaux non identifiés est constamment
présent (occurrence de 100 %) (Fig. 3A). Cette
présence bien qu'élevée pour les individus de la
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Fig. 3. - Fréquence d'occurrence des débris végétaux et animaux trouvés dans le contenu digestif de N. virens,
selon les niveaux altimétriques échantillonnés. A, Débris végétaux non identifiés. B, Diatomées centriques. C, Soies
et crochets de N. virens. D, Débris de crustacés. E, Débris de gastéropodes.
Relative frequency of plant and animal debris found in the gut content of N. virens as a function of the sampling
height A, Unknown plant debris. B, Diatoms. C, N. virens setae and jaws. D, Crustacean debris. E, Gastropoda
debris.

baie Rioux semble cependant plus variable (70-
100 %). En ce qui concerne les individus des bas
de plage des baies Wilson et Ha !Ha !, la fré¬
quence d'occurrence est généralement supérieure
à 50 % et fluctue pendant la saison de prélèvement

avec une diminution en octobre (de l'ordre de
60 %).

Après les débris végétaux, ce sont les Diato¬
mées centriques qui sont les mieux représentées
avec des occurrences variables (0-90 %) dans l'en-



6 M. OLIVIER et al.

semble des individus (Fig. 3B). Les plus fortes
présences sont observées dans les animaux occu¬
pant les zones supérieures de l'estran. Ainsi, dans
les baies Wilson, Rioux et Ha !Ha !, l'occurrence
est assez élevée en début et en fin de saison (40-
90 %); dans le courant de l'été, la représentation
de ces algues est généralement minimale (autour
de 20 %). Par contre, dans la baie Rioux on a pu
remarquer, dans les tractus digestifs, une augmen¬
tation constante des Diatomées, des mois de juin
à octobre. Cette composante végétale est cepen¬
dant faiblement représentée (0-40 %) dans les in¬
dividus des bas de plage pendant toute la durée
de l'étude et à l'inverse des résultats obtenus sur

les individus des hauts niveaux, les valeurs sont
maximales durant les mois de juin et juillet
(Fig. 3B).

Pour leur part, les débris animaux prennent une
place importante dans les contenus digestifs. Dans
l'ensemble des individus provenant des sites
d'étude, on note la constance des crochets, soies
et fragments de N. virens-, les valeurs d'occurrence
faibles, en début de saison, sur l'ensemble des sta¬
tions (0-40 %) (Fig. 3C) augmentent ensuite et se
stabilisent autour de 95 % chez les individus oc¬

cupant les parties supérieures des zones interti-
dales de la baie Wilson et de la baie du Ha !Ha !;
mais, tendent à diminuer en fin de saison chez les
individus du bas de plage de la baie Wilson. De
plus, les variations temporelles sont particulière¬
ment fortes de juillet à octobre chez les individus
du haut de plage de la baie Rioux (Fig. 3C).

La fréquence des Crustacés dans les tubes di¬
gestifs est très variable selon les sites et les pé¬
riodes (Fig. 3D). Dans le haut de plage de la baie
Wilson, elle augmente progressivement au cours
de la saison, reste sensiblement constante dans la
baie du Ha !Ha ! et oscille entre 0 et 30 % dans
la baie Rioux, avec un maximum en octobre. Dans
les bas de plage, les variations sont importantes;
en effet, on constate un pic de fréquence de 80 %
au mois d'août dans la baie Wilson, alors que l'oc¬
currence est nulle en mai et octobre. Dans la baie
du Ha !Ha !, la présence des Crustacés est faible,
variant de 0 à 20 %.

Tout au long de la période de prélèvement les
Gastéropodes sont faiblement représentés dans les
tubes digestifs (de l'ordre de 20 %) (Fig. 3E). Les
variations sont selon les sites et les mois, sans que
se dégage une tendance particulière.

A la fin du mois de mai, des observations furent
également réalisées sur 23 individus en migration
de reproduction : les taux d'occurrence des débris
végétaux non identifiés (35 %) des fragments de
N. virens (4 %) et d'Hydraires (4 %) sont relati¬
vement faibles.

Analyses statistiques de classement

Les résultats de l'analyse hiérarchique ascen¬
dante, portant sur l'importance relative des diffé¬
rents groupes d'aliments rencontrés dans les
contenus digestifs des individus, font apparaitre
l'existence de deux groupements identifiés pour
un seuil de r = 0,501 (Fig. 4).

L'un de ces groupements (A) englobe essentiel¬
lement les hauts niveaux des baies Wilson, Rioux
et Ha !Ha ! et le milieu de plage de la baie Wilson
pour l'ensemble de la saison d'échantillonnage;
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les prélèvements de début de saison (juin-juillet)
du bas de plage des baies Wilson et Ha !Ha ! y
sont également associés; ce groupe apparaît lié
aux fortes proportions de matériel végétal trouvé
dans les contenus digestifs. Il se subdivise de fa¬
çon nette à r = 0,240 en deux sous-groupes. Le
premier sous-groupe (A') qui rassemble les fins
de saison (octobre) des hauts niveaux des baies
Wilson et Rioux et milieu de plage de la baie Wil¬
son serait relié aux fortes fréquences d'occurrence
des Diatomées centriques. Le seuil de r = 0,177
sépare le second sous-groupe en deux (A" et A'").
Ainsi, dans le premier sous-groupe (A"), peut-on
déceler une affinité de l'ensemble des prélève¬
ments de début de saison (mai-juin) pour la tota¬
lité des sites étudiés et du mois d'octobre pour le
haut et bas de plage de la baie du Ha !Ha ! et de
juillet du haut de plage de la baie Wilson; cet en¬
semble doit sa différenciation aux teneurs maxi¬
males de débris végétaux dans les contenus
digestifs. L'autre ensemble (A'") se compose des
sites des hauts de plage de la baie Wilson (août-
septembre), de Rioux (juillet), de Ha !Ha ! (juil¬
let-septembre) ainsi que du bas de plage de la baie
Wilson (septembre); il serait relié à l'importance
des fragments et débris de soies de N. virens.

D'une façon générale, le second groupe (B) as¬
socie les prélèvements réalisés dans la partie cen¬
trale de la baie Wilson, en mi-saison (juillet, août
et septembre), le bas de plage des baies Wilson

(juillet, août et octobre) et Ha ! Ha ! (juillet, août
et septembre) ainsi que ceux recueillis au mois
d'août dans le haut de plage de cette dernière baie;
ce groupement est fortement influencé par les fai¬
bles taux de débris végétaux mais aussi par les
proportions les plus élevées de fragments de N.
virens.

Les 3 premiers axes factoriels de l'analyse des
correspondances extraient 84,1 % de la variance
totale des données, soit respectivement 49,1 %
pour l'axe 1, 23,5 % pour l'axe 2 et 11,5 % pour
l'axe 3 (non illustré). L'interprétation de cette ana¬
lyse est fondée sur la représentation de la projec¬
tion dans le plan des 2 premiers axes factoriels
(1 et 2) des groupes alimentaires, des stations et
dates de prélèvements (Fig. 5). Pour les groupes
alimentaires, l'axe 1 oppose les groupes des débris
de Crustacés et soies de N. virens, en abscisse po¬
sitive, avec une contribution absolue de 72,5 % à
la création de cet axe, aux groupes des débris vé¬
gétaux non-identifiés, en abscisse négative, avec
18,9% de contribution absolue. L'axe 2 oppose
le groupe des débris végétaux, en ordonnée néga¬
tive, aux groupements des Diatomées centriques
et des Hydraires, en ordonnée positive. Les débris
végétaux non-identifiés participent alors pour
18,9 % à la création de l'axe 2, contre 80,6 % pour
les deux autres groupes. L'axe 3 est essentielle¬
ment créé par les groupes des débris de Gastéro¬
podes et d'Hydraires, avec respectivement 92,6 %

SITES NIVEAUX

WILSON HAUT A

MILIEU 0
BAS ▲

RIOUX HAUT ■

HAI HAI HAUT O
BAS •

GROUPEMENTS ALIMENTAIRES

ANv- APPENDICES DE Nereis virens
Cr- CRUSTACÉS
De- DÉBRIS VÉGÉTAUX
Di- DIATOMES
G- GASTEROPODES

H- HYDRAIRES
P- PECTINAIRES
m I g - INDIVIDUS EN MIGRAT ION DE REPRODUCTION

AXE 2

(23,5%)

Fig. 5. - Analyse factorielle des correspondances sur les groupements alimentaires trouvés dans le contenu digestif
de N. virens en fonction des sites et dates d'échantillonnage (les chiffres correspondent aux mois d'échantillonnage).
Factorial analysis of correspondence on N. virens food groups, as a function of sampling sites and dates (the numbers
correspond to the sampling month).
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et 6,1 % de contribution absolue; ces 2 derniers
groupes sont opposés aux 4 premiers groupements.
Les palées dorées de Pectinaire ne participent que
faiblement au système, avec des contributions ab¬
solues inférieures à 1 %.

Sur la totalité des stations et dates, 21 stations
possèdent des contributions absolues à l'axe 1
égales ou supérieures à 2%. Cet axe est essen¬
tiellement créé par les prélèvements réalisés en dé¬
but de saison (mai-juin) dans l'ensemble des
stations des hauts et moyens niveaux des baies
Wilson, Rioux et Ha !Ha !, en abscisse positive,
avec un total de 28,7 % de contribution absolue
(groupe A); ces contributions sont fortement liées
aux taux élevés de débris végétaux dans les conte¬
nus digestifs provenant de ces prélèvements. L'axe
1 est également créé par les échantillonnages ef¬
fectués en mi-saison aux stations du bas de plage
des baies Wilson et Ha !Ha !, du milieu de plage
de la baie Wilson ainsi que du haut de plage de
la baie du Ha !Ha !, au mois d'août, en abscisse
négative, avec une contribution de 59,1 % (groupe
B); ces contributions sont fortement reliées à la
présence des fragments de soies de N. virens dans
les tubes digestifs des individus colonisant ces bas
niveaux et aussi à une forte proportion de débris
de Crustacés (Copépodes Harpacticoïdes, Ostra-
codes et Amphipodes).

L'axe 2 est créé principalement par les échan¬
tillonnages du milieu et de la fin de saison en baie
Rioux ainsi que ceux réalisés en fin de saison dans
le haut et milieu de plage de la baie Wilson, en
ordonnée positive, avec 64,8 % de contribution ab¬
solue (groupe C); ce groupe est caractérisé par la
présence des Diatomées centriques. En ordonnée
négative, on retrouve l'ensemble des prélèvements
de début de saison, en milieu et bas de plage des
baies Wilson et Ha ! Ha ! et du mois de mai en

haut de plage de la baie du Ha !Ha !, avec une
contribution absolue de 21,4 % (groupe D); ce
groupe apparaît encore lié aux fortes proportions
de débris végétaux.

L'axe 3 ne concerne que 3 stations et dates de
prélèvements de la fin de saison (octobre) du haut
de plage de la baie Wilson ainsi que des mois de
juin et juillet de la baie Rioux, avec 90 % de
contribution absolue à la création de ce dernier
axe; cet ensemble est dû principalement aux fortes
proportions de débris végétaux, d'Hydraires, pour
la baie Wilson et de Gastéropodes pour la baie
Rioux.

Les résultats obtenus par cette analyse indi¬
quent, en termes généraux, que les débris végé¬
taux, qu'ils soient dégradés (non-identifiables) ou
peu dégradés (Diatomées centriques) sont une
composante essentielle du bol alimentaire des in¬
dividus (tous niveaux confondus) particulièrement
en début de saison. Par ailleurs, ils autorisent à
faire un distinguo, du point de vue des modalités
d'alimentation (prédation par rapport au brou-

tage), entre les individus des haut et bas niveaux
des sites d'étude, ceux du bas de plage étant plus
spécifiquement prédateurs.

DISCUSSION

Les résultats obtenus dans le cadre de la pré¬
sente étude traduisent la nature principalement
omnivore du régime alimentaire des individus im¬
matures et matures de Nereis virens et ceci indé¬

pendamment des niveaux altimétriques qu'ils
occupent, de l'orientation de la baie qu'ils colo¬
nisent ou de la période à laquelle ils furent pré¬
levés.

Matière organique et inorganique

Comme l'ont observé Tsuchiya et Kurihara
(1979) chez Neanthes japonica, on trouve une
quantité importante de matière inorganique dans
le contenu digestif de l'ensemble des individus de
N. virens étudiés dont la présence peut-être expli¬
quée par le mode de prise des aliments. En effet,
à cette occasion, le Polychète extrait de son terrier
environ le tiers de sa longueur corporelle et pros¬
pecte, aux alentours, la surface du sédiment.
Quand l'animal détecte une particule alimentaire,
il éverse son proboscis et à l'aide de ses crochets,
la saisit puis la ramène à l'intérieur du terrier; ce
mode d'alimentation a été très bien décrit par
Goerke (1976). L'activité de prospection par N. vi¬
rens de la surface du substrat entourant l'orifice
du terrier, représentant l'aire d'alimentation, a été
finement analysée par Miron (1991) et Miron et
al. (1991a,b) et également observée chez d'autres
espèces de Néréidiens : N. diversicolor (Esnault et
al., 1990; Lambert et Retière, 1987; Lambert et
al., 1991; Reise, 1979), et Neanthes japonica (Tsu¬
chiya et Kurihara, 1979). Miron (1991), dans son
étude à caractère éco-éthologique de N. virens,
mentionne que ce Polychète sécrète une nappe de
mucus à la surface du sédiment lors de la capture
des aliments. Ce même phénomène secrétoire est
connu chez le Polychète N. diversicolor (Goerke,
1971; Esnault et al., 1990; Lambert et al., 1991)
qui utilise ce mucilage au cours de son alimenta¬
tion de type suspensivore. Les accumulations de
débris de matière organique en voie de dégrada¬
tion à la surface du substrat pourront servir de res¬
source trophique à l'Annélide Polychète N. virens
en début et fin de saisons c'est-à-dire, en dehors
des périodes de forte production végétale. Le fait
que l'animal ratisse la surface du sédiment, avec
ou sans production de mucus, conduit à l'ingestion
d'une part non négligeable de matière inorganique.

Les taux élevés de matière organique des conte¬
nus digestifs pourraient être étroitement reliés,
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pour leur part, aux conditions environnementales,
climatologiques et météorologiques régissant les
conditions abiotiques des zones littorales de nos
régions. En effet, lors du dégel printanier, ces
zones sont enrichies d'un apport massif de matière
organique provenant des crues des cours d'eau et
de la fonte des neiges. Ce matériel organique, lo¬
calisé principalement dans le haut de plage, sera
ensuite redistribué sur l'ensemble de la zone in-
tertidale par les courants de marées et les tempêtes
printanières. Par ailleurs, les tempêtes automnales
(octobre) provoquent, l'arrachement et le transport
d'une grande quantité de matériel végétal (algues
Fucales et Laminariales et débris de Spartines et
Zostères) qui soit se répartit sur l'ensemble de la
zone littorale soit se concentre préférentiellement
dans la partie supérieure des plages de l'estuaire
maritime du Saint-Laurent où il constitue des
laisses à dessication lente (Pérès, 1967). La dis¬
tribution spatiale de la matière organique sur les
zones intertidales va donc dépendre de la couran-
tologie propre à ces baies : les zones de faible
hydrodynamisme, comme la baie Rioux, représen¬
teront des zones d'accumulations tandis que dans
les zones de fort hydrodynamisme, en particulier
le bas des estrans, les matériaux organiques qui y
auront sédimenté peuvent être remis en suspension
et retransportés sous l'action des courants et des
tempêtes.

Il apparaît que N. virens n'est pas sélectif dans
la consommation de ce type de matière organique
puisque les tubes digestifs contiennent des débris
d'algues macroscopiques variés, de la Spartine,
etc. Il s'agit vraisemblablement d'une espèce op¬
portuniste qui profiterait des divers types de nour¬
riture disponible, suivant leurs variations spatiales
et temporelles.

Variations spatio-temporelles de l'alimentation

Les observations faites sur les adultes en phase
migratoire lors de la période de reproduction, au
mois de mai, indiquent la présence d'aliments
dans les tubes digestifs de plusieurs individus.
Pourtant, il est bien connu qu'en raison des pro¬
fondes modifications internes qu'il subit au cours
de l'épitoquie, le Polychète N. virens perd pro¬
gressivement sa capacité à se nourrir (Bass, 1970;
Bass et Brafield, 1972; Pocock, 1970; Hoeger,
1991). La présence d'aliments dans les tubes di¬
gestifs, très fragilisés par la lyse des tissus, de cer¬
tains individus autorise à se demander si, malgré
les transformations anatomiques liées à la phase
épitoque, les individus ne continueraient pas d'in¬
gérer des aliments sans pour autant être en mesure
de les digérer.

Nos résultats démontrent que le régime de N.
virens, pour l'ensemble des classes d'âges (indi¬
vidus matures et immatures) des populations in¬

tertidales étudiées, est omnivore. Ce Polychète se
nourrit à partir d'une grande variété d'organismes
végétaux (algues filamenteuses, Diatomées centri-
ques, matériel végétal dégradé, etc.) ainsi que de
proies animales : Foraminifères, Nématodes, Hy-
draires, Polychètes (Nereis virens, Nephtys caeca,
Harmothoe imbricata, Pectinaria granulata), Gas¬
téropodes (Hydrobia minuta, Littorina obtusata) et
Crustacés (Copépodes Harpacticoïdes, Ostracodes,
Amphipodes). Cette liste, à l'exception de cer¬
taines espèces répertoriées pour la première fois
(H. imbricata, P. granulata), est semblable à celles
fournies par Fauchald et Jumars (1979) et Goerke
(1971). Cependant, les aliments sont retrouvés en
proportions variables selon la localisation géogra¬
phique des sites et leurs caractéristiques (orienta-
tion-altimétrie) ainsi que les périodes d'étude.

Le matériel végétal sous la forme micro et ma¬
croscopique est fortement consommé à tous les ni¬
veaux de la zone intertidale. Les études

écologiques relatives à ces baies, où sont présents
des blocs erratiques couverts de Fucales (Breton-
Provencher et al., 1979; Miron et Desrosiers,
1990), ont d'ailleurs bien souligné leur richesse
en matière organique dégradée ou peu dégradée
(Caron, 1991; Desrosiers et al., 1991a,b; Miron,
1988; Miron et Desrosiers, 1990; Olivier, 1990;
Olivier et al., 1992). La matière organique a été
constamment observée dans le tube digestif des
individus provenant des hauts de plages, tandis
qu'en bas de plage, la composition du contenu di¬
gestif traduit une combinaison variable entre l'in¬
gestion de matière organique et de proies. Les
fluctuations dans l'apport du matériel organique
peuvent être reliées aux apports saisonniers de dé¬
bris par la glace, les tempêtes printanières et au¬
tomnales qui vont accumuler ce matériel
principalement en haut de plage. La baie Rioux,
où l'hydrodynamisme est faible, représente une
zone de dépôt de matériel organique et de parti¬
cules fines (Desrosiers et al., 1991a,b; Miron,
1988; Miron et Desrosiers, 1990). En été, les ap¬
ports de matériel organique sont plus faibles.

L'hydrodynamisme semble donc à travers le
contrôle qu'il exerce sur la distribution spatiale de
certaines algues (Diatomées centriques, Algues fi¬
lamenteuses, etc), être indirectement responsable
des variations temporelles mises en évidence dans
les patrons de présence de ces végétaux dans les
tubes digestifs des individus des hauts niveaux.
Une étude de Ferreyra (1987), sur l'apport de la
masse planctonique à la communauté benthique de
l'Anse à l'Orignal, fait état de l'effet du facteur
hydrodynamique dans le déclenchement de la flo¬
raison printanière des Diatomées (mai) suivie en
fin juillet et début août d'un second « bloom »
phytoplanctonique. On observe en mai, dans le
tractus digestif des N. virens localisés en haut de
plages (Wilson, Rioux et Ha !Ha !) de fortes
concentrations de Diatomées centriques, proba-
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blement en relation avec la floraison printanière.
Par la suite, on constate chez les individus du haut
de plage, un taux d'occurrence maximal en octo¬
bre. Les décalages ou synchronismes entre les
fortes occurrences de ces Diatomées et la distri¬
bution saisonnière du phytoplancton, pourraient
être corrélées, comme mentionné par Ferreyra
(1987), aux variations hydrodynamiques globales
et annuelles dans l'estuaire maritime du Saint-
Laurent; les différences d'occurrence observées
entre les hauts et bas de plages des baies étudiées
étant peut-être imputable à ces dernières.

L'analyse des débris animaux des contenus di¬
gestifs de l'ensemble des N. virens, étudiés sur les
différents sites, révèle une forte proportion de cro¬
chets, de soies et d'individus de la même espèce,
qui traduit un comportement cannibale, d'ailleurs
suggéré par Goerke (1971). Des études de Miron
(1988) et Miron et Desrosiers (1990) montrent une
structure de taille différentielle de la population
de N. virens dans l'Anse à l'Orignal, en fonction
de l'altimétrie. La ségrégation de taille serait dé¬
pendante en grande partie de la nature édaphique
de la couche superficielle du sédiment et de l'é¬
paisseur de la couche colonisable. Ces auteurs ont
bien mis en évidence que les petits individus (im¬
matures) sont localisés en haut de plage et les gros
individus (matures) en bas. Par contre, dans la
baie Wilson, plus ouverte et plus influencée par
l'hydrodynamisme, l'épaisseur de la couche colo¬
nisable aussi importante en haut qu'en bas de
plage expliquerait la présence d'individus de
moyennes et grandes tailles dans les hauts niveaux
de cette baie. Des conditions similaires, en baie
du Ha !Ha !, seraient à l'origine de la structure di-
mensionnelle homogène aux divers niveaux (Ca-
ron, 1991). Des études de Desrosiers et al.
(1991a,b) et Olivier (1990) indiquent, pour l'Anse
à l'Orignal, un effet du facteur hydrodynamique
dans le contrôle et le maintien des recrues, de N.
virens déposées en mai et juin, dans le haut de
plage. A l'inverse, ce même facteur entraînerait
une dipersion spatiale des recrues susceptibles de
coloniser la baie du Ha !Ha ! (Desrosiers et al.,
1991b). Les individus de grande taille dans les dif¬
férentes zones, haut de plage de l'Anse à l'Orignal
et centrale de la baie du Ha !Ha !, vont possible¬
ment profiter de ces arrivées massives de recrues,
constituant une source alimentaire non négligea¬
ble. Lors de l'acquisition de la maturité sexuelle,
les individus quittent les hauts niveaux de l'Anse
à l'Orignal et entreprennent une migration vers les
niveaux inférieurs, où les densités sont moins im¬
portantes et où la couche sédimentaire plus
épaisse, permet l'élaboration d'un système de ga¬
leries plus complexe donc, une occupation spatiale
optimale (Miron, 1991; Miron et al., 1991a,b). Les
individus matures, déjà en place pourront, à leur
tour, profiter de cette immigration d'individus plus
petits en tant qu'aliment. Dans l'Anse à l'Orignal,

on peut envisager une certaine synchronisation des
deux processus, fixation et migration des juvé¬
niles, pour expliquer la similarité des patrons
d'occurrence des débris de N. virens dans les tubes

digestifs entre les deux niveaux. De plus, le
comportement cannibale de N. virens doit être
considéré comme un facteur important dans le
contrôle et l'autorégulation des populations des
zones littorales (Ambrose, 1984a,b; Commito,
1982; Commito et Shrader, 1985).

Dans la baie du Ha !Ha !, les densités d'indi¬
vidus matures dans le bas de plage (60 indivi¬
dus/m2), sont particulièrement élevées et très
supérieures aux densités évaluées dans le bas de
plage de l'Anse à l'Orignal (12 individus/m2) (Ca-
ron, 1991; Miron, 1988; Miron et Desrosiers,
1990). Cette forte abondance peut engendrer une
compétition inter-individuelle plus intense que
celle qui s'exerce au sein de la population de la
baie Wilson et expliquer les occurrences plus éle¬
vées et relativement constantes, dans le temps, des
débris de N. virens dans les tubes digestifs des
individus provenant du bas de plage de la baie du
Ha !Ha !.

La présence des autres groupements alimen¬
taires identifiés (fragments de Vers Pectinaires et
d'autres espèces de Vers non mentionnés, de Crus¬
tacés, Gastéropodes et Hydraires) dans les conte¬
nus digestifs sont à reliés à la distribution
spatio-temporelle de ces espèces dans le milieu.
Le Gastéropode H. minuta, espèce constante de la
communauté boréo-atlantique à Macoma balthica
(Desrosiers et al., 1980; Desrosiers et Brêthes,
1984), qui est abondamment observé dans le tube
digestif des vers récoltés dans la baie Rioux, est
une espèce affine de ce type d'environnement sau-
mâtre (Bousfield, 1964).

Les analyses de classement montrent que la na¬
ture omnivore du régime alimentaire de N. virens
varie selon l'orientation des baies où sont établies
les populations et selon les saisons auxquelles fut
effectuée l'étude des contenus digestifs. Les indi¬
vidus du haut de plage de l'Anse à l'Orignal qui
sont des juvéniles de petite taille, comme c'est
d'ailleurs le cas dans la baie Rioux, s'alimentent
préférentiellement sur les débris végétaux (Caron,
1991; Desrosiers et al., 1991a,b; Miron, 1988; Mi¬
ron et Desrosiers, 1990; Olivier, 1990), dont les
dépôts sont concentrés dans les parties supérieures
de l'estran par les courants de flot (Desrosiers et
al., 1991b). Le régime alimentaire des juvéniles
que l'on peut donc qualifier de brouteur, passe
chez les adultes, après migration vers le bas de
plage, à un type carnivore.

La structure spatiale de la population de la baie
du Ha !Ha !, où coexistent des individus apparte¬
nant à des tailles différentes, aboutit à une certaine
homogénéité de la nature du régime alimentaire.
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Le suivi temporel des contenus digestifs dé¬
montre que ces organismes utilisent les ressources
trophiques disponibles. Les débris végétaux, ac¬
cumulés après la fonte des glaces par les tempêtes
et les fortes marées printanières et automnales,
sont à la base de l'alimentation des populations
des deux baies, en particulier des individus des
hauts niveaux, en début et fin de ces deux saisons.
Les recrues de N. virens et d'autres espèces ben-
thiques (Desrosiers et al., 1991a; Olivier, 1990;
Olivier et al., 1992) constituent une ressource ali¬
mentaire complémentaire. De même, les individus
adultes peuvent se nourrir des juvéniles en migra¬
tion vers le bas de zone intertidale, autour du mois
d'octobre (G. Desrosiers, inédit). N. virens est
donc du point de vue trophique, une espèce op¬
portuniste : elle utilise au cours de sa phase de
croissance toutes les ressources disponibles profi¬
tant des arrivées massives et cycliques de certains
matériaux organiques (végétaux et animaux) qu'ils
soient vivants ou non.

CONCLUSION

Les données relatives aux contenus digestifs
des individus effectuant leur migration de repro¬
duction laissent penser que N. virens peut ingérer,
malgré les transformations physiologiques liées à
l'épitoquie, des matériaux d'origine animale et vé¬
gétale sans être en mesure de les assimiler.

En dehors de cette phase particulière de son cy¬
cle vital, cette espèce développe deux tactiques
d'alimentation : la prédation (Fauchaid et Jumars,
1979; Goerke, 1971, 1976) et l'ingestion des dé¬
pôts de surface; l'expression de cette dernière est
confirmée par les teneurs élevées en matériel inor¬
ganique des contenus digestifs. Il reste cependant,
à réaliser l'analyse des actes moteurs mis en
œuvre lors de ces deux tactiques et à en évaluer
les parts respectives. L'enseignement majeur tiré
de la présente étude est sans contest la mise en
évidence des caractères omnivore et opportuniste
de l'espèce au plan alimentaire, N. virens s'ali-
mentant à chaque saison des matériaux organiques
les plus abondants dans le milieu y compris ceux
appartenant à sa propre espèce (comportement
cannibale). Ce dernier comportement peut s'avérer
très important dans le processus de régulation d'a¬
bondance des populations de N. virens de la
communauté littorale à Macoma balthica de l'es¬
tuaire maritime du Saint-Laurent.
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RÉSUMÉ - Dans le but de compléter les recherches effectuées dans la Valle di
Brenta (Lagune de Venise) et de mieux interpréter l'influence des marées sur les
variations qualitatives et quantitatives des cellules phytoplanctoniques, nous avons
fait des prélèvements saisonniers, à marées montante et descendante, dans quatre
stations choisies le long du canal navigable, dit « delle Trezze », qui alimente le
bassin le plus méridional de la lagune. Nous avons pu constater une remarquable
différence entre les stations ainsi qu'entre la surface et le fond : ce qui permet
de mettre en évidence les effets des facteurs hydrodynamiques (courants de marée)
sur la composition et l'abondance du phytoplancton. Les résultats ont confirmé
l'absence d'un plancton végétal typiquement et exclusivement saumâtre, tandis
que dominent les taxons qui sont capables de supporter les variations considérables
des facteurs ambiants. L'étude de l'écosystème a été complétée par analyse mul-
tivariée en utilisant toutes les données hydrologiques et biologiques. Cette analyse
a confirmé les hypothèses formulées lors d'études précédentes : les gradients sont
définis surtout par la concentration haline qui, dans le milieu lagunaire, est un
facteur déterminant pour la sélection biologique.

ABSTRACT - To integrate previous researches in Valle di Brenta (Lagoon of
Venice), in order to a better understanding of the tide influence on the qualitative
and quantitative modifications of suspended plant cells, samples were taken sea-
sonnaly during high and low tide at four stations set along the Canale delle Trezze,
the main channel supplying the above-mentioned basin. We found clear différen¬
cies in the various stations and between the surface and the bottom. Moreover,
we pointed out the effects of hydrodynamism (tide streams) on composition and
abundance of phytoplankton. The results show clearly the absence of a characte¬
ristic and exclusive phytoplankton of brackish waters, confirming the prevalence
of those species which can better tolerate the periodical and sharp variations of
the environment. The multivariate analysis has been applied to all available hydro-
logical and biological results to complete this environmental study. The supposi¬
tions formulated by experience have been confirmed : the gradient structures are
mainly determinated by salinity representing the main factors in biological selec¬
tion in the lagoon environment.

INTRODUCTION

Les marées de la Mer Adriatique sont caracté¬
risées par des amplitudes plus fortes que celles
d'autres zones côtières méditerranéennes (Mosetti,
1958); elles atteignent 80 cm en moyenne pendant
les périodes de syzygie (Vercelli, 1950). Toutefois
une altération des niveaux prévisibles est causée
par les seiches (Faganelli, 1954), qui comportent
des mouvements oscillatoires dus soit aux valeurs
de la pression atmosphérique, soit aux vents ou à
d'autres phénomènes météorologiques : en géné¬
ral, en cas de hautes pressions ou de vents qui

soufflent des secteurs orientaux, la marée baisse;
le niveau de la marée est aussi influencé par les
apports des précipitations (Mozzi, 1959).

Dans la lagune de Venise la marée présente des
courants plus ou moins rapides (Dorigo, 1961;
AA.VV., 1979) et de direction opposée selon les
phases de flot et de jusant, qui sont séparées par
des périodes de stagnation relative.

La propagation du flot, qui arrive au débouché
des canaux (Lido, Malamocco, Chioggia) presque
en même temps (Polli, 1952), est influencée, à
l'intérieur de la lagune, par la conformation du
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Fig. 1. - Lagune de Venise (bassin méridional) : distribution des stations (•) le long du Canale delle Trezze.
The lagoon of Venice (southern basin): distribution of the sampling stations (%) along the Canale delle Trezze.

bassin (De Marchi 1904), c'est-à-dire par la pré¬
sence de lignes de partage des eaux, par le réseau
des canaux et donc par leur profondeur, longueur
et direction, par la morphologie des affleurements
sableux, etc. Grâce à des données expérimentales,
on a élaboré un modèle hydrodynamique (Cescon
et al., 1978) dans le but de déterminer des inter¬
ventions d'assainissement des eaux.

La différenciation des eaux, à partir des canaux
de communication avec la mer vers la bande pé¬
riphérique revêt un grand intérêt. En plus de va¬
riations des facteurs physiques et chimiques
(Faganelli, 1950, 1954; Barillari et al., 1985),
dans ces masses d'eau strictement subordonnées
aux marées, surtout dans les zones les plus
proches de la mer, on constate de grands change¬
ments de structure et de densité des communautés

phytoplanctoniques (D'Ancona et al., 1951; Mar-
chesoni, 1954; Voltolina, 1973, 1975; Socal et al.,
1985).

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Dans ce travail, qui complète une recherche de
deux années sur le phytoplancton de la Valle di
Brenta (Tolomio, 1988), on a examiné le Canale
delle Trezze, qui constitue une des alimentations
en eau du secteur le plus méridional de la Lagune
de Venise.

Le long du canal quatre stations ont été fixées
(Fig. 1) : dans chaque station on a effectué des
prélèvements saisonniers (mars, juin, septembre et
décembre 1981, en période de syzygie) et on a

étudié deux niveaux (surface et fond) dans les
phases de flot et de jusant (Fig. 2).

25 Septembre

cm

60

40

20

0

20

40
11 Décembre

•••« i prélèvements

Fig. 2. - Amplitudes des marées les jours de prélève¬
ment (de : « Previsioni delle altezze di marea per il ba-
cino di S. Marco. Valori astronomici. 1982 ». Comune
di Venezia e Ministero dei Lavori Pubblici - Uff. Idrogr.
del Magistrato aile Acque di Venezia).
Ranges of the tides in the sampling days (from : « Pre¬
visioni delle altezze di marea per il bacino di S. Marco.
Valori astronomici. 1982 ». Comune di Venezia e Minis¬
tero dei Lavori Pubblici - Uff. Idrogr. del Magistrato
alle Acque di Venezia).
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Nous avons considéré les paramètres suivants :
transparence (disque de Secchi), température
(thermomètre, bouteille Ruttner), chlorinité (mé¬
thode de Möhr), oxygène dissous (méthode de
Winkler), pourcentage de saturation en O2 (Green
et Carrit, 1967).

Les échantillons du phytoplancton, fixés au for¬
mol (concentration finale = 4 %), ont été observés
au microscope inversé suivant la méthode de Uter-
möhl (1958), en laissant déposer le matériel pré¬
sent en suspension dans une quantité d'eau
comprise entre 10 et 25 ml.

Pour la classification taxinomique nous avons
consulté les travaux mentionnés par Lenzi Grillini
et al. (1978). Pour obtenir des informations syn¬
thétiques sur la structure des communautés phy-
toplanctoniques nous avons calculé l'indice de
diversité (Shannon, 1948).

L'analyse multivariée a été effectuée d'après
Lagonegro et Feoli (1985). Toutes les données ont
été normalisées, sans tests préalables (il n'y avait
pas de données redondantes), et utilisées pour la

M.M.

cluster analysis effectuée au moyen de la distance
euclidienne parmi les stations. Nous avons effec¬
tué aussi une analyse de la dispersion des données
hydrologiques par rapport à la moyenne de la ma¬
trice et à l'écart quadratique moyen. Pour l'ana¬
lyse en composantes principales (A.C.P.) on a
suivi la technique « biplot », qui permet d'ordon¬
ner de manière simultanée les stations et les va¬

riables; on a obtenu une classification non

hiérarchique avec la méthode M.T.S. (Minimum
Spanning Tree).

RÉSULTATS ET DISCUSSION

Facteurs hydrologiques
Les eaux examinées se sont révélées peu trans¬

parentes par rapport aux résultats obtenus par Ver-
celli (1950) dans d'autres zones de la lagune
vénitienne. Les valeurs, comprises entre 0,5 et 3,5
m, sont liées surtout à la phase de marée (moins
élevées au jusant : Polli, 1955), à l'abondance du
phytoplancton (Brunetti et al., 1977) et à quelques

M.D.

Fig. 3. - Histogrammes à 3 dimensions des valeurs de chlorinité; (marée montante = M.M.; marée descendante =
M.D.; surface = S; fond = F).
Tridimensional histograms of chlorinity values; (flood-tide = M.M.; ebb-tide = M.D.; surface = S; bottom = F).
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Fig. 4. - Histogrammes à 3 dimensions des pourcentages d'oxygène dissous (M.M. = marée montante; M.D. = marée
descendante; S = surface; F = fond).
Tridimensional histograms of dissolved oxygen percentages (M.M. = flood-tide ; M.D. = ebb-tide; S = surface;
F - bottom).

facteurs hydroclimatiques. De toute façon il y a
une diminution de la transparence vers l'intérieur.

Même en ce qui concerne la température,
comprise entre 5+9°C (en décembre) et 20+26°C
(en juin), on a relevé de fortes variations en allant
vers l'intérieur, étant donné que les eaux lagu-
naires se réchauffent et se refroidissent d'une fa¬
çon plus soudaine et significative que les eaux
marines (Faganelli, 1954; Mozzi 1958) et que l'in¬
tensité de courants de marée changent par rapport
aux phases lunaires (Mozzi, 1959) et pendant les
différentes périodes de l'année (Picotti, 1934).

D'habitude les eaux marines s'enfoncent au-

dessous de masses d'eau moins salées. Il y a donc
une stratification densimétrique quelquefois bien
marquée (Tolomio, 1976 a); exceptionnellement,
par suite de la conformation du fond ou du réseau
hydrographique, des mélanges peuvent se produire
en provoquant la rupture de « l'état d'équilibre dy¬
namique ». L'influence plus marquée des marées
de syzygie, par rapport à celles de quadrature, se

manifeste surtout dans les stations les plus inté¬
rieures (st. C et st. D), où la concentration haline
est particulièrement élevée même en surface; dans
les stations les plus proches de la mer (Canale di
Chioggia), pendant le flot, la chlorinité se main¬
tient supérieure à 17 %c, tandis que pendant le ju¬
sant on note des valeurs plus basses, toujours
inférieures à 12 %c (Fig. 3).

D'ailleurs, les courants de marée influencent
d'une façon remarquable la distribution de tous les
gaz dissous. Très souvent, à cause des processus
photosynthétiques dus à l'abondante végétation
qui colonise les fonds lagunaires, les eaux de ma¬
rée descendante sont plus oxygénées que celles de
marée montante (Faganelli, 1949); pendant tous
nos prélèvements les eaux qui s'écoulaient se sont
révélées plus riches en oxygène, avec parfois des
valeurs de sursaturation très élevées (en mars et
en juin : Fig. 4). Une relation entre oxygénation
et quantité de phytoplancton n'a pas été mise en
évidence, même si quelquefois nous avons trouvé



Tabl. I. - Liste des taxons trouvés dans les quatre stations examinées pendant la marée montante (M.M.) et la marée
descendante (M.D.) : + = présence; - = absence.
List of taxa found in the four stations during flood-tide (M.M.) and ebb-tide (M.D.) : + = presence; - = absence.

M. M. M. D.
St. ABCD ABCD

CYANOPHYCEAE

Merismopedia cf. punctata Meyen

EUGLENOPHYCEAE

Eutreptiella marina Da Cunha

DINOPHYCEAE
Prorocentrum mi cans Ehr.
Dinophysis caudata Sav.-
Dinophysis sacculus Stein
Pyrophacus horologicum Stein
Glenodinium elpatiewskii (Ostf.) Sch.
Pro toperidinium brevipes (Paul.) Balech
Protoperidinium diabolus (Cl.)
Peridinium incospicuum Lemm.
Peridinium palustre (Lind.) Lefévre
Peridinium trochoideum (Lemm.) Stein
Peridinium volzii Lemm.
Peridinium willei Huitf.-Kaas
Goniaulax cf. catenata (Lev.) Kof.
Goniaulax spinifera (Clap, et Lach.) Dies.
Ceratium fusus Ehr.
Ceratiun trichoceros (Ehr.) Kof.
Centrodinium maximum Pav.

CHRYSOPHYCEAE
Dictyocha fibula Ehr.
Dictyocha speculum Ehr.
Cannopilus hemisphaericus (Ehr.) Haeck.
Ebria tripartita (Schum.) Lemm.

DIATOMEAE
Melosira granulata (Ehr.) Ralfs
Melosira juergensii Ag.
Melosira varians Ag.
Skeletonema costatum (Grev.) Cl.
Thalassiosira fallax Meun.
Thalassiosira rotula Meun.
Thalassiosira cf. subtilis (Ostf.) Gran.
Cyclotella bodanica Eul.
Cyclotella meneghiniana Kg.
Stephanodiscus dubius (Fricke) Hust.
Leptocylindrus danicus Cl.
Leptocylindrus minimus Gran.
Guinardia flaccida (Castr.) Per.
Rhizosolenia alata f. gracillima (Cl.) Grun.
Rhizosolenia calcar avis Schultze
Rhizosolenia fragilissima Berg.
Rhizosolenia stolterfothii J?er.
Rhizosolenia styïiformis Brightw.
Bacteriastrum comosum Pav.
Bacteriastrum delicatulum Cl.
Bacteriastrum elongatum Cl.
Bacteriastrum cf. hyalinum Laud.
Bacteriastrum varians Laud.
Chaetoceros affin is Laud.
Chaetoceros brevis Schütt
Chaetoceros ceratosporum Ostf.
Chaetoceros compressus Laud.
Chaetoceros cf. costatus Pav.
Chaetoceros curvisetus Cl.
Chaetoceros decipiens Cl.
Chaetoceros delicatulus Ostf.
Chaetoceros dipyrenops Meun.
Chaetoceros fragilis Meun.
Chaetoceros lorenzianus Grun.
Chaetoceros mue11eri Lemm.
Chaetoceros neogracilis Van Land.
Chaetoceros paulseni Ostf.
Chaetoceros cf. perpusillus Cl.
Chaetoceros pseudocrinitus Ostf.
Chaetoceros radians Schütt
Chaetoceros simplex Ostf.
Chaetoceros socialis Laud.
Chaetoceros vistulae Apst.
Chaetoceros wigami Brightw.
Cerataulina pelagica Per.
Hemiaulus hauckii Grun.
Hemiaulus sinensis Grev.
Striatella unipunctata (Lyngb.) Ag.
Grammatophora oceanica (Ehr.) Grun.
Licmophora dalmatica (Kg.) Grun.
Licmophora hyalina (Kg.) Grun.
Licmophora jurgensi Ag.
Licmophora tenuis (Kg.) Grun.
Fragilaria hyalina (Kg.) Grun.
Fragilaria striatula Lyngb.
Ceratoneis arcus (Ehr.) Kg.
Synedra amphycephala Kg.
Synedra fulgens (Grev.) Sm.
Synedra gailloni (Bory) Ehr.
Synedra pulchella (Ralfs) Kg.
Synedra tabulata (Ag.) Kg.
Synedra ulna (Nitz.) Ehr.
Thalassiothrix mediterranea Pav.
Asterionella japonica Cl.
Asterionella notata Grun.
Cocconeis pellucida Grun.
Cocconeis placentulav. lineata (Ehr.) Cl.
Cocconeis scuteHum Ehr.

- +
- +

+ + ~ .

+ -

+ -

+ -

- +

- - + -

- + - +

M. M. M. D.
St. ABCD ABCD

Achnanthes longipes Ag.
Diploneis didyma Ehr. - - - - - - + -

Diploneis interrupta (Kg.) Cl. ____

Navicula anglica v. subsalina Grun. ____ ___+
Navicula bottnica Grun. ---+

Navicula cancellata v. retusa (Bréb.) Cl. - - - -

Navicula cf. cincta (Ehr.) Ralfs ____

Navicula cf. dementis Grun. - - - + - - - -

Navicula crueifera Grun. +--- - - - -

Navicula cf. crucifera Grun. - - - - -

Navicula cryptocephala Kg. ++++++++
Navicula cryptocephala v. veneta (Kg.) Rab. ++++ ++++
Navicula dicephala Ehr. - - - -

Navicula hyalina Donk. +++- ____

Navicula lanceolata (Ag.) Kg. ++++ ++++
Navicula cf. lanceolata (Ag.) Kg.
Navicula mutica Kg. --++ -+++
Navicula cf. palpebralis Bréb. ____ _+_+
Navicula rhynchocephala Kg. +++---++
Navicula sal inarum Grun. +- + + - - + +

Navicula viridula (Kg.) Ehr. ____

Caloneis subsalina (Donk.) Hendey - - - -

Pleurosigma australe Grun. - - - - - - + -

Pleurosigma elongatum Sm. - +
Pleurosigma javanicum Grun. - - - -

Pleurosigma naviculaceum Bréb. -+++ +++-
Pleurosigma speciosum Sm.
Gyrosigma acuminatum v. gallica (Grun.) Cl. - - - -

Gyrosigma fasciola (Ehr.) Griff. & Hen. + + + - + + - +
Gyrosigma hippocampus (Ehr.) Hassal
Gyrosigma cf. littorale (Sm.) Griff & Hen.
Gyrosigma rectum (Donk.) Cl. - - - -

Tropidoneis lepidoptera (Greg.) Cl. -+++ +-+-
Amphiprora gigantea v. decussata (Grun.) Cl. -++- ---+
Amphiprora paludosa Sm. -- + +- + + +
Amphora angusta Greg. + + + + - + + -

Amphora angusta v. ventricosa (Greg.) Cl. __++
Amphora bacillaris Greg.
Amphora coffeaeformis (Ag.) Kg. ++++ ++++
Amphora coffeaeformis v.acutiuscola

(Kg.) Hust. _

Amphora coffeaeformis v. angularis
(H.V.H. ) Cl. --- + - - - -

Amphora costata Sm.
Amphora cymbelloides Grun. +--+
Amphora exigua Greg. ++++ ++++
Amphora hyalina Kg. -----+++
Amphora laevis v. perminuta (Grun.) Cl. ____

Amphora lineolata Ehr. --++ -+++
Amphora marina (Sm.)H.V.H. ____ + - - -

Amphora pusilla Greg. ---+ +-++
Amphora cf. pusio v. parvula Floeg. +---
Amphora turgida Greg. +---
Amphora veneta Kg. -+-+++-+
Gomphonema constrictum Ehr. -+++ ++++
Gomphonema olivaceum (Lyngb.) Desm. ++++ ++++
Gomphonema parvulum (Kg.) Kg. -++-
Bacillaria paradoxa Gmel.
Nitzschia acicularis (Kg.) Sm. -+++ ++++
Nitzschia angularis Sm.
Nitzschia apiculata (Greg.) Grun. - - - +
Nitzschia behrei Hust. - - - -

Nitzschia constricta (Kg.) Ralfs +--+ - - - -
Nitzschia fonticola Grun. +-++ - - - -

Nitzschia hungarica Grun. ____ __++
Nitzschia longissima (Bréb.) Grun. -+-+
Nitzschia longissima f. parva Grun. ++++ ++++
Nitzschia lorenziana Grun. __++
Nitzschia lorenziana v. incurva Grun. ____ _+__
Nitzschia panduriformis Greg. ++++ ++++
Nitzschia pseudofonticola Hust. +-++ +++-
Nitzschia cf. seriata Cl. + + + ++ + + +
Nitzschia sigma (Kg.) Sm. ____ +___
Nitzschia socialis Greg. - - - -

Cylindrotheca closterium (Ehr.) Reim. & Lew. ++++ ++++

CHLOROPHYCEAE
Sphaerocystis schroeteri Chodat ____
Pediastrum boryanum (Turp.) Menegh. ____ ___+
Dictyosphaerium ehrenbergianum Naeg. - - - - ---+
Ankistrodesmus falcatus (Corda) Ralfs --++ ++++
Selenastrum bibraianum Reinsch ____ ___+

Selenastrum gracile Reinsch - - - - - - + +
Selenastrum westii G.M. Sm. - - - - - -- +

Kirchneriella lunaris (Kirchn.) Moeb. --++ ++++
Kirchneriella obesa (West.) Schmidle ____ __++
Tetraëdron minimum (A. Br.) Hengs. ____ ___+
Tetraëdron moebiusi Brunnth. ____ ___+

Scenedesmus antennatus Bréb. - - - -

Scenedesmus opoliensis Rieht. ____ - - - +
Scenedesmus quadricauda (Turp.) Bréb. --++ ++++
Crucigenia irregularis Wille --++
Crucigenia quadrata Morren - - - - -

Crucigenia rectangularis (A. Br. ) Gay --- + - -- +
Crucigenia tetrapedia (Kirchn.) West & West ---+ --++
Micractinium pusillum Fres. ____
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Fig. 5. - Variations de la composition ( %) des groupes systématiques dans les stations A et B pendant la marée
montante (M.M.) et la marée descendante (M.D.), en surface (S) et au fond (F).
Variations of the percent composition of the taxa found in the A and B stations, at the surface (S) and at the bottom
(F) of the water layer during flood-tide (M.M.) and ebb-tide (M.D.)
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Fig. 6. - Variations de la composition (%) des groupes systématiques dans les stations C et D pendant la marée
montante (M.M.) et la marée descendante (M.D.) en surface (S) et au fond (F).
Variations of the percent composition of the taxa found in the C and D stations, at the surface (S) and at the bottom
(F) of the water layer during flood-tide (M.M.) and ebb-tide (M.D.).
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Fig. 7. - Histogrammes à 3 dimensions des valeurs d'abondance phytoplanctonique (cell./l x 106) obtenues pendant
la marée montante (M.M.) et la marée descendante (M.D.), en surface (S) et au fond (F).
Tridimensional histograms of phytoplanktonic density values (cell./l x 106) at the surface (S) and at the bottom (F)
of the water layer during flood-tide (M.M.) and ebb-tide (M.D.).

une certaine correspondance à cet égard. Pendant
les « floraisons », il y a consommation d'une frac¬
tion importante d'oxygène photosynthétique, sur¬
tout pendant la nuit (Mozzi, 1964) : tout cela peut
entraîner des discordances apparentes.

Phytoplancton

Le nombre des taxons récoltés dans les 4 sta¬

tions atteint 202, se répartissant ainsi : Cyanophy-
ceae 1, Euglenophyceae 1, Dinophyceae 17,
Chrysophyceae 4, Diatomeae 141 (Centrales 47,
Pennales 94), Chlorophyceae 19 (Tabl. I).

On ne doit pas surévaluer la prédominance des
Diatomées, déjà mise en évidence par Marchesoni
(1954) dans le Canale di Chioggia et récemment
confirmée par Socal et al. (1986) dans une station
le long du Canale delle Fosse. Dans cette classe,
à côté d'espèces typiquement pélagiques, il y a
beaucoup d'espèces le plus souvent benthiques ou
épiphytes, qui appartiennent pour la plupart aux
genres Amphora et Nitzschia et qu'on peut trouver

en suspension à la suite du déplacement causé par
des mouvements des masses d'eau. Bien sûr leur
contribution à la biomasse est très importante :
nous avons remarqué une présence plus significa¬
tive dans les stations les plus intérieures (Tabl. I),
surtout au jusant, lorsque les conditions hydrolo¬
giques sont les plus favorables à une remise en
suspension du microphytobenthos.

La comparaison des échantillons récoltés dans
les 4 stations pendant les phases de marée oppo¬
sées a mis en évidence des différences substan¬
tielles dans la composition des communautés
phytoplanctoniques (Fig. 5 et 6) et dans l'abon¬
dance des cellules végétales en suspension
(Fig. 7).

Marée montante

Au fur et à mesure qu'on avance à l'intérieur
de la lagune on remarque une diminution des Dia¬
tomées au bénéfice d'autres classes ou groupes
systématiques comme, par exemple, les Cyano-
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Tabl. II. Indices de diversité (bits) calculés dans les quatre stations pendant la marée montante (M.M.) et la marée
descendante (M.D.), en surface (S) et au fond (F).
Diversity index calculated in the four stations at the surface (S) and at the bottom (F) of the water layer during
flood-tide (M.M.) and ebb-tide (M.D.).

MARS JUIN SEPTEMBRE DECEMBRE

M.M. M.D. M.M. M.D. M.M. M.D. M.M. M.D.

S 1,90 0,90 2,24 3,23 3,64 4,51 2,02 3,60
STATION A

F 2,11 1,06 2,05 2,64 3,81 3,98 1,73 3,66

S 1,68 1,33 2,79 3,61 3,77 3,68 1,94 3,45
STATION B

F 2,06 1,08 3,18 4,22 3,42 4,07 2,41 3,45

S 1,47 1,35 3,49 4,46 4,00 4,16 3,47 3,80
STATION C

F 1,22 1,95 3,87 4,46 3,91 4,01 3,12 3,52

S 1,43 2,91 3,59 4,79 4,25 4,45 0,75 3,59
STATION D

F 1,43 2,04 3,57 4,42 4,30 3,98 3,48 3,60

phycées en septembre et les Microflagellés en
mars (Fig. 4). Beaucoup de formes, très petites (1-
5 |4.m) et difficiles à classer (Throndsen, 1980),
ont été ainsi dénommées; elles ont été signalées
plusieurs fois et en grande quantité dans les mi¬
lieux saumâtres de la Mer Adriatique septentrio¬
nale (Marzocchi et al., 1980; Tolomio et al., 1981;
Solazzi et al., 1981; Tolomio, 1988) et quelquefois
elles peuvent jouer un rôle très important dans la
biomasse végétale planctonique (Andreoli et To¬
lomio, 1985). Les Chlorophycées apparaissent
pendant la saison d'été, en augmentant non seu¬
lement en pourcentage mais aussi en nombre d'es¬
pèces dans les stations C et D.

En juin les Dinophycées et les Euglénophycées
présentent une répartition spatiale inverse; les Di¬
nophycées sont plus abondantes dans la zone la
plus proche du canal de communication avec la
mer, à l'exception de quelques espèces signalées
plus souvent dans les eaux oligohalines (Peridi-
nium incospicuum Lemm., P. volzii Lemm.); les
Euglenophycées, au contraire, se développent da¬
vantage dans les eaux moins salées provenant de
l'arrière-pays.

Au cours des saisons, même parmi les Diato¬
mées il y a des communautés différentes, comme
la communauté à Chaetoceros en mars (la même
chose a été signalée par Marchesoni (1954) dans
la zone du Canale di Chioggia) et la communauté
à Rhizosolenia en septembre.

Quelques espèces peuvent être très abondantes
puisqu'elles sont déjà fréquentes dans les eaux
marines en face de la lagune, comme, par exem¬
ple, Leptocylindrus danicus Cl., Chaetoceros cur-
visetus Cl.(en décembre seulement dans la st. A)
et Nitzschia seriata Cl. (cette dénomination re¬

groupe toutes les espèces de Nitzschia, qui appar¬
tiennent à la section Pseudonitzschia, groupe
seriata : (Hasle, 1965), signalée dans toute la Mer
Adriatique septentrionale (Voltolina 1969, 1970,
1971 a, 1971 b); dans d'autres cas, elles s'adaptent
facilement aux conditions des eaux saumâtres
comme Skeletonema costatum (Grev.) Cl., qui se
développe d'une façon massive dans des eaux
avec une salinité comprise entre 14 et 18 %c
(Blanc et Leveau, 1970 a, 1970 b).

Marée descendante

La structure des populations est différente de
celle qu'on peut observer pendant la marée mon¬
tante surtout dans les stations extrêmes (St. A et
St. D), où les variations qualitatives sont plus évi¬
dentes (Fig. 5 et 6).

Au mois de mars les Microflagellés dominent
dans toutes les stations, à l'exception des eaux su¬
perficielles de la station D, où les Diatomées sont
les plus nombreuses (Fig. 4), surtout avec Skele¬
tonema costatum et quelques espèces du genre
Chaetoceros (Ch. fragilis Meun., Ch. paulseni
Ostf., Ch. socialis Laud., Ch. wighami Brightw.).
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nombre d'espèces, même si aucune ne prédomine :
la preuve en est que l'indice de diversité est alors
très élevé (Tabl. II : H > 3,5).

Dans la saison froide (décembre) on remarque
une régression de beaucoup de taxons et une di¬
minution quantitative de toute la population phy-
toplanctonique (Fig. 7) : seules, quelques
Pennales naviculoïdes sont présentes de manière
significative.

st. A B C D st. A B C D
DISCUSSION ET CONCLUSIONS

l

st. A B C D

ri
st. A B C D st. A B C D

Fig. 8. - Dendogrammes de la classification hiérarchi¬
que des stations, obtenus par la matrice de distance qui
décrit les paramètres ambiants (a) et le phytoplancton
(b) dans chaque station au cours de la recherche (M.M.
= marée montante; M.D. = marée descendante; S = sur¬

face; F = fond).
Dendrograms classifying the sampling stations obtained
by differences matrices describing the environmental pa¬
rameters (a) and the phytoplankton (b) for every station
(M.M. = flood-tide; M.D = ebb-tide; S = surface; F -

bottom).

En juin on note une considérable diminution de
l'abondance phytoplanctonique due avant tout à la
disparition deChaetoceros, mais aussi à la dimi¬
nution sensible des Microflagellés. Par ailleurs
d'autres taxons, considérés comme thermophiles,
apparaissent ou deviennent plus abondants comme
les Chlorophycées (en particulier Pediastrum bo-
ryanum (Turp.) Menegh., Ankistrodesmus falcatus
(Corda) Ralfs, Crucigenia irregularis Wille), quel¬
ques Euglenophycées (Eutreptiella marina Da
Cunha) et, dans les stations les plus intérieures,
Peridinium incospicuum Lemm. et P. volzii
Lemm., 2 Dinophycées déjà mentionnées en marée
montante.

En septembre on remarque le développement
des Cyanophycées (Chroococcus sp., Merismope-
dia sp.), présentes, quelquefois d'une façon im¬
portante (plus de 2 x 106 cell./l), presque
exclusivement dans les stations les plus intérieures
(st. C et st. D). Les Diatomées présentent un grand

Nous avons déjà confirmé l'absence d'un phy¬
toplancton typique et exclusif des milieux saumâ-
tres (Tolomio, 1976 a, 1977); néanmoins, parmi
les espèces les plus tolérantes au point de vue éco¬
logique nous pouvons signaler des formes qui
montrent, de part leur abondance et diffusion, une
préférence nette pour les eaux mixohalines (Tolo¬
mio, 1978) et une présence constante aussi bien
en marée montante qu'en marée descendante (Na-
vicula cryptocephala Kg., Amphora exigua Greg.,
Cylindrotheca closterium (Ehr.) Reim, et Lew). A
part ces espèces, le long du Canale delle Trezze,
les communautés phytoplanctoniques changent par
rapport à la direction du courant de marée étant
donné que dans la même zone les espèces marines
alternent périodiquement avec les espèces oligo-
halines. Ceci est très évident y compris à l'entrée
d'autres bassins saumâtres de la Mer Adriatique
(Tolomio, 1976 b, 1990; Cavolo et al., 1986).

La « vivification » du bassin est liée, pour une
bonne part, à des mécanismes de dispersion des
particules à partir du canal vers les zones limi¬
trophes : il y a un phénomène de « pompage »
pendant le flot et de « piégeage » pendant le jusant
(Di Silvio et d'Alpaos, 1972). D'autre part, pen¬
dant les périodes de syzygie, il y a un échange
des eaux presque complet; ceci est très important
non seulement pour les organismes sessiles mais
aussi pour les organismes planctoniques, sujets à
une sélection naturelle marquée (D'Ancona et Bat-
taglia, 1962).

Les données obtenues par l'analyse des échan¬
tillons ont mis en évidence ce processus de diffé-
rentiation. La prédominance d'un groupe
systématique plutôt qu'un autre n'est pas liée seu¬
lement à la succession saisonnière, mais aussi au

milieu, entendu comme espace, qui joue un rôle
déterminant sur la survie des organismes les plus
tolérants et sur la régression de ceux qui sont
moins bien adaptés.

Bien que l'intensité des courants en syzygie ne
permette pas une stratification très nette (Socal et
al., 1985), nous avons observé plusieurs fois une
grande diversité structurelle entre les communau¬
tés de la surface et celles du fond (Fig. 5 et 6).
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La permanence des espèces phytoplanctoniques
dans les masses d'eau d'origine facilite leur sur¬
vie, mais pas leur développement à l'extérieur du
biotope et, en outre, justifie leur abondance dans
les eaux exportées (Tolomio, 1976 b). Ceci contri¬
bue à expliquer quelques résultats, apparemment
anormaux, relevés au cours des recherches effec¬
tuées sur le phytoplancton de la Valle di Brenta
(Tolomio, 1988).

Le traitement informatique (cluster analysis)
utilisé pour obtenir des classifications hiérarchi¬
ques, c'est-à-dire des classifications qui définis¬
sent des classes à mesure plus inclusives, a
confirmé, au moyen du traitement automatique de
toutes les informations disponibles, les hypothèses
formulées à ce propos.

Les dendrogrammes relatifs aux données hydro¬
logiques (Fig. 8 a) en marée montante mettent en
évidence deux groupes de stations, aussi bien en
surface qu'au fond : cette subdivision correspond
à des caractéristiques bien distinctes de deux
masses d'eau. Au contraire, en marée descendante
la station D se distingue des autres stations en sur¬
face, la station A au fond : celles-ci sont situées
respectivement dans la zone la plus éloignée et la
plus proche de la communication avec la mer.

Les dendrogrammes relatifs au phytoplancton
(Fig. 8 b) montrent toujours deux groupes de sta¬
tions, constitués respectivement des stations les
plus intérieures (st. C et st. D) et des stations les
plus soumises à l'influence de la mer (st. A et st.
B); en surface seulement, pendant le flot, la st. D
est alors séparée des autres.

Dans les diagrammes de dispersion relatifs aux
valeurs moyennes des variables ambiantes
(Fig. 9), on peut identifier deux groupes distincts
qui comprennent les quatre stations (surface et
fond) dans les deux phases de marée.

L'ordonnance des matrices des variables du mi¬
lieu (P.C.A.) relevées en marée montante prouve

que la température et l'oxygène sont toujours liés
par une relation inverse, avec une structure à gra¬
dient facile à trouver entre la st. C et la st. D. La
chlorinité, qui présente les valeurs maximales à
la st. A, tend toujours à diminuer vers l'intérieur
(Fig. 10 a). En effet, l'ordonnance des stations re¬
flète la description effectuée par la classification
hyérarchique, où il est possible de distinguer deux
groupes de stations.

Pendant la marée descendante l'oxygénation en
surface est plus élevée à la st. C, en baissant vers
l'intérieur et vers la st. A; pour la chlorinité on
remarque le même comportement pendant la ma¬
rée montante. Au fond, pour aucune des variables
considérées, il n'existe de gradient (Fig. 10 a).

En ce qui concerne les populations phytoplanc¬
toniques pendant le flot, l'ordonnance des ma¬
trices relatives aux classes taxinomiques
(Fig. 10 b) a mis en évidence une structure
comportant un gradient des Cyanophycées, des
Euglenophycées et des Chlorophycées avec une
diminution au fur et à mesure que l'on avance de
la st. D à la st. A, en confirmation de leurs ca¬

ractéristiques oligohalines. Le contraire se produit
pour les Diatomées, surtout pour les espèces eu-
pélagiques. Les Microflagellés, qui, pendant la
marée montante, présentent le maximum à la st.
C, au jusant dans les eaux de surface montrent un
gradient de la st. A à la st. D. Au contraire, pour
les autres classes, il n'est pas possible de définir
un gradient, peut-être à cause de conditions hydro¬
logiques particulières qui se produisent pendant
les phases d'inversion de direction du courant de
marée. Au fond on peut reconnaître un gradient
pour les Chlorophycées (de la st. D à la st. A) et,
dans le sens opposé, pour les Chrysophycées.

En conclusion, la distribution des cellules
phytoplanctoniques, même sur une petite
échelle, est influencée surtout par la concentra¬
tion haline, qui représente dans tous les bassins
saumâtres un facteur très important pour la sé-

Température
M.D.

M.M.

Chlorinité

M. M.

Oxygène

Fig. 9. - Diagrammes de dispersion relatifs aux valeurs moyennes des variations ambiantes (température, chlorinité,
oxygène dissous) dans les quatre stations pendant la marée montante (• = eaux de surface; O = eaux de fond) et
la marée descendante (A = eaux de surface : A = eaux de fond).
Straggling diagrams relative to the average values of environmental parameters (temperature, chlorinity, dissolved
oxygen) in the four stations at the surface of the water (• = flood-tide; A = ebb-tide) and at the bottom (O =

flood-tide; A = ebb-tide).
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Fig. 10. - a, Ordonnance simultanée des stations de prélèvement (A, B, C, D) et des données ambiantes (t °C, Cl",
O2), obtenue par la technique « biplot »; b, ordonnance simultanée des stations de prélèvement (A, B, D, D) et des
données relatives au phytoplancton (Cy = Cyanophycées; Eu = Euglénophycées; Dp = Dinophycées; Dt = Diatomées;
Si = Silicoflagellés; Co = Coccolithophorides; Ch = Chlorophycées; Mf = Microflagellés).
a, Simultaneous arrangement of the sampling stations (A, B, C, D) with the environmental parameters (t °C, Cl",
O2), obtained by « biplot technique »; b, simultaneous arrangement of the sampling stations (A, B, C, d) with the
phytoplanktonic data (Cy = Cyanophyceae; Eu = Euglenophyceae; Dp = Dinophyceae; Di = Diatomophyceae; Si
= Silicoflagellatae; Co = Coccolithinae; Ch = Chlorophyceae; Mf = Microflagellatae).
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lection biologique. D'ailleurs, l'indice de diversité
baisse le plus souvent lorsque la salinité augmente
(Socal et al., 1987); en effet, en avançant vers
des zones caractérisées par des eaux diluées,
même s'il y a une régression de nombreuses es¬
pèces marines, la contribution des taxons d'eau
douce, répandus passivement dans le bassin la-
gunaire, est considérable et souvent bien plus
importante.
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RÉSUMÉ - L'étude de la distribution ancienne et actuelle des colonies de repro¬
duction de la Sterne Pierregarin (Sterna hirundo) le long des cours d'eau d'Europe
révèle l'existence d'une «zone à Sternes» située dans les cours moyens inférieurs
des grands fleuves. Indicatrice d'un style de dynamique fluviale anastomosé, l'es¬
pèce est aussi un descripteur de l'instabilité du milieu. Des moulins-bateaux, étu¬
diés par divers auteurs dans le cadre de recherche en archéologie industrielle, ont
flotté sur les fleuves entre les Xe et XIXe siècles; ils sont aussi présentés comme
des descripteurs de cette instabilité et montrent une grande analogie de distribution
avec les Sternes. Ce sont en outre des «traceurs historiques» qui peuvent témoi¬
gner de cette instabilité avant les grands aménagements du XIXe siècle (endigue-
ment, canalisation...) et par conséquent renseigner sur la distribution probable des
Sternes le long des fleuves il y a près d'un millier d'années. L'étude valide ainsi
un modèle de zonation ornithologique proposé par ailleurs (Roché et Frochot
1989) et plaide en faveur d'une approche pluridisciplinaire des écosystèmes flu¬
viaux intégrant la dimension historique (la molinologie notamment).

ABSTRACT - Distribution of ancient and actual colonies of Common Tern (Ster¬
na hirundo) is studied along European watercourses and lead to the concept of
a "Tern zone", generally situated in the lower middle reaches of large rivers.
Sterna hirundo is considered as a good indicator of anastomosed river pattern
and chanel instability so as boat-mills, an original type of water mill which was
floating on rivers from Xth to XlXth century. Both show similar distribution pat¬
tern. Boat-mills are also witnesses of this instability during a period of history
without important hydraulic engineering and suggest a picture of the probable
distribution of Sterna hirundo along european rivers during the last millenary.
The present paper is a contribution to a general ornithological zonation described
elsewere (Roché & Frochot 1989), and invites to multidisciplinary research upon
fluvial ecosystem where history, and particularly molinology, takes a good place.

INTRODUCTION

The animal and plant populations of rivers, and
particularly the invertebrates and fish, have
frequently been described in terms of ecological
zones. This approach, that aims to identify sup¬
posedly homogeneous stretches of river within the
upstream-downstream gradient, has tended to be
abandoned over the last ten years in favour of
more subtle theories adapted to the concept of
gradient, such as that of the "river continuum con¬
cept" (Vannote et al. 1980, Minshall et al. 1985)
or of "nutrient spiralling" (Newbold et al. 1981,
Elwood et al. 1983).

Zonation does however remain an interesting
concept in the case of riverine birds. The percep¬
tion that these semi-aquatic animals have of their
environment includes both the water course itself
and its surroundings, which makes them particu¬
larly good indicators of the interactions between
the river and its valley. Nevertheless, this ap¬
proach has been little explored in the riverine en¬
vironment. Ornithological studies on habitat
subdivision (Blondel 1980), on connections be¬
tween habitats (Joachim 1987) and of edge effects
(Frochot & Lobreau 1987) have gained interest
with the development of research on "landscape
ecology" (Forman & Godron 1981), but they have
usually been situated away from riverine areas;
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whereas works carried out on riverine landscapes
(Amoros et al. 1988; Décamps & Naiman 1989)
provide information on their structure and dynam¬
ics (Pautou & Decamps 1985), but rarely involve
studies of birds (Joachim 1986, Roché 1986, Dé¬
camps et al. 1987).

In a previous work (Roché & Frochot 1989), a
proposal was made to establish a parallel between
the four main types of fluvial dynamics (torrents,
braided rivers, anastomosing rivers and
meanders), Huet's (1949) four fish zones (the
Salmo trutta, Thymallus thymallus, Barbus barbus
and Abramis brama zones), and four ornithologi¬
cal zones (the Cinclus cinclus, Actitis hypoleucos,
Sterna spp. and Fulica atra zones). Few refer¬
ences have been made to such analogies. A few
works have attempted to find relations between
various zonation schemes (e.g. lilies 1961), but
most try to define a classification that is as general
as possible, using pertinent criteria such as the
physical properties of the water course (lilies
1961, Statzner & Higler 1986), the fish popula¬
tions (Huet 1949), or invertebrates (Vaillant 1967,
Verneaux 1973), or else discuss the possibilities
of applying existing zonations to various regions
of the world (Harrison 1975, Culp & Davies
1982).

These zones are also frequently altered by many
types of engineering works (canalisation, bank
protection, gravel extraction, etc...), some of them
ancient (e.g. mediaeval embankments), which
make it difficult to describe their true ecological
potential. We are only starting to understand, from
a historical perspective, what effect such manage¬
ment has on habitats and riverine communities :

on the configuration of water courses in urban en¬
vironments (Fortuné 1986), on the dynamics of
fluvial landscapes (Décamps et al. 1988), on
aquatic ecosystems and plant succession (Bravard
et al. 1986), on invertebrate populations
(C.T.G.R.E.F. 1976) or on fish (Sedell & Luchesa
1981, Thibault & Rainelli 1986).

The subject of this work will be considered
from both the ecological and the historical per¬
spectives. The first aim is to confirm the ornitho¬
logical zonation scheme on water courses. The
existence of a common sandpiper (.Actitis hypoleu¬
cos) zone of French and European rivers has pre¬
viously been demonstrated (Roché 1989) and its
analogy with the grayling (Thymallus thymallus)
zone and the braided river zone has been dis¬
cussed. In this work, a test will be made of exis¬
tence of a "tern zone" by analysing the
distribution of the common tern (Sterna
hirundo) throughout Europe. The second aim
will be to show how, on the basis of the eco¬

logical requirements of the species, and via flu¬
vial archaeology, it is possible to advance
hypotheses on the past distribution and therefore

the extent of the tern zone. Thirdly, a wider his¬
torical approach to fluvial activities will provide
information on the probable changes to the bird
communities of this very unusual zone in the alti-
tudinal gradient of rivers, which is particularly
threatened at present.

1. FROM THE BIOLOGICAL INDICATOR
TO THE FUNCTION DESCRIBER

1.1. The problem

The common tern is a widely distributed spe¬
cies in Europe, but is mainly coastal (Cramp 1985,
Géroudet 1972, Glutz & Bauer 1982). It can nest
in very varied habitats, including rivers, where it
has been recorded as from the 19th century (e.g.
Millet 1828, Ternier 1897). Studies on the riverine
environment are however recent and concern

mainly the abundance of populations and breeding
biology. Very few authors have yet envisaged de¬
scribing the fluvial habitat.

With their altitudinal gradient, rivers lend them¬
selves to the study of ecological niches and the
habitat amplitude of species. For this reason, re¬
search has been carried out with the aim of de¬

fining the distribution of populations of the
common tern in natural sites along water courses
in Europe, with the view of assessing the indicator
value of the species.

1.2. Methods

The only distribution maps currently available
for the whole of Europe are those of Voous (1960)
and Cramp (1985), which are too diagrammatic for
the purposes envisaged here.

The various national atlases are better sources.

These exist for France (Spitz 1963, Muselet 1983),
Benelux (Rappe 1969), Romania (Papadopol
1966), Central Europe (Glutz & Bauer 1982), Italy
(Bogliani 1986), Switzerland (Bruderer & Schmid
1988). As the populations are on the whole well
monitored by observers at the present time, ques¬
tionnaires sent to ornithologists likely to provide
information stressed the search for old breeding
records, so as to provide as wide a possible im¬
pression of the ecological niche of this species on
water courses.

1.3. Results

The review of information on the past and pre¬
sent distribution of the common tern (Fig. 1) de-
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Fig. 1. - Geographical distribution of Common Tern (Sterna hirundo) colonies mentioned along European rivers from mid XlXth century to the end of XXth
century. • Mention of a precise site. ...?... Mention of a river section (site not precised).
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monstrates the importance of the following habitat
features :

— The size of the water course : the largest
rivers are the most frequented. Five main river
courses (Loire, Rhine, Danube, Po and Vistula)
with some of their major tributaries harbour al¬
most all the colonies. In total, common terns are
or have been recorded on about fifty rivers in
Europe (Table 1), totalling 4000 km of river
course. The fluvial habitat of this tern seems ex¬

tremely restricted compared to the total length of
the hydrographie network.

— The hydrological regime : this can be very
varied, from the nival type (middle Rhine and
Danube), nivo-pluvial (Po), pluvio-nival (Vistula)
to pluvio-oceanic (middle Loire) (Pardé 1933).
Terns can therefore adapt their breeding to very
different flooding regimes, including those with
peak discharges in April, May and June. Mediter¬
ranean river courses are not however favoured. In

part this results from their geographical location
(from the data of Cramp (1985), numbers decrease
from north to south on the whole), but also no
doubt because of their violent and fluctuating hy¬
drological regime.

— The fluvial dynamics : this is the main fac¬
tor explaining the distribution of colonies. Terns
generally exploit a restricted part of the altitudinal
gradient of rivers : the lower middle reaches. At
this level, the river comprises not only a main
course, with many islands and sand banks, but also
numerous interconnected side branches, that are

stable, have slow currents and fine sediments and
provide conditions allowing the colonisation of
various belts of aquatic vegetation on flat shore¬
lines. Such formations, known as anastomosing
channels by geomorphologists (Fig. 2), occur
where the conditions of slope, discharge and sedi¬
ment load do not yet allow the formation of true
meanders, but lead the river to make many
wanderings in the valley (Schümm 1977). This in¬
termingling of the river and the adjacent habitats
distinguishes the anastomosing zone from that of
braided channel, which is situated further up¬
stream and where the side channels are more mo¬

bile, are contained within the river bed and only
enclose small islands. In contrast, in the anasto¬
mosing channel zone, the entire flood plain is
greatly modelled by the river dynamics. The
branches of the river show different stages of
development, largely determined by their type and
the degree of connection that they have with the
main channel (Bravard et al. 1986, Amoros et al.
1988). Such fluvial dynamics provide terns with
several advantages :

1) the islands in the river are renewed suffi¬
ciently often to remain in an immature, bare state,
suitable for the installation of colonies, and are

sufficiently numerous to provide room for viable
populations. They also provide protection from

terrestrial predators and human disturbance. In
addition, they are nesting sites that are not
favoured by other gulls and terns, except for the
little tern (Sterna albifrons), which is smaller,
breeds later and whose colonies are located
closer to the water (Bobliani & Barbieri 1982,
Talpeanu 1965).

2) the interconnecting branches provide
varied fishing grounds where competition for
food is lower than in true meanders that are

colonized by many insectivorous and
piscivorous birds. Competition with the little
tern even seems to be limited by different daily
activity patterns : on the Vistula in summer, for
example, little terns visit the side channels
mainly in the afternoon and the common tern
mainly in the evening (Dobrowolski 1964).

3) the diversity of river bed morphology and the
many edge effects created by the ramifications of
the river channel across the flood plain, make this
a zone with great biological productivity, greater
than that of the braided channel zone and capable
of supporting populations of colonial water birds.

Detailed research on the distribution of colonies

along the River Po (Fasola & Bogliani) largely
confirm the above statements. These authors
correlated the abundance of terns along this river
with four main factors : the extent of sand and

gravel banks (essential), the abundance of large
islands, the development of a great length of
gently sloping shoreline and the existence of areas
of water away from the main channel. The extent
of shallow water would also appear very important
for fishing. What is called here the "tern zone"
along a river course, thus corresponds fairly well
with what geomorphologists call the "anastomos¬
ing river zone". The distribution of terns (S.
hirundo and also S. albifrons), along river courses
is thus mainly determined by that of the anasto¬
mosing river zone, with colonies grouped into one
main zone (Loire, Vistula, Warta) or spread over
several area such as on the Po (Bogliani & Bar¬
bieri 1982, Fasola & Bogliani 1984)

Examination of the fluvial distribution of the
common tern shows that these birds are not only
biological indicators (sensu Blandin 1986) re¬
stricted to particular types of fluvial landscape,
but also function describers (sensu Bournaud &
Amoros 1984), because the survival of their popu¬
lations depends on the dynamics of the fluvial sys¬
tem, particularly the maintenance of its instability.
The frequent shifts of colonies between sites, and
the high frequency of replacement clutches, show
the extent to which these birds are adapted to
breeding in a constantly changing environment.

1.4. Application

Monitoring breeding populations of common
terns could be a method for assessing the "state
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Fig. 2. - Four examples of anastomosed section of large European rivers along which Common Tern (Sterna hirundo)
is breeding.

of health" of anastomosing river courses. Al¬
though many causes, such as mortality on migra¬
tion or on the wintering grounds, or illegal
shooting, could explain fluctuations in fluvial
populations, the main causes at present are habitat
degradation : canalisation of minor channels, dis¬
charge regulation, stabilisation of islands,
drainage and siltation of former river channels.
Annual censuses of the remaining large fluvial
populations (Vistula, Danube, Po and Loire
basins) would provide information on the changes
in habitat quality and fluvial dynamics, particu¬
larly when major engineering projects are en¬

visaged (major dams on the Loire, Allier and
Danube, wide berth canals).

2. FROM THE FUNCTION DESCRIBERS
TO THE "HISTORICAL TRACER"

2.1. The problem

The description of the distribution of the com¬
mon tern in riverine habitats meets with two main
difficulties :
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— the paucity and lack of precision of ornitho¬
logical data dating from before the 20th century.

— the profound transformations of rivers for
navigation purposes, that occurred particularly
from the end of the 18th century to the mid-19th
century, the peak of this formerly major economic
activity (Lesueur 1985, Fortuné 1986, Paon 1987).
Because of this fact, questions can be asked as to
the true extent of the species along river courses
before they were modified by canalisation, dyke
construction, bank reinforcement, etc..., and of the
existence of a "tern zone".

2.2. Methods

In the absence of a very old ornithological lit¬
erature providing evidence of tern breeding, a
search has been made for an indicator of the past
state of rivers, i.e. of potential habitat for the spe¬
cies. Even though this potential may not neces¬
sarily be fully exploited, it can be hoped that a
more exact idea of the distribution of terns in flu¬
vial habitats could be obtained. The discharge and
gradient of a water course determines the type of
fluvial dynamics, but also strongly affects the
ways in which watermills are installed. These fac¬
tors are the basis for all the hydraulic engineering
works associated with the mill (mill races, sluices)
and for the calculations aiming at improving
wheel or turbine performance (e.g. Buccheti 1892,
and many others).

In some cases, mills were built on boats that
rose and fell with changes in water level (photo).
These very unusual mills, called boat-mills or
floating-mills, are rare in Europe. They have cer¬
tainly existed since the 7th century A.D. on the
Tiber, and perhaps from much earlier (from the
10th century B.C.) (Peyronel 1985). They were in
frequent use from the 12th to 19th centuries, dis¬
appeared in France at the start of the 20th century
(Roché 1985), but survived in a few regions of
Europe, notably Yugoslavia, where they have just
been rediscovered (Rivals 1990). Research carried
out on the lower reaches of the Doubs (Roché

1985) shows that these mills were preferentially
installed in the most unstable zone of the river,
precisely that which is chosen by the common tern
for breeding. Research has therefore been carried
out to find out their geographical distribution in
Europe and test the hypothesis of a corres¬
pondence between their distribution and that of
terns.

The unusual features of these mills have led to
several major historical studies (Rivals 1973, Ir-
imie 1969, Peyronel 1982, Amouric 1985, Jungel
1987). Further information has been obtained by
enquiries sent to mill specialists in various coun¬
tries. In France, searches have been made in the
archives of départements traversed by rivers that
appear a priori to be favorable, and of the Asso¬
ciations Régionales des Amis des Moulins
(ARAM), the Fédération Française of ARAM and
in various museums. The following old maps have
also been consulted : Intendant Trudaine's road
atlas (mid-18th century), Cassini 's map (end 18th
C.) and the first cadastral maps (the so-called
Napoleonic maps, 1810-1850).

2.3. Results

A review of current knowledge has provided,
for the first time, an overall view of the distribu¬
tion of boat-mills in Europe. This, undoubtedly in¬
complete, inventory calls for several comments.

Boat-mills were distributed along most of the
major European temperate rivers and their tribu-

Table I. - List of European rivers where Common Tern
(Sterna hirundo) colonies and boat-mills have been
mentioned.

Rivers

Aar

Adigc
Agoût
Ain
Allier

Bodrog
Brcnia

Bug
Cher
Danube (Donau)
Dordognc
Doubs
Drava

Ducro

Durance
Ebro
Elbe (Labe)
Enns
Enza

Garonne
Guadiana
Hron
Inn
Isar
Isère
Koros

Lech
Loire
Loi

Malina
Marne
Meuse (Maas )
Morava (CSK)
Morava (YU)
Mulde

Sterna sp. Moulins à nef Mur
Murcsul (Maros)
Narcw
Odra (Oder)
Oltul
Piavc
Parma

Pilica
Pô

Poprad
Rhin (Rhein)
Rhône
Salzach
Saône
Save
Seine
Sirclul
Somcsul (Szamos)
S Iura

Tagliamcnlo
Tanaro
Tarn

Taro
Tcvere

Thaya (Dyjc)
Ticino
Tisza

Torysa
Touvre
Vah
Warta
Weser

Wisly

*** Très abondant ** Abondant

( ) Sterna albifrons



Fig. 3. - Geographical distribution of boat-mills mentioned along European rivers from IXth century to the beginning of XXth century. • Mention of a pre¬
cise site ...?... Mention of a river section (site not precised).
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taries : the Garonne, Loire, Rhône and Seine in
France and the Rhine, Danube, Po, Vistula and
Elbe in the rest of Europe (Fig.3). In total about
fifty water courses are involved (Table I), which
is very few compared to the total hydraulic power
available from European rivers. The factors that
best explain this distribution and those which de¬
termine the precise sites of installation, seem
closely related to the instability of the water reg¬
ime. Several arguments support this assertion :

1) Floating mills occurred mainly on the lower-
mid reaches of major rivers. They were abundant
in the plain areas with a strong gradient (0.2 to
1 % on the Rhine, 0.2 to 0.3 % on the Elbe, 0.5
to 1 % on the Mulde and 0.3 % on the Weser),
which corresponds well with the anastomosing
zone. The boat-mills were difficult to install in the
braided river zone situated upstream for various
reasons, including : the low discharge, the shal¬
lowness making it difficult to move the mill, the
use of the river for unrafted log floating (e.g. on
the Yonne, Cure and Bienne in France) and espe¬
cially because at this degree of gradient, torrential
tributaries occur, on which it is possible to install
fixed mills, that are less fragile and more produc¬
tive. Downstream, in the meander zone, the float¬
ing-mill is less effective. Attempts to use such
mills on the lower reaches of the Thames in the
16th and then 18th centuries thus met with failure

(Peyronel 1982) as they did on the lower Rhône

near Aries in 1778 "la pente des eaux n'étant pas
assez forte ni près la ville ni au quartier appelé
la Cape pour faire tourner les rouages" (in Amou-
ric 1985). On the lower Loire, fixed mills on the
banks are specifically mentioned (Fraysse &
Fraysse 1967), whereas there is no such mention
for the middle reaches. Wherever they were in¬
stalled these mills considerably hindered naviga¬
tion. They were a necessary evil that numerous
laws attempted to restrict. For all these reasons,
the number of floating mills remained low on the
furthest upstream and downstream parts of rivers.

2) They used a very specialised technology.
They could have one or two wheels, one or two
boats, and could be anchored either to the bank,
to a stake set in mid-stream, or underneath a

bridge, but in all cases the boat was designed to
derive maximum advantage from the extremely
variable energy available in certain sections of
rivers. Wherever the water regime allowed (mod¬
erate to low instability), fixed installations on the
banks replaced them. The mills on the upper
reaches of the Garonne at Toulouse were a good
example of this phenomenon : they appeared very
early (end of the 11th century) in considerable
numbers (more than 60) in a braided channel zone
rather than an anastomosing river section, and
nearly all disappeared in less than a century to be
replaced by fixed mills (Peyronel 1982, Fortuné
1986).

iLC/tlX

awl
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Fig. 4. - Map of a boat-mill site at Varennes-sur-le-Doubs (river Doubs, France) drawn during the drawing up of
this mill's statutes in 1847.
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3) Natural local factors clearly influenced the
choice of installation site. Changes in slope (e.g.
on the lower Rhône), areas with strong currents
downstream of confluences (Loire-Maine,
Garonne-Tarn, Danube-Morava, Rhine-Aar, Po-
Adda, etc...) and natural millraces (river branches
caused by the presence of islands) were all skil¬
fully used by millers to draw the maximum power
from the river - frequently even in contravention
of regulations in force - or to make a proposed
installation seem more profitable for public
authorities. The relatively rich illustrative evi¬
dence, in the form of plans appended to water reg¬
ulations (Fig. 4), sketches, paintings or more
rarely photographs, confirms this point of view.
The distribution of floating mills is also well
correlated with other factors, particularly demo¬
graphic factors. The great mediaeval riverside ci¬
ties used these mills, often in great numbers, to
meet the flour requirements of a large and increas¬
ing population. But this only accounts for their
existence at a few sites such as Paris, Cologne,
Dresden, Prague, Warsaw and Rome. Cultural fac¬
tors also undoubtedly played a role in the spread
of the technology. The predominance of the hori¬
zontal-wheeled watermill in southern France
(Rivals 1984) could in part explain the rarity of
boat-mills (in which the wheel is vertical) along
Mediterranean river courses. As far as possible
competition from windmills is concerned, this is
unlikely to have been a major factor, since the lat¬
ter often occurred side by side or even supple¬
mented the power of the watermill, and windmills
occur preferentially along the major river valleys
in France such as the Seine, Loire and Garonne
(Rivals 1984). It seems therefore that the geo¬
graphical distribution of boat-mills can be largely
explained in terms of river hydrodynamics. These
not only affected their installation, but also their
survival : violent floods, ice-floes, and various ca¬
lamities very frequently led to the disappearance
of the mill (Defarges 1973, Chauney 1979, Amou-
ric 1985). The many, and frequently infringed,
regulations usually only gave the coup de grâce
to a technology that had become obsolete. The his¬
torical timing demonstrates this : "all the water
courses that had possessed floating mills, other
than those that had only seen isolated, unsuccess¬
ful attempts, lost them only in the 19th, or more
rarely 18th or 20th centuries..." (Peyronel 1982).
Although this technology was particularly fragile
and challenged over the centuries, this did not pre¬
vent it from being remarkably dynamic. The boat-
mill seems therefore to be both a good biological
indicator (river on the plain, with a strong
gradient, large discharge, often with scattered is¬
lands and anastomoses) and a good function de-
scriber (instability of the water regime). Are there
therefore similarities between the distribution of
common terns and boat-mills since both these in¬
dicators reveal the presence of the anastomosing

zone along rivers ? Three results would appear to
confirm this similarity :

— 41 % of rivers inventoried share both com¬

mon terns and boat-mills. If the approximate abun¬
dance ("very abundant", "abundant" or "rare") of
terns and mills on these rivers is taken into ac¬

count, the similarity expressed by the Steinhaus
index increases to 54 % (Table 1).

— the length of the water courses occupied
largely overlap (Figs. 1 and 3), at least on the
main river courses.

— the changes in abundance along the same
water course are in certain cases remarkably sim¬
ilar (Fig. 5).

Abundance

Distance from spring (km)

Fig. 5. - Number of Common Tern (Sterna hirundo)
colonies and boat-mills mentioned along river Loire.
Each point takes into account the available datas in each
french "département".

On the whole, the "ecological niche" of the
boat-mill is somewhat more extensive than that of
the common tern. Upstream it can overlap with
the grayling/common sandpiper zone (e.g. rivers
Somesul and Oltul in Romania, upper Rhine in
Switzerland), and downstream with the bream/coot
zone (lower Saône, Rhine and Seine). It is
possible that these differences can be explained
by technological variants of the mills, the least
stable systems (mills comprising one boat with a
wheel either side) being installed on the calmer
sections of rivers (e.g. the meander zones on the
Seine and Saône). In addition, some differences
in distribution could become similarities if the
areas along rivers occupied by little terns are in¬
cluded in the tern zone (lower valley of the Ain,
France and the middle reaches of the Guadiana,
Spain).

2.4. Application

Despite some exceptions, the analogy between
the tern zone, the anastomosing zone and the boat-
mill zone retains a value in several fields.
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The distribution of boat-mills provides the or¬
nithologist with information on those sections of
river that were probably used by terns for several
centuries, when river management was still very
restricted. It can be estimated that up until the
18th century, the extent of favourable sections in
Europe was about 7000 to 8000 km, or twice as
great as the length occupied today. This simple
estimate shows that the sector of rivers with
numerous branches (which are often called "wild
rivers") were formerly much less extensive than
had previously been believed.

Managers of natural habitats (such as local
authorities, and government and non-governmen¬
tal conservation bodies) will find this another rea¬
son to protect such sector of water courses as
quickly as possible. An even better management
aim would be to restore a system of anastomoses
in degraded areas that were formerly occupied by
floating-mills, using the recolonisation by terns as
the criterion for assessing success. It goes without
saying that such aims could only be attained if
the entire catchment, or a large part of it, were
taken into account.

In addition, geomorphologists who are
nowadays very interested in temporal changes in
river dynamics (Bravard & Bethemont 1989,
Bravard 1989), could find with boat-mills an ar¬
chival source likely to provide them with infor¬
mation on the past configuration of water courses
(illustrations) and fluctuations in their regime
(floods, ice-floes, etc...). As an example, Trafas
(1975) (in Bravard 1989) considered that braided
channels had been replaced by meanders on the
upper Vistula over about the last 200 years. A
detailed study of "populations" of boat-mills in
this sector would probably provide information on
this hypothesis. The fact that boat-mills survived
for several centuries and were adapted to the
aquatic environment makes them a historical
tracer adapted to this type of problem and their
use in ecology would appear promising.

3. FROM THE HISTORICAL TRACER TO
THE HISTORY OF BIRD POPULATIONS

It is difficult, if not impossible, to find infor¬
mation on fluctuations in the abundance of bird

populations over past centuries because of the lack
of scientific studies or sufficiently precise and old
indices of abundance. We will therefore restrict
ourselves here to what may have been the ornitho¬
logical impact of fluvial activities on the popula¬
tions of breeding birds in the tern zone.

3.1. Navigation

Navigation, undertaken almost exclusively at
periods of high water level, probably had little
direct effect on birds breeding on sand banks or
on the shores (observations carried out recently
also confirm that passing boats cause little distur¬
bance). On the other hand, the engineering works
that navigation required were more destructive
than the activity itself :

— The canalisation of the river channel re¬

stricted the wanderings of the river, decreased the
number of islands, the connections with the flood
plain and the length of shoreline per unit length
of course (Fortuné, 1988), all of which, as we
have seen, are important for tern populations.

— The stabilisation of the banks by rock pro¬
tection, which led to the disappearance of steep
banks, only affected a few species (those that built
tunnels nests in the bank, such as the kingfisher,
sand martin or bee-eater) which are in any case
not very sensitive to such modifications so long
as they do not occur everywhere. The impact is
therefore recent (start of 20th century).

— Towing of boats from a tow path required
regular vegetation cutting (Défontaines 1932 in
Décamps et al. 1988) which would have favoured
shrubdwelling species such as warblers and
thrushes at the expense of tree-nesting species
such as woodpeckers, herons and pigeons.

— Canals, that followed along the river val¬
leys, cut off the anastomoses from the main chan¬
nel, favouring siltation and were in the long term
detrimental to most aquatic species that require
open water, such as ducks, herons and grebes.
These new aquatic habitats of low ecological
value are nowadays exploited by the most ubiq¬
uitous species such as moorhen and coot. In ad¬
dition, the densities of breeding riverine species
along canals is lower than that recorded on rivers
(Marchant & Hyde 1980).

3.2. Boat-mills

Their impact was almost certainly negligible
when the river channel was not obstructed. Some¬
times a dam of stakes planted in the river bed
directed the current towards the wheels (Allier,
Loire). If the channel was completely obstructed,
a dam and a true waterfall could appear (e.g. a 1
m fall on the Doubs). The many complaints of
boatmen demonstrate the impact that these dams
could have by recording the appearance, upstream
of sand and gravel deposits, dangerous for naviga¬
tion (Ligeron 1977). The impact of these dams
was not always local. On the Doubs, for example,
aim high dam would (because of the gradient)
cause the river to back up over a length of about
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1 km. With 12 mills spread over the 55 km of
anastomosing channel in the 18th century, about
12 km or 20 to 25 % of this zone would therefore
have been disturbed. Did this contribute to the de¬
cline of running water species, such as terns and
little ringed plover, and favour those of still water,
such as Rallidae and ducks ?

3.3. Log floating

This was carried out in two ways. Floating with
unrafted logs (the tree trunks floating separately
down the river) was used on the upper reaches,
and particularly, it would appear, on the river sec¬
tions where the fluvial dynamics were of the
braided channel type. The zone involved by this
type of log floating would therefore have been the
grayling/common sandpiper zone (Roché 1989).
Raft floating (logs formed into guided rafts) was
more frequent on the lower reaches (anastomosing
and meander zones). As these activities were, like
navigation, carried out at seasons of high water
levels, they probably had little impact on breeding
bird populations.

3.4. Agriculture and urbanisation

Agriculture and urbanisation in the Middle
Ages, by creating new types of habitat in formely
heterogeneous valleys, that were however prob¬
ably dominated by forest cover, must have greatly
contributed to the diversification of the breeding
bird populations. This hypothesis is supported by
the results of censures carried out using the same
methods (Indice Ponctuel d'Abondance, I.B.C.C.
1977), in Burgundy (France), which showed that
at present the habitat with the most diverse bird
fauna is the river bank (Fig. 6). This results from

the great diversity of the landscape : the variety
of habitats present at any one locality, the many
edge effects, the high degree of connection be¬
tween habitats (compensating for the impoverish¬
ing effect caused by partitioning). Agriculture and
urbanisation, that previously favoured population
diversification, have more recently caused serious
disruption because of :

— intensification : the harmful effects of agri¬
cultural modernisation on the avifauna have al¬

ready been highlighted (Broyer 1989),
— the major engineering works, such as dyke

construction and flood plain drainage, that they
engender. Dyke construction has not only mod¬
ified the fluvial dynamics, the habitats, and in¬
directly the bird populations, but has also formed
major access routes which contribute directly to
the decline of many species by the disturbance
that they produce (Talpeanu 1968). This brief re¬
view shows that, in ornithological terms, the im¬
pact of former fluvial activities were more often
caused by associated engineering works, rather
than by the activities themselves. This tendency
seems to be completely reversed in modern times,
when major engineering works, such as dams,
only disturb the environment locally, but allow a
range of activities such as irrigated agriculture, ur¬
banisation of the valley bottom, and leisure ac¬
tivities, that can transform the landscape and
therefore the bird populations in the entire catch¬
ment area, usually in a detrimental manner.

CONCLUSION

This work that was initially a study of fluvial
ornithology, relies of four approaches of a more
general nature :

landscape

Nb of I.P.A.

Mean number
of species

floodplains

Loire1 Doubs1 Saône1 Saône1 Bresse2

90 42 30 10 30

(Q> fÙ)

urban bocage forest forest* open grove*»
proximity edge* field*

Bresse2 Saône3 Saône3 Saône4 Saône3

30

pa9>

30

po3)
30 47

(G} (21,2)
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Fig. 6. - Mean number of breeding bird species in different landscapes of Burgundy (France). *from Frochot &
Lobreau (1987), **from Hermant (1989) I.P.A. : Indice Ponctuel d'Abondance (for census methodology see I.B.C.C.,
1977) 1 : edge of rivers, 2 : edge of ponds, 3 : coppice-with-standards, 4 : cereals.
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— the validation of a model : terns are a good
indicator of a type of river, to the extent that areal
"tern zone" can be identified. This result supports
the concept of a general ornithological zonation
scheme for running water courses, and also of a
more general ecological zonation scheme. It
seems, in fact, that whatever approach is taken,
there exist four zones along the major European
river courses, the most remarkable of which, both
because of its very restricted area and because of
its landscape complexity, is the anastomosing
zone.

— The search for analogies : the comparison
between describers of fluvial system functioning,
which are correlated with one another, can be rich
sources of insight, especially when the describers
are derived from distant disciplines. By comparing
an aquatic describer (the grayling) and a terrestrial
describer (the common sandpiper), problems of
ecology, biogeography and speciation have been
raised (Roché 1989). By comparing an ecological
describer with a "historical tracer" it is possible
to raise problems relating to local habitat evolu¬
tion over the centuries. This search for analogies
is propitious for stimulating a multidisciplinary
approach and for furthering understanding of sys¬
tems that are as complex as river valleys, where
past and present, natural and human factors inter¬
fere widely with one another.

— The search for "connections" between dis¬

ciplines : according to Décamps (1990) 11La diver¬
sité des approches est nécessaire, elle est aussi
insuffisante. Elle doit encore être enrichie par la
recherche de passages, d'articulations entre dis¬
ciplines. Nous répondrons d'autant mieux aux pro¬
blèmes posés par la dynamique des paysages
fluviaux que nous saurons exploiter ces "articu¬
lations"". [A diversity of approaches is necessary,
but is also insufficient. It must be enriched by the
search for links, for connections, between discip¬
lines. We will be better placed to find the solutions
posed by the dynamics of fluvial landscapes if we
know how to exploit such "connections"]. The
study of water mills is undoubtedly an example.
It can provide a wide variety of information on
the state of rivers, not only through the mills
themselves (history, economics, management of
water courses and valleys), but also via the millers
(knowledge related to water management, river
maintenance, fishing and hunting, etc...). It should
also contribute to reconstituting the history of flu¬
vial landscapes : watermills multiplied during two
key periods of history, that of the first major forest
clearance in the Middle Ages, and then during the
industrialisation of the 19th century. The study of
watermills is also of value in understanding the
history of certain animal populations, such as that
of the Atlantic salmon, which is related to that of
watermills in some regions (Thibault & Vinot
1989). In the urban environment Guillerme (1983,

1990) has shown the formerly important position
that mills occupied in the management of water
and has attempted to define their environmental
impact. In many respects, the history of watermills
(particularly boat-mills, that are so closely related
to rivers) involves us in the history of the river
valley landscape.

— Taking into account the past : historical or¬
nithology has until now developped over time
scales of either decades or millenia, each period
involving different problems. Very little is known,
however, of bird populations in past centuries. At
this time scale, how can a start be made to study
"mediaeval ornithology" ? Two complementary
routes seem possible : the search for historical in¬
dicators likely to provide information on the state
and functioning of ecological systems in the
Middle Ages - this is the route taken here - and
the search for a site that has retained its mediaeval
fauna, particularly its birds - this is the route ex¬
plored recently by Vigne et al. (1991) in a chapel
on the Lavezzi Islands. These new approaches will
meet with two main difficulties : the multidiscipli-
narity already mentioned, and the suitability of the
techniques being used for time scales of centuries
and for the frequently fragmentary nature of the
available data. If these two obstacles could be
overcome, "mediaeval ornithology" could un¬
doubtedly furnish interesting results.
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RECONSTITUTION APRÈS INCENDIE
DE COMMUNAUTÉS LIGNEUSES DES ALBÈRES

(PYRÉNÉES-ORIENTALES FRANÇAISES)
Post-fire recovery of some

(Western French Pyrénées)

L. TRABAUD
Centre d'Ecologie Fonctionnelle et Evolutive, CNRS, Route de Mende, BP 5051, 34033 Montpellier, France

RESUME - La reconstitution, à la fois floristique et structurale, a été étudiée
après incendie dans des communautés ligneuses caractéristiques des Albères. La
richesse floristique, maximale au cours de la deuxième et troisième années après
incendie, est due surtout à la présence de nombreuses espèces annuelles, qui ne
persistent pas et ne constituent pas une biomasse importante. Les espèces ligneuses
qui composeront, par la suite, la communauté reconstituée, sont immédiatement
présentes. Les stades adultes des communautés sont floristiquement pauvres. Mal¬
gré le feu, chaque type de communauté conserve son individualité. Ainsi, certaines
espèces ont été rencontrées dans tous les types de communautés, mais d'autres
caractérisent plus particulièrement certaines formations. La reconstitution de la
structure des communautés est progressive, débutant d'abord par les strates basses,
puis devenant plus complexe, tendant à ressembler à celle des stades adultes non
incendiés.

ABSTRACT - Post-fire recovery of burned woody communities has been studied
both floristically and structurally in the Albères. Floristic richness reached its
maximum during the second and third years after fire, this was primarily due to
the presence of numerous annual species which did not persist and did not consti¬
tute an important biomass. Woody species that will thereafter constitute the mature
communities were immediately present on the sites. The stages of mature commu¬
nities were species-poor. In spite of the fire effect, each type of community main¬
tained its peculiarity. Some species have been encountered in all the types of
communities, whereas others characterized more particularly some ones. The re¬
covery of community structure was progressive, starting from lower strata, then
becoming more complex with a tendency to revert towards a structure similar to
the one of adult unburned stages.

DYNAMIQUE
FEU

COMMUNAUTÉS LIGNEUSES
ALBÈRES

DYNAMICS

FIRE

WOODY COMMUNITIES

ALBERES

INTRODUCTION

Du fait de leur fréquence passée et actuelle, les
incendies constituent un facteur écologique in¬
fluençant la dynamique des communautés végé¬
tales de la région méditerranéenne. En France,
divers auteurs (Braun-Blanquet 1936; Kuhnholtz-
Lordat 1938, 1958; Kornas 1958; Barry 1960)
avaient considéré l'évolution de la végétation sous
la forme d'une succession de stades dans les séries

régressives. Toutefois, ces propositions avaient été
faites à partir d'observations effectuées sans qu'il
soit question de suivre réellement le devenir de
la végétation après le traumatisme créé par le feu.

Or, pour savoir quel est le devenir réel des phy-
tocénoses après incendie, il est essentiel de suivre
leur évolution dans la nature sur des placettes qui
ont subi des feux sauvages dont la date exacte du
dernier incendie est bien connue. Ainsi, les mo¬
difications qui apparaîtront au cours des ans seront
parfaitement analysées et reconstituées.

Des travaux antérieurs avaient été réalisés pen¬
dant une dizaine d'années sur les principales phy-
tocénoses du Bas-Languedoc (Trabaud & Lepart
1980; Trabaud 1983 b, 1984). Toutefois, ces tra¬
vaux n'avaient trait qu'à des communautés crois¬
sant sur des terrains calcaires. Les incendies
récents dans les Albères offraient l'occasion d'en-



44 L. TRABAUD

treprendre des études concernant des communau¬
tés installées sur des terrains siliceux.

Des recherches similaires ont été aussi réalisées
dans d'autres régions possédant un climat médi¬
terranéen sur des communautés analogues : dans
le chaparral californien (Sampson 1944; Horton &
Kraebel 1955; Keeley & Keeley 1981), dans le
scrub australien (Specht 1981) et le fynbos sud-
africain (Kruger & Bigalke 1984). Depuis une di¬
zaine d'années, plusieurs travaux ont été entrepris
dans les pays du Bassin méditerranéen (Arianout-
sou 1984; Casai 1987; De Lillis & Testi 1990).
Plus près, Prodon et al. (1984) ont étudié la dy¬
namique post-incendie de la végétation des Al-
bères, mais plus particulièrement dans les forêts
de Chêne liège (Quercus suber) et surtout celle
des communautés animales.

Le processus de reconstitution, après incendie,
des écosystèmes des zones siliceuses est-il le
même que celui des communautés situées sur des
zones calcaires ? Y-a-t-il des stades intermédiaires
qui apparaîtront, compte tenu des potentialités dif¬
férentes des milieux ? Quels seront les change¬
ments survenant dans la composition floristique et
la structure des communautés incendiées ? La

comparaison simultanée des phénomènes de cica¬
trisation dans des communautés incendiées avec

des communautés identiques non brûlées permet¬
tra de mettre en évidence la dynamique après feu.

L'étude concerne principalement les quatre pre¬
mières années qui suivent les incendies, elles sont
capitales, car c'est pendant cette période que la
reconstitution de la végétation est la plus specta¬
culaire et de nombreux auteurs ont aussi porté leur
attention sur cette période (Bock & Bock 1984;
De Benedetti & Parsons 1984; Keeley & Keeley
1984; Forgeard & Tallur 1986).

ZONE ET MÉTHODES D'ÉTUDE

Le massif des Albères est situé à l'extrémité
orientale de la chaîne des Pyrénées (3°10'E,
42°30'N). La zone d'étude est localisée sur les
versants maritimes entre 200 et 600 m d'altitude.
Ancien massif hercynien, ce chaînon est constitué
essentiellement de roches siliceuses : schistes
cambriens donnant des sols peu profonds (<
50 cm d'épaisseur en moyenne), à pH acide : 5,2
(Zeller 1958; Athias-Binche & Saulnier 1986). Le
climat est méditerranéen sub-humide selon la clas¬
sification d'Emberger (1955), doux avec des pré¬
cipitations allant de 600 à 1000 mm. A Banyuls
(station météorologique la plus proche de la zone
d'étude) la température moyenne du mois le plus
chaud est 23,7 (juillet), tandis que celle du mois
le plus froid est de 8,7°C (décembre).

Ces dernières années, deux grands incendies (>
1000 ha chacun de superficie) ont brûlé de vastes
étendues de végétation homogène. Le premier a
parcouru en août 1983 une vieille (> 100 ans) fu¬
taie de Quercus ilex (Chêne vert), ainsi que des
taillis plus ouverts de cette même espèce; le se¬
cond en juillet 1984 a brûlé un maquis élevé (en¬
viron 30 ans d'âge) d'Erica arborea et Ulex
parviflorus. Ces deux incendies laissèrent, toute¬
fois, des zones non brûlées. Douze parcelles ont
été installées pour suivre l'évolution de la flore
et de la végétation pendant les premières années
après le feu :

— 4 parcelles ont été situées dans la vieille fo¬
rêt de Quercus ilex (2 dans la zone non brûlée, 2
dans la zone incendiée);

— 3 parcelles ont été installées dans les taillis
de Q. ilex brûlés;

— 5 parcelles ont été placées dans le maquis
élevé à Erica arborea (2 dans une zone non brû¬
lée, 3 dans la zone incendiée).

Pour suivre les étapes de la reconstitution de
la végétation, la méthode diachronique, ou directe
(Pavillard 1935), a été utilisée. Il s'agit de suivre
au cours du temps les modifications apparaissant
dans la végétation sur des placettes permanentes.
Cette méthode, assez contraignante, permet de
mettre en évidence des variations à la fois floris-

tiques et structurales relativement détaillées.
Après reconnaissance sur le terrain, le critère

du choix des stations d'étude a été déterminé par
l'homogénéité apparente des différents types de
peuplements.

La placette d'observation consiste en un tran¬
sect permanent de 20 m de long et de 1 m de
large. Les piquets repères sont scellés dans le sol
(Trabaud & Lepart 1980; Trabaud 1983 b). Il est
apparu rapidement évident que la méthode utilisée
dans le Bas-Languedoc ne pouvait pas être stric¬
tement appliquée dans les Albères : les commu¬
nautés végétales y sont plus denses, plus
difficilement pénétrables, plus hautes; et la vi¬
gueur de la régénération après incendie y est ex¬
trêmement forte. Au lieu d'effectuer des lectures
de segments et de points quadrats, le recouvrement
de chaque espèce présente dans chaque strate iden¬
tifiée a été estimé visuellement sur 20 carrés conti-

gus de lm2 chacun. La moyenne de 20 carrés
représente une bonne estimation du degré de re¬
couvrement de chaque espèce inventoriée dans
chaque strate pour chaque site observé.

Les strates définies sont les suivantes (d'après
Godron et al. 1968) : strate 1 : 0-25 cm, strate 2 :
25-50 cm, strate 3 : 50-100 cm, strate 4 : 100-
200 cm, strate 5 : 200-400 cm, strate 6 : 400-
800 cm.

En plus de ces mesures, une liste floristique de
tous les taxons présents au moment du relevé des
carrés est effectuée sur une superficie de 100 m2
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située immédiatement de part et d'autre du tran¬
sect analysé.

Les observations ont été réalisées régulièrement
tous les ans au printemps.

RESULTATS

Evolution de la composition floristique

La richesse floristique d'une placette est repré¬
sentée par le nombre d'espèces rencontrées dans
leurs formes épigées vivantes au cours des inven¬
taires selon le dispositif décrit auparavant. Le ni¬
veau taxonomique retenu est celui des espèces
telles qu'elles sont décrites dans « Flora Euro-
paea » (Tutin et al. 1964-1976).

Au cours des années qui suivent le feu, la ri¬
chesse floristique de chaque placette (Tabl. I A)
des différentes communautés suit un modèle iden¬
tique. Immédiatement après l'incendie, le terrain

Tabl. I. - Changements de la richesse floristique des
communautés incendiées des Albères au cours du temps.
A, nombres totaux de taxons observés et nombres (entre
parenthèses) des taxons seulement observés dans les par¬
celles incendiées mais non dans les communautés
adultes correspondantes. B, évolution du nombre moyen
de types de végétaux par parcelle.
Changes in time of floristic richness of the burned
communities in the Albères. A, total numbers of obser¬
ved taxa and numbers (into parentheses) of taxa obser¬
ved only in the burned sites but not in the unburned
corresponding adult communities. B, changes of the
numbers of plant life forms in the study sites.

A

Nombre d'années après l'incendie

Futaie de Quercus ilex
non brûlée

brûlée 24 (18) 39 (35) 35 (29) 31 (26)
17 (13) 46 (35) 35 (28) 35 (28)

Taillis de Quercus ilex
brûlé 35 42 39 41

26 38 30 27

22 33 30 26

Maquis d'Erica et Ulex
non brûlé 25

25

brûlé 34 (18)
28 (14)
32 (19)

39 (23)
39 (24)
42 (24)

36 (24)
30 (19)
41 (26)

B

Communautés Nombre d'années après l'incendie
Types de végétaux

1 2 3 4 adulte

Futaie de Quercus ilex
ligneux 8,0 11,0 9,0 9,5 8,0
herbacés vivaces 5,0 9,0 8,0 9,5 4,5
annuels 7,5 22,5 18,0 14,0 0,0

Taillis de Quercus ilex
ligneux 11,7 12,0 12,7 13,3
herbacés vivaces 6,0 6,0 6,7 7,7
annuels 10,0 19,7 13,7 10,3

Maquis d'Erica et Ulex
ligneux 9,0 10,3 9,7 9,0
herbacés vivaces 12,7 13,7 9,3 15,0
annuels 9,7 16,0 16,7 1,0

est complètement dénudé; les végétaux vont alors
apparaître progressivement. La première année, le
nombre d'espèces présentes est plus faible que ce¬
lui des autres années. Cette richesse est maximale
la deuxième année après l'incendie, puis décroit
progressivement au fur et à mesure du « vieillis¬
sement » de la communauté, pour être minimale
dans les stades adultes. Les communautés à l'âge
adulte possèdent peu d'espèces. Il faut remarquer
en particulier la pauvreté spécifique de la vieille
futaie de Q. ilex.

Bien qu'à l'âge adulte ce sont les maquis qui
présentent le plus grand nombre d'espèces, après
incendie, les autres types de communautés sont
aussi riches floristiquement. Cette richesse est due
aux espèces qui occupent provisoirement l'espace
incendié (libéré momentanément par les plantes
autochtones) et qui sont pour la plupart des an¬
nuelles étrangères à ces communautés. Ainsi, les
chiffres, mis entre parenthèses dans le Tableau I
A correspondent aux nombres d'espèces qui sont
présentes dans les zones incendiées mais qui n'ont
pas été observées dans les stades adultes. Ces vé¬
gétaux transitoires représentent 75 à 90 % des es¬
pèces inventoriées dans la futaie de Q. ilex et 50
à 67 % dans les maquis. Ces différences de pour¬
centages entre les deux types de communautés
sont dues au nombre plus élevé d'espèces ren¬
contrées dans les maquis adultes que dans la
vieille futaie et qui se réinstallent très rapidement.

Cette évolution de la richesse floristique est
fonction du nombre et de l'époque de présence des
annuelles (Tableau I B). Le moment où les an¬
nuelles sont les plus nombreuses est situé au cours
de la deuxième année après l'incendie; par la
suite, il y a une diminution progressive du nombre
de celles-ci entrainant une disparition de ce type
de plantes dans la vieille futaie et une faible pré¬
sence dans le maquis non incendié. Le nombre
d'espèces pérennes, ligneuses ou herbacées, reste
pratiquement identique tout le temps, quel que soit
le type de communauté : le nombre de ces espèces
présentes dans les sites brûlés est quasiment le
même un an après l'incendie que celui observé
dans les stades adultes.

Identité spatiale et temporelle des communautés

Malgré la perturbation induite par le feu, et l'in¬
troduction passagère de nouvelles espèces, chacun
des sites conserve une forte identité. Les placettes
conservent, tout au long de la période d'observa¬
tion, des caractères floristiques qui, à la fois, les
rapprochent et les distinguent nettement les unes
des autres. Le coefficient de similitude (Sorensen
1948) a été calculé entre tous les relevés corres¬

pondant à tous les types de communautés et pour
toutes les années d'observation. Dans le Tableau
II sont seulement portées les valeurs extrêmes (mi-
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nimales et maximales) des coefficients de simili¬
tude afférant à chaque type comparé. Ces coeffi¬
cients sont toujours les plus élevés lorsque sont
comparés entre eux les types de communautés
ayant subi la même influence (perturbé ou non)
et appartenant à la même communauté; ils sont
d'autant plus faibles que les types de communau¬
tés appartiennent à des formations d'autant plus
éloignées floristiquement et structurellement dans
la succession théorique vers la forêt. Ainsi, res¬
pectivement les 2 relevés effectués dans la futaie
non incendiée, et les 2 relevés réalisés dans le ma¬

quis non incendié ont des coefficients supérieurs
à 60. Les coefficients de la futaie incendiée s'é¬
chelonnent de 30 à 81; ceux des taillis incendiés
sont compris entre 30 et 69; et ceux des maquis
incendiés vont de 32 à 81. A l'intérieur de chacun
des types de communautés incendiées, les valeurs
sont d'autant plus élevées que les comparaisons
sont effectuées (entre années) sur une même par¬
celle, et que la végétation en voie de reconstitution
avance en âge. Par ailleurs, les comparaisons entre
les relevés de la futaie non incendiée et ceux des

maquis incendiés donnent les coefficients les plus
faibles situés entre 0 (aucune similitude entre les
relevés de ces deux types de communautés) et 16.

Les valeurs (parfois élevées) obtenues entre les
types de communautés incendiées sont dues aux
espèces annuelles dont certaines peuvent apparaî¬
tre simultanément dans différents sites. Les for¬
mations forestières, incendiées ou non, sont plus
proches floristiquement entre elles (futaie et tail¬
lis) qu'avec le maquis. Les zones incendiées sont
floristiquement plus proches entre elles qu'avec
les zones non incendiées; ainsi, les coefficients
sont plus élevés entre le taillis incendié et le ma¬
quis incendié qu'entre le taillis et le maquis
adulte, ou entre la futaie incendiée et le maquis
adulte (Tabl. II). Le maquis non incendié a de très
fortes affinités floristiques avec le maquis incen¬
dié. Ces affinités, entre mêmes types de forma¬
tions, sont dues à la présence simultanée des
espèces dominantes respectivement caractéristi¬
ques de chacun d'eux et qui réapparaissent, puis
persistent après l'incendie.

Tabl. II. - Demi-matrice des valeurs extrêmes (mini¬
males et maximales) des coefficients de similitude (So-
rensen 1948) entre les parcelles observées dans les
Albères.

Half-matrix of minimal and maximal values of similarity
coefficients (Sorensen 1948) between sites in the Al¬
bères.

Futaie Futaie

incendiée

Taillis
incendié

Maquis Maquis
incendié

Futaie

Futaie incendiée
Taillis incendié

Maquis
Maquis incendié

64,00
15,45-30,30
16,73-35,29
14,63-29,41
0,00-16,64

30,51-81,55
35,48-68,42
10,91-26,79
17,46-47,33

30,77-68,83
19,05-40,91
21,95-57,66

60,24
32,73-55,19 32,25-81,38

Comportement des espèces

Sur l'ensemble des 88 espèces recensées au
cours des observations seules celles qui ont été
rencontrées dans plus de 10 % des relevés (soit
52) ont été prises en compte pour préciser leur
comportement vis-à-vis des types de formations et
du feu. Les formations ont été regroupées en 3
catégories selon l'espèce dominante et leur aspect
structurel, qu'elles aient été incendiées ou non :
la futaie, le taillis, et le maquis (Tableau III). Le
degré de présence de chacune des espèces (nombre
de relevés dans lesquels elle a été observée) dans
chaque catégorie a été transformé en pourcentage
afin de permettre une comparaison relative de leur
préférence d'habitat.

Certaines espèces sont observées dans les trois
types de formations. C'est le groupe dominé prin¬
cipalement par les Cistus (C. monspeliensis, C.
salvifolius), constitué préférentiellement de phané-
rophytes (75,0 %). Ces espèces appartiennent au
cortège floristique des trois types de formations
méditerranéennes, ou sont considérées comme des
plantes envahissantes après les incendies (Flahault
1924; Braun-Blanquet 1935; Kuhnholtz-Lordat
1938). Beaucoup, comme les Cistus et Ulex ne se
reproduisent que par graine après incendie.

Un autre groupe, caractérisé par Carex hallera-
na, est présent partout, mais avec une nette ten¬
dance dans les formations forestières (futaie et
taillis). Tandis qu'un troisième (celui d'Euphorbia
characias) est plutôt observé dans le taillis ou le
maquis. Enfin, bien que présent dans les autres
formations, un quatrième groupe, comprenant Teu-
crium scorodonia et Erica scoparia, serait plutôt
localisé dans le maquis.

Un groupe constitué exclusivement de phané-
rophytes (57,1 %) et d'hémicryptophytes (42,8 %)
dans lequel dominent Quercus ilex et Phillyrea la-
tifolia, n'est observé que dans les formations fo¬
restières. Ces végétaux ne sont habituellement
rencontrés que dans des communautés arborées ou
sont des plantes sciaphiles.

Certaines espèces n'apparaissent à la fois que
dans la futaie et le maquis. Ce sont, généralement,
des espèces de sous-bois et plus particulièrement
des phanérophytes lianiformes comme Hedera he¬
lix et Smilax aspera. Un arbre tel Viburnum tinus
n'apparait que dans la futaie; alors que Rosa sem-
pervirens n'est présente que dans le maquis. An-
thoxanthum odoratum a été observée plus
fréquemment dans les taillis.

Un groupe d'espèces n'a été rencontré que dans
le taillis et le maquis; il est dominé par des petits
(< 2 m de hauteur) phanérophytes (40 %) tels que
Daphne gnidium, ou des chaméphytes (60 %) tel
Brachypodium retusum. A partir de ce groupe l'in¬
fluence forestière commence à disparaître tandis
que celle du maquis tend à devenir prédominante.
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Tabl. III. - Pourcentages de présence dans chaque ca¬
tégorie de communauté et types biologiques des espèces
les plus fréquentes.
Percentages of presence in each type of community and
life forms of the most frequent species.

Types Formations
biologiques Futaie Taillis Maquis

Espèces vivaces
Cistus monspeliensis P 80,0 100,0 81,8
Cistus salvifolius P 70,0 66,7 81,8
Rubia peregrina C 80,0 83,3 72,7
Rubus sp P 70,0 58,3 54,5
Cistus albidus P 40,0 91,7 72,7
Ulex parviflorus P 50,0 33,3 100,0
Erica arborea P 30,0 100,0 63,6
Dactylis glomerata H 70,0 66,7 54,5

Carex hallerana H 90,0 91,7 18,2
Cytisus scoparius P 80,0 66,7 9,1
Rhamnus alaternus P 30,0 50,0 9,1

Euphorbia characias C 20,0 91,7 54,5
Clematis flammula P 10,0 58,3 27,3
Asparagus acutifolius C 10,0 58,3 9,1

Teucrium scorodonia C 20,0 33,3 72,7
Erica scoparia P 20,0 50,0 63,6
Ranunculus monspeliacus G 10,0 41,7 63,6

Quercus ilex P 100,0 100,0
Phillyrea latifolia P 100,0 100,0
Cafycotome spinosa P 70,0 100,0
Melica pyramidalis H 40,0 50,0
Crataegus monogyna P 10,0 41,7
Luzula forsteri H 30,0 8,3
Umbilicus pendulinus H 10,0 33,3

Hedera helix P 20,0 9,1
Smilax aspera P 20,0 9,1
Asplenium adiantum-nigrum H 60,0 9,1
Sedum sediforme C 10,0 36,4

Viburnum tinus P 40,0

Rosa sempervirens P 33,3

Anthoxanthum odoratum H 33,3 9,1

Daphne gnidium P 50,0 100,0
Brachypodium retusum C 50,0 100,0
Teucrium chamaedrys C 8,3 100,0
Lavandula stoechas C 33,3 63,6
Prunus spinosa P 16,7 27,3

Quercus coccifera P 100,0
Asphodelus ramosus G 90,9
Pteridium aquilinum G 54,5
Festuca duriuscula H 54,5
Galium maritimum C 54,5
Arrhenatherum elatius H 45,5
Lonicera implexa P 36,4
Thapsia villosa H 36,4
Anthericum liliago G 27,3

Espèces annuelles
Conyza cfcanadensis T 70,0 91,7 27,3
Viola tricolor T 70,0 41,7 81,8
Geranium columbinum T 30,0 50,0 18,2
Arabidopsis thaliana T 10,0 8,3 36,4

Gerarium purpureum T 70,0 58,3
Geranium rotundifolium T 30,0 33,3

Lamium amplexicaule T 45,5

Types biologiques : P : phanérophytes ; C : chaméphytes ;
G : géophytes ; T : thérophytes
H : hémicryptophytes ;

Enfin, parmi les espèces vivaces, un groupe n'a
été observé que dans le maquis. C'est celui de
Quercus coccifera et Asphodelus ramosus, chez le¬
quel dominent les géophytes (33,3 %) et les hé¬
micryptophytes (33,3 %). Dans les Albères, ces
espèces sont plus particulièrement rencontrées
dans des formations buissonnantes (Prodon et al.
1984).

Les espèces annuelles n'ont été observées que
dans les stations incendiées. Elles essayent de
s'installer grâce à l'ouverture de la végétation
créée par le feu. Certaines ont été rencontrées dans
les trois types de formations comme Conyza ca¬
nadensis, caractéristique de ce groupe et fréquem¬
ment observée dans les stades post-incendie
(Trabaud 1970, 1980). Quelques-unes sont canton¬
nées dans les formations forestières tel Geranium

purpureum. D'autres, enfin, apparaissent exclusi¬
vement dans le maquis, c'est le cas de Lamium
amplexicaule. Après incendie, toutes ces annuelles
ont été notées à la fois dans les Albères silicieuses
et le Bas-Languedoc calcaire.

Rétablissement de la structure végétale

Le passage du feu influence non seulement la
composition floristique des communautés, mais il
modifie aussi l'agencement des végétaux. L'agen¬
cement correspond à la répartition spatiale, aussi
bien sur le plan vertical qu'horizontal, des diffé¬
rents végétaux qui constituent les communautés.

Le recouvrement d'une espèce représente l'es¬
pace qu'elle occupe; ce couvert peut être évalué
dans chaque strate. En faisant la somme des re¬
couvrements de toutes les espèces présentes dans
une strate, il est possible d'avoir une approxima¬
tion de la quantité de matériel végétal qui occupe
cette strate, et donc, indirectement, de la phyto-
masse aérienne de la végétation.

Dans les communautés non incendiées, le re¬
couvrement de la végétation est surtout important
dans les strates supérieures (Fig. 1), au-dessus de
50 cm (3e strate) pour les maquis hauts, et plus
particulièrement au-dessus de 4 m (6e strate) pour
la vieille futaie où le recouvrement des deux
seules espèces composant cette strate est compris
entre 50 et 80 %. Dans la Figure 1, le dessin re¬
présentant cette futaie montre bien la structure de
cette formation où le sous-bois est pratiquement
inexistant; seuls les troncs ou des branches mortes
constituent les strates 2 à 4. Puis la végétation s'é¬
panouit au niveau des cimes où s'étale le feuillage
de Q. ilex et P. latifolia.

Au contraire, immédiatement après l'incendie,
la masse végétale est située principalement dans
les strates basses (Fig. 1). En effet, assez rapide¬
ment après la perturbation, la végétation réappa¬
raît et recouvre la surface du sol, soit à partir de
rejets soit de jeunes plantules issues de graines.
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Fig. 1. - Structure de la végétation (recouvrement cumulé des végétaux par strate) dans les communautés incendiées
et non incendiées des Albères.

Structure of the vegetation (cumulative cover of plants according to strata) in the burned and unburned communities.

Puis, dans toutes les communautés étudiées, au fur
et à mesure que le temps passe, il y a une tendance
à l'apparition et à un accroissement du matériel
végétal vers des niveaux de plus en plus élevés,
tandis que ce matériel tend à diminuer dans les
strates basses (Fig. 1). Ainsi, tout de suite après
le feu, apparait la strate 1 qui va prédominer pen¬
dant les 3 premières années, puis cette prédomi¬
nance s'estompera au fil des ans.

Chez les formations forestières, la tendance
vers un retour à un état structural comparable à
celui qui existait avant l'incendie est nette à partir
de la 4e année. Il y a une diminution progressive
du recouvrement des strates basses (< 50 cm), tandis
que le recouvrement des strates hautes (> 1 m)
s'accroit. En quatre ans, dans la futaie, les rejets
de Q. ilex et P. latifolia dépassent 3 m de haut.
La persistance, relativement importante, des
strates inférieures à 50 cm, est due aux nombreux
rejets émis promptement après le feu et qui n'ont
pas encore disparu.

La reconstitution de la structure des maquis est
plus lente. Bien que la 3e strate soit présente dès
la première année, 3 ans après le feu cette strate
est à peine notable. Les végétaux ligneux (en par¬
ticulier les Erica) ont produit de hauts rejets qui
ont grandi mais n'occupent pas tout l'espace à ce
niveau.

DISCUSSION

La richesse floristique des communautés incen¬
diées est donc relativement faible au cours de la
première année. Puis, elle croît graduellement. Ce

phénomène est comparable à celui observé dans
les communautés du Bas-Languedoc (Trabaud &
Lepart 1980) où la richesse floristique maximale
est atteinte entre 1 et 3 ans après le feu. Cette
richesse diminue par la suite. Il doit en être de
même dans les communautés croissant sur sol si¬
liceux des Albères, pour, progressivement au cours
des ans, atteindre une richesse floristique voisine
de celle des communautés adultes.

Après le feu, les espèces pérennes qui étaient
auparavant présentes dans les communautés réap¬
paraissent. Des annuelles et des bisannuelles les
accompagnent et tentent souvent de s'installer;
elles persistent aussi longtemps que les végétaux
appartenant aux communautés en place ne les dé¬
passent en taille et que l'accumulation de litière
empêche toute germination. Le nombre, générale¬
ment plus élevé, des espèces pendant les trois pre¬
mières années peut être attribué à l'ouverture du
couvert végétal créé par le feu, à la disparition de
la litière et des espèces concurrentes, ainsi qu'à
une plus grande quantité de nutriments disponibles
dans la couche supérieure du sol (Trabaud 1983
a), autant de conditions qui accroissent les poten¬
tialités d'accueil du milieu pour de nombreuses es¬
pèces opportunistes. La majorité de ces végétaux
peut être étrangère à la communauté initiale : ces
espèces, d'origine exogène, disparaissent par la
suite au fur et à mesure que le peuplement vieillit.
Cela a été également constaté dans des milieux
aussi éloignés et dissemblables que les forêts aus¬
traliennes d'Eucalyptus (Purdie 1977) et les ma-
torrals espagnols (Casai et al. 1986). Les espèces
qui essayent d'envahir les zones brûlées sont nom¬
breuses, quelquefois elles peuvent atteindre un
nombre double ou triple (en particulier pour la
vieille futaie) de celui des espèces présentes dans
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les communautés adultes. Il y a donc de nom¬
breuses plantes qui tentent de s'établir dans les
zones incendiées. Par la suite, elles seront progres¬
sivement éliminées par les espèces des commu¬
nautés initiales qui réoccuperont l'espace
incendié.

En fait, il n'y a pas succession au sens de rem¬
placement d'un groupement par un autre, mais
seulement réapparition progressive des espèces
présentes antérieurement avec une superposition
d'espèces exogènes. Ces plantes étrangères aux
communautés en place (principalement des théro-
phytes) sont proportionnellement beaucoup plus
nombreuses dans la futaie (où la végétation qui
colonise après le feu est plus ouverte au niveau
des strates basses) que dans le maquis (où cette
végétation est plus dense).

Ces résultats peuvent être rapprochés de ceux
obtenus par les chercheurs américains sur le cha¬
parral californien (végétation similaire à celle du
massif des Albères), lequel se succède à lui-même
(Sampson 1944; Horton & Kraebel 1955; Hanes
1971), ou australiens dans les forêts d'Eucalyptus
(Purdie & Slatyer 1976); ainsi que des résultats
obtenus dans la région du Bas-Languedoc (Tra-
baud & Lepart 1980; Trabaud 1983 b).

Toutefois, la participation des espèces exogènes
(thérophytes, par exemple) y est nettement plus
importante que dans les communautés du Bas-
Languedoc. Ce phénomène doit être dû au fait que
les strates basses des communautés étudiées sur

terrain siliceux sont moins densément occupées
par la végétation que celles des phytocénoses
poussant sur terrain calcaire.

Si après le feu, la richesse floristique des
communautés incendiées est importante et ne pa¬
rait pas très différente (au cours des 4 premières
années) entre les trois types de communautés, les
affinités floristiques sont distinctes entre les for¬
mations forestières et le maquis. En outre, une
comparaison effectuée avec le coefficient de simi¬
litude de Sorensen, entre les relevés de cette étude
et ceux de Zeller (1958) pour le maquis unique¬
ment (seule communauté comparable étudiée par
cet auteur), se révèle significative. Pour le maquis
non brûlé les coefficients se répartissent entre 63
et 85,5, ce qui indique de fortes affinités floristi¬
ques entre ces milieux des deux études; mais lors¬
que les stations incendiées sont prises en compte,
l'amplitude des coefficients de similitude est
comprise entre 24 et 46,2. Les différences dans
ce cas proviennent du fait que les comparaisons
sont effectuées entre des listes d'individus d'as¬
sociation « en équilibre » et bien caractérisées,
d'une part (Zeller 1958), et d'autre part, des listes
floristiques établies lors des toutes premières
étapes de la cicatrisation de la végétation après le
bouleversement provoqué par le feu (présente
étude).

Le modèle d'occupation de l'espace après in¬
cendie chez les communautés siliceuses des Al¬
bères est identique à celui observé dans les
communautés étudiées en Bas-Languedoc. Toute¬
fois, la vitalité de croissance de la végétation est
beaucoup plus forte dans les communautés fores¬
tières des Albères qui, en l'espace de trois ans,
atteignent une strate 4, phénomène qui n'apparais¬
sait qu'au bout de 5 ans en Bas-Languedoc (Tra¬
baud 1983 b). Ce phénomène décèle un plus fort
dynamisme des végétaux sur silice.

La différence de vigueur de régénération entre
les communautés forestières et le maquis pour¬
raient provenir de la date d'apparition des incen¬
dies, quoique survenus tous les deux en été, mais
lors de deux années différentes, et bien que les
deux incendies aient été qualifiés d'« intenses »
par les services de lutte qui participèrent à leur
extinction.

Au fur et à mesure que le temps passera, les
strates élevées continueront à avoir un recouvre¬

ment de plus en plus important, avec une diminu¬
tion concomitante de celui des strates basses.
Cette remontée du couvert des strates basses vers

les strates hautes, ainsi que l'apparition d'une
multiplicité de strates, est déjà très nette dès la
troisième année. Ainsi donc, après le feu, il y a
un retour, plus ou moins rapide selon les commu¬
nautés, vers un état structural complexe compara¬
ble à celui qui existait avant l'incendie.

Il faut noter qu'avant l'incendie la masse vé¬
gétale la plus importante (le recouvrement cumulé
des espèces) est constitué par 2 espèces seulement
dans la futaie au niveau de la cinquième strate,
tandis qu'environ 8 espèces occupent la strate 1
avec un faible recouvrement. Cette disposition est
moins nette pour le maquis. Dans ce cas, un nom¬
bre plus élevé d'espèces participe à chaque strate,
même si le plus grand nombre d'espèces est situé
dans les strates basses (1 et 2) où le recouvrement
y est plus faible (Fig. 1).

Au contraire, après incendie, les espèces sont
plus nombreuses là où le recouvrement cumulé est
le plus grand quelles que soient les communautés
(Fig. 1), c'est-à-dire au niveau des strates basses.
L'exception n'apparait seulement qu'à partir de la
troisième année pour la futaie incendiée : 3 es¬
pèces uniquement (Q. ilex, P. latifolia, Cytisus
scoparius) constituent la strate 4, or le recouvre¬
ment cumulé y est aussi important que pour les
strates 2 et 3.

CONCLUSIONS

Les résultats obtenus mettent en évidence que
l'évolution de la végétation des Albères après le
feu suit le modèle appelé par Egler (1954) : mo-



50 L. TRABAUD

dèle de la « composition floristique initiale »,
c'est-à-dire que toutes les espèces des communau¬
tés finales sont présentes immédiatement sur les
sites après l'incendie, même si, par la suite, l'a¬
bondance relative des individus change quelque
peu. De sorte qu'il n'y a pas d'apparition de relais
floristiques, ou de communautés différentes, au
sens d'une suite successive d'espèces occupant les
mêmes sites, comme c'est le cas dans une succes¬
sion secondaire. Le modèle d'« inhibition », pro¬
posé par Connell & Slatyer (1977) peut être
également appliqué à ce type de succession.

C'est grâce aux types de régénération qu'ils uti¬
lisent que les végétaux qui existaient avant le feu
se maintiennent : soit principalement par des or¬
ganes végétatifs de survie, soit à un moindre de¬
gré, par des semences résiduelles enfouies dans le
sol ou celles provenant des zones de mêmes
communautés non incendiées.

Le processus de la recolonisation du terrain par
la végétation est caractérisé par les traits suivants :

La plus grande partie de la régénération
commence dès les premières années qui suivent
le feu grâce à une réponse végétative à partir des
organes souterrains de survie;

Il y a accroissement progressif de la phyto-
masse, ainsi qu'une modification de la proportion
du matériel végétal des strates basses vers les
strates plus élevées. Le retour vers un état struc¬
tural comparable à celui qui pré-existait au feu est
progressif, tandis que la reconstitution du cortège
floristique est quasi immédiate avec toutefois une
superposition temporaire de plantes annuelles.

Malgré la présence des annuelles et des herba¬
cées vivaces, l'influence architecturale des es¬

pèces ligneuses est prédominante tout au long de
la cicatrisation des trois types de communautés.
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RÉSUMÉ - Au cours de deux campagnes de récoltes en plongée sur la rive es¬
pagnole du détroit de Gibraltar, une espèce nouvelle d'Ascidie Didemnidae Tri¬
didemnum pedunculatum a été trouvée. Sa description est suivie d'une clé tabulaire
des espèces européennes de Trididemnum.

ABSTRACT - During two diving trips along the Spanish coast of the Straight
of Gibraltar, a new species of didemnid ascidian, Trididemnum pedunculatum was
found. The species is described and this new description is incorporated into a
tabular key with the other European species of Trididemnum.

DESCRIPTION

Les types sont déposés au Laboratoire Arago :
Holotype n° 2088, zoïdes mûrs et larves; Paratype
n° 2089 immature.

Colonie d'un blanc légèrement jaune sur le vi¬
vant, de couleur blanche dans le formol (PI : 1A).
L'holotype mesure 4 cm x 2,4 cm; le paratype est
légèrement plus petit. La surface est lisse mais
non plane, vallonnée. L'épaisseur est de 2 à 4 mm.
La surface est opaque, les spicules sont répartis
de manière très dense, ne laissant pas voir le ré¬
seau cloacal sous-jacent (Pl. 1 B).

Les ouvertures buccales sont régulièrement es¬
pacées. Les spicules sont répartis dans toute l'é¬
paisseur de la colonie. Leur taille est de 40 à 50
p.m. Leur forme est étoilée (Fig. 1 D). Ils présen¬
tent 14 à 20 sommets à extrémité arrondie.

Les ouvertures cloacales communes de forme
circulaire sont au nombre de deux et espacées de
2 cm.

La taille du zoïde est de 1600 jj,m, 720 pour le
thorax et 960 pour l'abdomen (Fig. 1 Al). Il y a

3 rangs de stigmates branchiaux. Le nombre de
stigmates par demi-rang est de 10 pour le premier
rang, 7 pour le deuxième, 7 pour le troisième. Le
tube cloacal se dresse au niveau du deuxième rang
de stigmates.

La couronne tentaculaire n'a pu être observée.
Les organes spiculogènes ou organes thoraci-

ques latéraux sont de forme circulaire. Ils se si¬
tuent en haut du troisième rang de stigmates au
voisinage du tube cloacal.

L'appendice fixateur plus court que l'abdomen,
s'insère au niveau du pédoncule oesophagorectal
d'où le nom de l'espèce (Fig. 1 A2). Ce point
d'insertion est identique à celui des espèces de Di-
demnum. Chez les espèces de Trididemnum il est
sous-endostylaire.

Le spermiducte en fin de spermatogenèse décrit
5 à 6 tours de spire. Le testicule est simple. L'ovaire
est conforme au type de la famille.

Le tube digestif décrit une double courbure
(Fig. 1 C). L'oesophage est cylindrique. L'esto¬
mac circulaire se prolonge par un post-estomac al¬
longé. L'intestin moyen est circulaire, l'intestin
terminal sinueux.



Pl. 1. - Trididemnum pedunculatum n. sp., A, vue d'ensemble de la colonie, barre : 0,25 cm; B, vue de détail,
barre : 0,1 cm. Photos J. Lecomte CNRS.
Trididemnum pedunculatum n. sp., colony, A, general view, scale : 0,25 cm; B, close-up view, scale : 0,1 cm. Photos
J. Lecomte, CNRS.



TRIDIDEMNUM PEDUNCULATUM N. SP., ASCIDIE, GIBRALTAR 55

Fig. 1. - Trididemnum pedunculatum n. sp., Al, zoïde en vue latérale gauche; A2 détail de l'insertion de l'appendice
fixateur; B, larve; C, tube digestif; D, spicules.
Trididemnum pedunculatum n. sp., Al, zooid, left side; A2 close-up view of insertion of the thoracic appendix; B,
larva; C, digestive tube; D, spicules.

La larve (Fig. 1 B) mesure 680 p.m x 480 |am.
La vésicule sensorielle présente un ocelle et un
otolithe. Il n'y a pas de blastozoïde. Il y a 7 à 9
paires de prolongements ectodermiques et 3 pa¬
pilles adhésives. L'oozoïde est recouvert en partie
par le vitellus. Ces observations sont basées sur
l'examen d'une dizaine de larves.

grotte semi-obscure, roche 14-17 m. Faciès :
Eponges, Hydraires, Anthozoaires, Balanidés.

Paratype station Gl (2-1-1), Cabo Trafalgar,
36°10. 7'N/06°01. 6'W, 22/3/89. Biocoenose de
Roche Sciaphile Calme, 4-10 m. Facies : Peysson-
nelia, Udotea.

Stations DISCUSSION

Holotype station G2 (11-1-3), Faro Tarifa E,
35°59. 9'N/05°36. 5'W, 29/8/89. Biocoenose de

Cette espèce a pour caractéristique un appen¬
dice fixateur de longueur moyenne qui la rap¬
proche de Trididemnum cf. savignyi (Herdman,
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1886, sensu Lafargue, 1972). Elle s'en distingue
par la forme de la colonie dont la tunique n'est
pas translucide et ne laisse pas voir le réseau cloa-
cal par transparence.

Une autre différence concerne le point d'inser¬
tion de l'appendice fixateur qui est sous-endosty-
laire chez T. cf. savignyi et sur le pédoncule
oesophagorectal chez T. pedunculatum.

F. Monniot (1983, p. 13) illustre la larve de Tri-
didemnum savignyi en provenance des Bermudes.
Elle est gemmipare.

La clé tabulaire qui suit met en évidence les
différences que présente T. pedunculatum par rap¬
port aux Trididemnum européens, en particulier le
nombre inhabituellement élevé des prolongements
ectodermiques chez la larve (7 à 9 paires au lieu
de 2-4, 4). Le nombre de tours de spire du sper-
miducte en fin de spermatogenèse tend à être ré¬
duit.

Trididemnum pedunculatum diffère des espèces
de Trididemnum décrites par Sluiter (1927) de la
côte atlantique du Maroc : de T. dollfusi Sluiter,
1927, par la position de l'appendice fixateur; de
T. liouvillei Sluiter, 1927, par la forme des spi¬
cules dont les rayons se terminent par 2 ou 3 pe¬
tites dents.

CLÉ TABULAIRE DES ESPÈCES EURO¬
PÉENNES DE TRIDIDEMNUM

Certaines espèces européennes ont fait l'objet
d'une révision systématique (Lafargue, 1972,
1974, 1987).
1. Longueur de l'appendice fixateur
L = long
m = longueur moyenne
M = minuscule

2. Insertion de l'appendice fixateur
SE = sous l'endostyle
P = au niveau du pédoncule oesophagorectal
3. Densité de répartition des spicules
TD = très dense

D = dense

PD = peu dense
R = spicules rares

4. Nombre de rayons des spicules
Q = quinzaine
V = vingtaine
I = innombrable

5. Organes spiculogènes : situation
E = entre le 2e et le 3e rang de stigmates près

du siphon cloacal
M = entre le 2e et le 3e rang de stigmates, au

milieu du thorax

H = haut du 3e rang de stigmates près du siphon
cloacal

B = bas du 3e rang de stigmates
6. Paires de prolongements ectodermiques chez la

larve

I = larve inconnue sensu Lafargue 1972 p. 124
7-9, 4, 2-4

7. Nombre de tentacules de la couronne tentaculaire

8, 10, ?

1 2 3 4 5 6 7 Trididemnum

L SE D V E I 1 0 T. cf. savignyi
(Herdman, 1886)

m P TD V E 8-9 ? T. pedunculatum
n. sp.

M SE D Q M 4 8 T. cereum

(Giard.1872)
M SE R Q H 2-4 8 T. inarmatum

(von Drasch©, 1883)
M SE PD I B 4 8 T. delesseriae

Lafargue, 1968

CONCLUSION

Pour les raisons évoquées ci-dessus, mises en
évidence dans la clé tabulaire qui compare les es¬
pèces révisées par l'un des auteurs, et, dans la me¬
sure où aucune espèce marocaine connue jusqu'à
ce jour ne lui est comparable, Trididemnum pe¬
dunculatum provenant du détroit de Gibraltar (rive
espagnole) peut être considérée comme une espèce
nouvelle d'Ascidie Didemnidae.
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PB/87-0051-C02 del Ministerio de Educacion y
Ciencia) ont été financées par la »Direccion Ge¬
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FIRST REPORT OF QUESTIDAE (ANNELIDA, POLYCHAETA)
IN THE MEDITERRANEAN SEA :

QUESTA CAUDICIRRA HARTMAN
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QUESTIDAE
POLYCHAETA

MER MÉDITERRANÉE

RÉSUMÉ - Première signalisation de la famille des Questidae pour la Mer Mé¬
diterranée. Dix-sept exemplaires de l'espèce Questa caudicirra Hartman, 1966
ont été recueillis dans les sables grossiers et dans la matte de Posidonia oceanica
(L.) Delile dans une prairie située sur les côtes de l'Italie centrale (Mer Tyrrhé-
nienne).

QUESTIDAE
POLYCHAETA

MEDITERRANEAN SEA

ABSTRACT - The first record of the family Questidae (Annelida Polychaeta)
from the Mediterranean Sea is reported. Seventeen specimens belonging to the
species Questa caudicirra Hartman, 1966 were found along the Italian coast in
the sediment trapped among the rhizomes of Posidonia oceanica and in the coarse
sand.

INTRODUCTION

The family Questidae was erected by Hartman
(1966) to contain the new species Questa caudi¬
cirra from Eastern Pacific coast (Southern Cali¬
fornia). These worms are characterized by some
oligochaetoid features especially in the mode of
reproduction : the cocoon containing eggs and
embryos is typical for most oligochaetes; the
clitellar girdle is characteristic of oligochaetes
(but in Questidae is in a different position); the
spermathecae are commonly known from oligo¬
chaetes. Giere and Riser (1981) extensively dis¬
cussed the morphology and the systematic position
of Questidae, and concluded that they represent
aberrant polychaetes adapted to interstitial life. In
fact, they are small and slender bodied worms re¬
sembling the Orbiniidae and Paraonidae, and for
this reason they are included in the order Or-
biniida (Fauchald, 1977). Their diagnostic features
consist in their small size and in their bifid or tri-
fid crochets.

Up to now four species of Questidae are de¬
scribed. Three of them belong to the genus
Questa : Q. caudicirra Hartman, 1966, Q. media
Westheide, 1981, Q. ersei Jamieson and Webb,
1984, and one species to the genus Novaquesta :
N. trifurcata Hobson, 1970. The presence of
caudal branchiae and anal cirri distinguishes the
genus Questa. The furcate setae of Q. media West-

heide, 1981 are different in morphology from the
trifurcate setae present in Novaquesta. Such tri-
furcate setae are also found in the intermediate
"Genus A", described by Taylor and Gathof (1984)
from the Gulf of Mexico, which also bears caudal
branchiae and anal cirri.

From the available data, Questidae are dis¬
tributed as follows : Q. caudicirra along the East¬
ern Pacific and Western Atlantic coasts

(California, British Columbia, Mexico); Q. media
from Galapagos; Q. ersei from Great Barrier Reef
of Australia; N. trifurcata along the Western
Atlantic coasts (New Brunswick, Maine, Massa¬
chusetts, Mexico) (Jamieson and Webb, 1984;
Taylor and Gathof, 1984; Westheide, 1981).

The aim of the present paper is to report the
first record of the family Questidae and of the spe¬
cies Questa caudicirra from the Mediterranean
Sea.

MATERIAL AND METHODS

14 specimens of Questa caudicirra were col¬
lected in a sea-grass bed - Posidonia oceanica,
(L.) Delile - along the coast of Ponza island and
three specimens were found in coarse sand at the
coast of Zannone island (Italy, Latium).
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Sampling stations were located at 5-10 and 20
m of depth. Samples of sediment trapped among
rhizomes were collected in June 1989, cutting out
a piece of turf of a volume of 6,000 cm3
(20x20x15 cm). Samples of soft bottom were
taken by means of a grab of 50 1 of volume.
Sampled material was washed through of 1 mm
and 0.45 mm mesh screens, the examined speci¬
mens were found in the 1-0.45 mm fraction and
fixed in 10 % buffered formalin. The studied
specimens are maintained, in the personal collec¬
tions of the authors.

Habitat

Q. caudicirra inhabits soft bottoms. The species
was found in calcareous ooze and in coarse sand

along the Pacific coast, 7-124 m (Hartman, 1966)
and in medium sand off Florida, 36 m (Taylor and
Gathof, 1984). The Mediterranean specimens were
collected in the coarse sand and in the sediment

trapped among the rhizomes of Posidonia
oceanica.

DISCUSSION

DESCRIPTION OF EXAMINED MATERIAL

Entire worms are 5.5-7 mm long and possess
37-55 setigers, to the exclusion of prostomium and
pygidium (Fig. la).

Prostomium subtriangular, devoid of eyes and
appendages. Peristomium biannulate and asetiger-
ous. The following segments (except for the py¬
gidium) bearing 1-5 capillary setae and 1 bifid
crochet in the notopodia and neuropodia (Fig. lc).
Capillary setae are ornamented by a series of
transverse wrinkles (Fig. Id). Bifid crochets are
present from the first setiger, as reported by Taylor
and Gathof (1984). Two dorsal cirriform branchiae
are present on the posterior segments. The py¬
gidium bears two dorsal and two ventral anal cirri
(Fig. lb).

Our individuals correspond to the description
of Q. caudicirra Hartman, 1966, but the occur¬
rence of bifid crochets on the first setiger agrees
with Taylor and Gathof (1984), who rectified the
Hartman's description.

Mediterranean specimens are distinguished
from the description of Q. media Westheide, 1981
by lacking trifid setae. Fewer differences exist in
the external morphology between Q. caudicirra
and Q. ersei Jamieson and Webbs, 1984, except
in the setation (males of Q. ersei have 13-14 seg¬
ments and a prepygidial asetigerous segment). The
absence of the trifid setae and the presence of the
caudal branchiae and the anal cirri on the py¬
gidium distinguish our specimens from
Novaquesta.

The few records of this species could be due
to its small size. Notwithstanding, at present Q.
caudicirra appears widely dispersed (Pacific,

Fig. 1. - Questa caudicirra. a, entire worm; b, posterior end, dorsal view; c, bidentate crochet; d, capillary saeta.
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Atlantic Oceans, and Mediterranean Sea) and
would be a cosmopolitan species. Such a world¬
wide distribution is not uncommon among many
polychaete taxa, which may go back to a relic of
a single fauna already differentiated and dis¬
tributed at Pangeal times (Fauchald, 1984).
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RÉSUMÉ - Un lot de 1.091 échantillons d'Aphidiens de la province du Leon
(Espagne), a permis d'étudier les relations entre Fourmis et Aphidiens. L'analyse
de la mirmécophilie des différents genres d'Aphidiens, nous amène à établir deux
groupes fondamentaux : l'un mirmécophile, et l'autre, mirmécophobe. En outre,
l'affinité des Fourmis pour différents Aphidiens est testée en vue de mettre en
évidence les causes possibles pour 1' établissement d'une association déterminée
entre une espèce de fourmi et une espèce d'Aphidien.

SUMMARY - A study of 1.091 samples of aphids collected in the province of
Leon (Spain) analyses the relationships between ants and aphids. Two basic groups
of aphids were established : myrmecophiles and myrmecophobes. In addition, the
affinity of ants for aphids was examined in an attempt to explain the causes for
a particular species of ant to associate with a particular species of aphid.

INTRODUCTION

The relationships of ants with Homoptera in
general, and with aphids in particular, have been
treated in many works since the 1950s (see revi¬
sions in Way, 1963 and in Hölldobler & Wilson,
1990), mainly exploring the behaviour and the
benefits involved in these relationships. Ants
benefit from harvesting aphid honeydew, which
adds a form of carbohydrate to the ant diet, while
the aphids benefit from ant behaviour such as :
cleaning away excretions and thereby reducing
pathogens; defense against predators; transport to
propitious food environments; and sheltering
adults and eggs during the winter. These relation¬
ships, possibly of recent origin, have given rise
to morphological and behavioural adaptations in
aphids, while almost exclusively ethological
changes in ants (Wheeler, 1910).

Ants that attend aphids belong largely to the
most evolved subfamilies Myrmicinae, Formicinae
and Dolichoderinae. Only one species is known
from the less evolved subfamily Ponerinae (Evans
& Leston, 1971).

While not all aphids accept the care of ants,
myrmecophile species of aphids occur in many
subfamilies such as Anoeciinae, Thelaxinae, Chai-

tophorinae, Lachninae, Pterocommatinae, and
Aphidinae without any apparent evolutionary link.
Many species of aphids, including those less
evolved, display morphological and/or ethological
adaptations which optimize their relationships
with ants (Wheeler, 1910). Among the most ap¬
parent adaptations are the loss in agility of in¬
dividuals, the formation of dense colonies, the
disappearance or reduced development of cor-
nicules and the reduction of waxy secretions.

Data available on these relationships at the spe¬
cies level are quite scattered. Way (1963) cites
various examples of specificity or selectivity
among certain species of ants and aphids, although
he does not represent this behaviour as being a
generality. Evans & Leston (1971) describe a sim¬
ilar situation between Odontomachus haematodus
(L., 1758) and Toxoptera aurantii (Boyer de Fons-
colombe, 1841). Other authors such as Stary
(1966, 1969), Ebbers & Barrows (1980), Sudd
(1983), and Dorow & Maschwitz (1990) have sug¬
gested that certain species of ants select certain
species of aphids, while, according to Addicott
(1978), some aphids may compete to attract ants.

In Spain the few works published on this sub¬
ject have been limited primarily to those species
that could have an impact on agriculture (Garcia
Mercet, 1923; Ruiz Castro, 1941). The first work
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to investigate this type of relationship from a
purely biological standpoint was by Alsina et al.,
(1988), who studied the diet of Camponotus
cruentatus (Latreille, 1802) and found that this
species depends to a large extent (82 % of its
food) upon the deposits of two species of aphids :
Cinara maritimae (Dufour, 1833) and Aphis fabae
Scopoli, 1763. Nunez Perez & Nieto Nafria (1991)
have studied aphids and their accompanying ant
species on cultivated plants in the province of
Leon. The present study, in sharing a larger frame¬
work (Tizado, 1990), represents the first work on
these types of relationships to be carried out on
Iberian fauna which attempts to understand the re¬
lationships between the different species of ants
and aphids, as well as the role played by the host
plants in those relationships.

METHODS

In two representative zones of the province of
Leon, the greatest possible number of aphid spe¬
cies and accompanying ants were collected. A total
of 1.091 samples were collected (specimens col¬
lected in the same locallity, date and plant, it could
present several species of aphids and/or species
of ants), of which 325 contained ants. The ants
collected were all found in aphid colonies, al¬
though it is not absolutely certain that all the ants
were attending aphids; some may have been
gathering honeydew from the plant surface
without offering any kind of attention to the
aphids.

The field work was carried out between 1987
and 1989 in two areas with marked differences :

one, lying in the Euro-siberian phytogeographical
zone, is a mountainous area between 950 m. and
2,189 m in altitud, with highly varied vegetation
rich in beech (Fagus sylvatica) and oak (Quercus
pyrenaica, and relictic Q. rotundifolia). By con¬
trast, the other area, lying in the Mediterranean
phytogeographical zone, is a mesa between 750
m and 980 m in altitud, where the vegetation is
dominated by dry cultivated grains with patches
of oaks (Quercus rotundifolia, and Q. faginea)
and, along the banks of the Esla River, various
species of willow (Salix spp.), and poplar
(Populus spp.).

The material used is now kept in the collection
of the Department of Animal Biology (University
of Leon), and partially, with respect to the ants,
in the Department of Animal Biology at the Uni¬
versity of Granada.

The data were analysed by the homogeneity test
using the G statistical test, given its characteristics
of complete additivity (Sokal & Rohlf,1980). For
the different tables the following questions were
answered : l)Are the proportions of the genera ho¬
mogeneous and similar to the general proportions

of the sample ? For these the G of heterogeneity
is calculated (Gh); and 2) Which genera differ
from the expected proportions of the sample ? For
this either the individual G were calculated or the
exact binomial probabilities in the case of Table
I. In all cases a confidence level of 0.05 was used,
if not indicated otherwise.

To test the hypothesis concerning the specificity
of the relationships at different levels, such as the
affinity between aphidophile ants and the plants
where they occurred, the plants were divided into
five categories : trees, shrubs, thistles, herbaceous
plants, and roots.

RESULTS

Table I lists the most representative aphids
found with or without ants, and Table II indicates
the relationships of ants with the aphid genera
tended as well as types of plants visited.

Table I. - Relationships between aphid genera collected
for this work, indicating the number of samples with
and without ants.

with without total

Acyrtosiphon 0 38 38

Aphis (Aphis) 171 166 337

Aphis (Protaphis) 17 11 28

Aulacorthum 1 14 15

Brachycaudus 55 55 110

Brevicoryne 1 34 35

Cavariella 2 21 23

Chaitophorus 15 18 33

Cryptomyzus 0 7 7

Dysaphis 13 18 31

Hyadaphis 1 8 9

Hyperomyzus 1 30 31

Lachnus 11 0 11

Macrosiphoniella 3 19 22

Macrosiphum 9 58 67

Metopeuron 4 2 6

Myzus 6 58 67

Nasonovia 1 18 19

Ovatus 0 10 10

Pterocomma 5 0 5

Rhopalosiphum 0 14 14

Semiaphis 6 1 7

Sitobion 2 29. 31

Therioaphis 0 9 9

Uroleucon 3 70 73

Total of colonies 327 708 1035
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Table II. - Number of aphid colonies from each genera which were considered to be myrmecophile and which were
attended by ants, and number of aphid colonies collected from different vegetal types. The G value has been obtained
under the hypothesis : proportion of aphid colonies attended by each ant species is 180:18:55:17:12:4:5:6 and pro¬
portion of aphid colonies attended in each vegetal types by each ant species is 173:78:18:59:17. (AA: Aphis (A);
AP : Aphis (Protaphis)\ Br : Brachycaudus; Ch : Chaitophorus; La : Lachnus; Me : Metopeuron: Pt : Pterocomma
and Se : Semiaphis. He : herbaceous plant; Th : thistle; Sh : shrub; Tr : tree; and Ro : roots). (* = p < 0.05; ** =
p < 0.01).

AA AP Br Ch La Me Pt Se Total G He Th Sh Tr Ro Total G

Camponotus aethiops 2 2 3 7 17.59" 2 6 8 18.14"
Camponotus cruentatus 2 2 12.84" 2 2 7.06**
Camponotus piceus 1 2 1 4 5.85* 3 1 4 7.95**
Camponotus pilicornis 2 2 12.84" 1 1 3.53"
Formica cunicularia 3 2 5 3.02" 4 1 5 12.80**
Formica decipiens 14 2 24 14.75" 16 3 7 26 17.67"
Formica dusmeti 1 1 3 4.20* 2 2 4 7.47**
Formica fusca 9 1 10 5.89** 11 1 12 14.32"
Formica gerardi 6 1 2 10 2.31 4 7 1 12 8.57"
Formica iemani 15 7 26 9.26** 19 4 3 5 31 6.26*
Formica poiyctena 3 2 5 3.02 4 2 2 8 1.90
Formica pratensis 5 9 12.56" 5 1 2 3 2 13 5.87*
Formica rufibarbis 5 2 7 3.38* 5 3 1 9 2.49
Formica subrufa 3 4 6.31* 3 2 1 6 1.48
Lasius aiienus 3 2 6 5.78* 2 5 1 8 6.76"
Lasius fuiiginosus 2 2 2.00 1 3 4 9.07"
Lasius niger 51 13 1 65 25.71" 39 17 8 6 70 14.90"

Plagioiepis pygmaea 3 2 5 3.02 5 2 7 4.47*

Tapinoma nigerrimun 34 12 9 7 2 1 1 66 16.50" 27 14 17 12 70 24.24*"

Crematogaster auberti 5 1 6 5.21* 4 1 1 6 7.04"

Leptothorax sp. 2 2 2.00 3 3 4.14*

Myrmica wginodis 5 2 9 11.07" 8 3 11 7.07**

Myrmica scabrinodis 1 1 6.02*
Pheidoie paiiiduia 2 1 1 4 2.67 3 1 4 2.62
Tetramorium caespitum 2 2 4 8 10.07" 11 2 13 9.97**
Tetramorium hispanicum 4 1 1 6 2.58 4 3 7 4.88*

Total of colonies 180 18 55 17 12 4 5 6 297 173 78 18 59 17 345

Because the ants of this province have not been
throroughly studied, we do not know whether the
lack of data about certain species of ants reflects
their scarcity in the sample areas or their lack of
aphidophilia. In all, we collected 26 species of
ants belonging to 10 genera of the three subfami¬
lies, Myrmicinae, Formicinae and Dolichoderinae.
These were found in colonies of 87 species of
aphids belonging to 25 genera of the subfamilies
Anoeciinae, Aphidinae, Chaitophorinae, Lachni-
nae, Pterocommatinae and Thelaxinae.

Aphid-Ant relationships

Aphid colonies were divided into those with
and those without ants (Table I) to test the hy¬
pothesis that all genera of aphids homogeneously
accept the attention of ants (theoretical proportion
of samples with ants p= 325/1091= 0.298). A
general analysis of the table with 24 freedom
degrees leads us to reject the hypothesis (Gh =
330.03; p 0.001), and a individual analysis of each
genus by means of binomial probabilities reveals
three types of aphid genera in relation to ants :
myrmecophobic, myrmecophile, and uncertain
genera.

Myrmecophobic genera

Those which are less frequented by ants than
expected for the proportions in the study (propor¬
tion of samples with ants pi p= 0.298), and which
generally refuse the attention of ants. Myrme-
cophobia is not meant to imply that these genera
never accept the attention of ants under any cir¬
cumstances, or that ants collect the honeydew
without ever offering any kind of attention to the
aphids. In this category are included : Acyrthosi-
phon, Aulacorthum, Brevicoryne, Cavariella,
Cryptomizus (p= 0.084), Hyperomyzus, Macrosi-
phoniella (p= 0.071), Macrosiphum, Myzus, Na-
sonovia, Ovatus, Rhopalosiphum, Sitobion,
Therioaphis and Uroleucon.

All these genera except Therioaphis belong to
the subfamily Aphidinae; they are highly evolved
and are found on herbaceous plants, at least as
secondary hosts. Macrosiphoniella is a genus with
myrmecophobic tendencies, although 2 of the 11
species collected, M. absinthii and tanacetaria,
apparently are myrmecophile.

In the majority of myrmecophobic species, as
opposed to myrmecophile ones, we found charac¬
teristics indicated by Wheeler (1910), such as not
forming dense colonies, being agile and having
large cornicules or producing wax. Some myrme-
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cophobic genera are typical of grasses, where it
is rare to find ants attending non-radicicolous
aphids.

Myrmecophile genera

Those which are more frequented by ants than
expected for the proportion in the study (propor¬
tion of samples with ants p2 > p = 0.298), and
which show a preference for the company of ants.
In this category are included : Aphis (subgenera
Aphis and Protaphis), Brachydacaudus, Chaito-
phorus, Lachnus, Metopeuron (p = 0.069), Ptero-
comma and Semiaphis.

Of all of these, the most striking is Aphis (A.)
spp, in which 34 of the 49 species collected were
attended by all species of ants (except Campono-
tus cruentatus, C. pilicornis Roger, 1859 and Myr-
mica scabrinodis Nylander, 1846, possibly due to
the low number of samples). In Brachycaudus
spp., 7 of the 8 species collected were associated
with ants. These two genera, belonging to the sub¬
family Aphidinae, display the most adaptations
and modifications that favor association with ants.

Apart from those already mentioned, one adapta¬
tion is the exploitation of a great number of diffe¬
rent plants of varying size. The genera
Chaitophorus, Lachnus and Pterocomma, basically
arboreal and almost strictly monophagus, belong
to subfamilies older than Aphidinae and have been
found exclusively with Dolichoderinae and Formi-
cinae.

Uncertain genera

Those which show no significant differences in
the proportion between the colonies being at¬
tended and not being attended by ants and the pro¬
portion expected in the study. Two genera occupy
this category : Dysaphis and Hyadaphis.

The genus Hyadaphis was found attended by
ants on only one occasion and on the same plant
with Aphis (A.) craccivora Koch, 1854 and Sem¬
iaphis daucis (F., 1775), two myrmecophile genera
which were probably the true objects of the ants'
attention. If we eliminate this datum from Table
I a probability of 0.054 is obtained, which could
be considered an indication of myrmecophobia.

The genus Dysaphis contains dioecious species,
with alternation of host plants within their annual
cycla. We are therefore uncertain whether species
belonging to this genus are myrmecophobic in one
host but not in another, or whether some species
are myrmecophile and others are myrmecophobic.
Neither possibility allows us to describe any of
the species as myrmecophile in either of the two
host plants. Consequently, for this genus we can¬
not determine the myrmecophilia or even under
what conditions it occurs, possibly because of its
being often radicicolous in the secondary host

plant. For these reasons, a special study should
be made of this genus in the future.

Ant-Aphid relationships

The number of aphid species attended by one
ant species can vary greatly, although we have ob¬
tained a mean value of 8.38 aphid species per ant
species. Three ant species attended a very wide
variety of aphids : Lasius niger (L., 1758) attend¬
ing 33 species of aphids; Tapinoma nigerrimun
(Nylander, 1886), attending 29 species of aphids;
and Formica lemani Bondroit, 1917 attending 20
species of aphids.

The subfamily Formicinae contains the greatest
number of species that attend aphids (18 species
belonging to 5 genera), and is the most
aphidophile, being present in 199 samples. The
subfamily Myrmicinae, though interacting with 7
aphid species belonging to 5 genera, is the least
aphidophile, being present in only 40 samples. The
average number of species of aphids frequented
by a species of ant is greater in Formicinae than
in Myrmicinae (8.2 as opposed to 6.4). Some
genera of ants, in exceeding this mean value, can
be considered to be more aphidophile, such as
Tapinoma, Lasius, Formica and Tetramorium, with
each have a mean value greater than 8 species of
aphid per species of ant.

We observed no constant relationship between
any ant species and any aphid species. Although
we found the ant Camponotus cruentatus exclu¬
sively with the aphid Lachnus roboris (L. 1758),
we cannot consider this a specific relationship be¬
cause (aside from the low number of specimens
collected) it has been cited by Alsina et al., (1988)
with two other species of aphids : Cinara mari-
timae and Aphis fabae.

Even for the same location and date, the same
ant species can be found with different aphid spe¬
cies. Lasius niger was found with seven different
species of aphids; Formica subrufa Roger, 1859
was collected with five of the six aphid species
cited, in the same location and on the same date,
including three of these on the same species of
plant; and finally Formica dusmeti Emery, 1909
was found with four different aphid species in two
different locations, but perhaps important to selec¬
tivity on only one species of plant in each loca¬
tion.

Having found a low species-to-species affinity,
we investigated the affinity of ant species for
myrmecophile aphid genera. For each ant species
Table II shows the number of aphid colonies col¬
lected in each myrmecophile genus. To test the hy¬
pothesis that different species of ants
homogeneously attend all genera of aphids, we ob¬
tained a value of Gh= 2069.9 with 168 degrees
of freedom (p < 0.001). This lead us to conclude
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that a particular ant species tends to frequent par¬
ticular aphid genera.

The analysis of individual G values show the
existence of certain preferences such as :

Camponotus aethiops (Latreille, 1798) (G =
17.59; p < 0.01) appears to be particularly as¬
sociated with arboreal aphids in the genus Chai-
tophorus on Populus and Lachnus on Quercus.
This seems characteristic of all the other species
of this genus which frequent Lachnus on Quercus.

Formica decipiens Bondroit, 1918 (G= 14.75;
p < 0.01) seems to prefer Chaitophorus and Ptero-
comma in trees, attending the species of Brachy-
caudus less than expected.

Lasius niger (G = 25.71; p < 0.01) has shown
a preference for Aphis (A.) spp., mainly in her¬
baceous plants and thistles; it has not been found
attending radicicolous aphids and has seldom been
found attending arboreal aphids.

Tapinoma nigerrimun (G= 16.5; p < 0.01) more
often than expected attends the arboreal aphids of
the genus Chaitophorus on Salix and Populus and
radicicolous aphids from the subgenus Protaphis.

Consequently we can discard the idea of con¬
stant species-to-species relationships but not the
affinity of certain species of ants for certain
genera of aphids. This affinity may, however,
derive not from the characteristics of the aphids
but instead from the type of habitat. In an effort
to clarify this point, we tested the hypothesis that
different species of ants attend homogeneously
aphids in any type of plant defined under
Methods, using the host plant to indicate habitat.

Ant-Plant relationships

An overall analysis of Table II leads us to con¬
clude that ants select the types of plants where
they will search for aphids (Gh = 216.7, d.f. =
100; p < 0.001). Each type of ant showed partic¬
ular affinities, apart from those mentioned above,
such as : Tetramorium caespitum (L., 1758) (G =
9.97; p < 0.01) and Formica fusca (L., 1758) (G
= 14.32; p < 0.01) preferred small plants; Tapi¬
noma nigerrimun (G= 24.24; p) occurred more
often than expected in trees and roots, but was
not found in shrubs; Camponotus aethiops (G =
18.14; p < 0.01) was found mainly in trees; and
Formica decipiens (G = 17.67; p < 0.01) was not
found on thistles.

Ant species found attending aphids in trees
were also found on thistles but not on shrubs or

herbaceous plants. Apparently, the single axis and
relative simple braching of both trees and thistles
constitute a favorable structure for ants to carry
out their searches, as opposed to the complicated
structures of shrubs and small herbaceous plants.

CONCLUSIONS

The apparent specificity in ant and aphid rela¬
tionships may be due to the combination of two
characteristics in ants : the territoriality displayed
by many species, and the fact pointed out by Eb¬
bers & Barrows (1980) that ants from the same
colony tend to visit only one aphid colony, or very
few. These characteristics can be confused, in our

opinion, with specificity in ant-aphid relation¬
ships.

After analysing our data we conclude that ants,
rather than developing species-to-species relation¬
ships with aphids, show affinities for aphid
genera. This association depends upon a common
geographical range and plant preference. There¬
fore, in general terms these relationships seem to
be the result of coexistence rather than interde¬
pendence.
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ANALYSES D'OUVRAGES
BOOK REVIEWS

MANTOURA, R.F.C., J.M. MARTIN & R. WOL-
LAST, 1991. Ocean margin processes in global
change; Dahlem Workshop Reports, John Wiley
& Sons Ltd, Chichester 486p.
Les marges océaniques ne représentent qu'un

dixième de la surface totale des océans. Cependant
leur importance dans les grands cycles biogéochi-
miques ne saurait être réduite à cette simple pro¬
portion. Les marges constituent en effet des zones
très productives et très sensibles qui jouent un rôle
majeur dans les transferts de matériaux du conti¬
nent vers l'océan. Ces considérations justifient
pleinement la tenue d'un atelier concernant leur
rôle dans le changement global. Cette réunion
s'est tenue à Berlin du 18 au 23 mars 1990 dans
le cadre des « Dahlem conference ».

L'ouvrage « Ocean Margin processes in Global
Change » rend compte des échanges tenus lors de
cet atelier. Il est divisé en 4 parties qui regroupent
chacune plusieurs articles écrits par des auteurs
invités, et les réflexions plus spécifiques formu¬
lées par les groupes de travail correspondants. Les
4 principales questions abordées sont les sui¬
vantes :

1) Quels sont les mécanismes régulant les flux
transitant par les marges océaniques ?

2) Quels sont les mécanismes déterminant le
devenir des matériaux au sein des marges océani¬
ques ?

3) Quelles sont les réponses des marges océa¬
niques à des pertubations naturelles ou anthropi-
ques ?

4) Quelle est la contribution des marges océa¬
niques au changement global ?

Régulation des flux. Cette partie commence
par une série de 5 articles qui concernent les flux
entrants (fluviaux et atmospériques) dans les
marges océaniques. Les cas de la matière organi¬
que (dissoute et particulaire), des principaux nu-
trilithes (N, P, Si), des éléments traces, du
sédiment, et de l'eau sont successivement abordés.
Le groupe de travail correspondant a identifié trois
catégories de facteurs susceptibles de contrôler les
flux entrant dans les marges océaniques : les évé¬
nements extrêmes (par exemple des crues excep¬
tionnelles), les instabilités chimiques (par exemple
le processus d'anoxie, ou la floraison d'algues
toxiques), et les effets anthropogéniques (qui en¬
gendrent à la fois des modifications quantitatives

et qualitatives). Ce même groupe souligne la né¬
cessité de mieux évaluer les différentes voies de
transfert des matériaux vers et à partir des marges
océaniques (en particulier le cas des upwellings).
Il aborde ensuite les problèmes liés à : 1) l'évo¬
lution temporelle de la nature des mécanismes de
contrôle, 2) la généralisation géographique, et 3)
la relation entre ces flux et le changement global.

Devenir des matériaux. La seconde partie dé¬
bute par une série de 5 articles concernant le rôle
des processus biologiques, le rôle des processus
physiques (circulation), le rôle des processus géo¬
chimiques (en particulier ceux intervenant à l'in¬
terface eau-sédiment), et le problème du carbone
organique dissous. Le groupe de travail corres¬
pondant a principalement considéré 6 problèmes :
(1) Comment la bathymétrie, l'hydrodynamique et
les décharges contrôlent-elles les cycles biogéo-
chimiques ? (2) Comment les facteurs limitant la
production primaire varient-ils (à l'intérieur de la
marge ou en fonction de ses caractéristiques) ? (3)
Quelle est la localisation du processus de régéné¬
ration ? (4) Quel est l'impact de la nature molé¬
culaire des matières organiques particulaires et
dissoutes sur leur devenir ? (5) Quelles sont les
causes de l'enfouissement de la matière organique
dans le sédiment des marges océaniques, cet en¬
fouissement concerne-t-il la fraction susceptible
d'être dégradée par les microorganismes ? (6)
Comment accéder à la mesure de flux nets, puis
comment valider ces mesures par des observations
de terrain ?

Réponses aux pertubations. Cette partie
commence par une série de 5 articles concernant
plus particulièrement : la théorie des fractals, l'eu-
trophisation, la capacité des marges à supporter
des apports de matières supplémentaires, l'impact
des activités humaines sur l'hydrologie, et les ef¬
fets morphologiques et écologiques de l'élévation
du niveau des océans. Le groupe de travail corres¬
pondant s'est principalement attaché à faire la dis¬
tinction entre : pertubations naturelles et
anthropiques, événements et tendances (problème
de l'échelle temporelle), événements localisés et
généralisés (problème de l'échelle spaciale). Il a
ensuite abordé des problèmes méthodologiques
plus spécifiques (méthodes de mesure, utilisation
de la variabilité spatiale).

Contribution au changement global. La der¬
nière série d'articles concerne, le cycle du car-
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bone, la modélisation des DMS et du cycle du
Soufre, la généralisation des modèles de fonction¬
nement des marges, et la géophysiologie des
océans. Elle conduit à une évaluation du rôle des
marges dans le changement global.

La principale conclusion (ou plutôt confirma¬
tion) de cet atelier est que les marges océaniques
ne peuvent pas être ignorées si l'on veut concevoir
des modèles globaux des flux de matière dans
l'océan.

En résumé, cet ouvrage présente, de manière
claire, 1'« état de l'art » des recherches concernant
les flux de matière transitant par les marges océa¬
niques. Les seules restrictions concernent : 1) le
très faible nombre des processus biologiques pris
en compte (en fait pratiquement la seule produc¬
tion primaire), et 2) le lien entre les rapports des
groupes de travail et les articles présentés (parfait
pour les deux premières parties, parfois légère¬
ment plus discutable ensuite).

Antoine GREMARE

DEMERS, S. ed., Particle analysis in oceanogra¬
phy, 1991. NATO ASI Series, Series G : Eco¬
logical Sciences, Vol. 27, Springer-Verlag
GmbH & Co, 416 p.

Cet ouvrage édité à l'occasion du congrès de
l'OTAN « Advanced Study Institute on individual
cell and particle analysis in oceanography »
comporte une présentation d'excellente qualité des
méthodologies nouvelles utilisées en Océanogra¬
phie, notamment de la cytométrie en flux et de
l'analyse d'images. Les principes de fonctionne¬
ment des appareils sont développés et illustrés. Le
problème de la standardisation des appareils et de
validation des mesures réalisées est évoqué et per¬
met de mieux fixer leurs limites analytiques.

A l'appui de ces bases techniques, des articles
très spécialisés sont présentés sur des travaux de
recherche portant sur l'analyse pigmentaire des
cellules phytoplanctoniques en milieu marin, sur
l'analyse des particules biotiques et abiotiques en
relation avec leurs propriétés optiques, sur l'ana¬
lyse des relations entre bactéries et particules or¬
ganiques à des échelles d'observation très fines.
On regrette le manque de références aux particules
virales dont les abondances en milieu marin sont

susceptibles de modifier les flux de carbone dans
les écosystèmes océaniques.

Les concepts développés dans cet ouvrage sont
ceux qui sont utilisés à l'heure actuelle par les
océanographes et font la synthèse des travaux les
plus pertinents dans le domaine de l'étude des par¬
ticules en milieu marin. Je le recommande pour
des étudiants en troisième cycle universitaire et
pour l'ensemble des chercheurs océanographes. Il
représente un document de travail d'excellente
qualité pour toute personne ayant des connais¬
sances de base en écologie marine.

L'ouvrage est de très bonne qualité et comprend
416 pages.

Philippe LEBARON

ARRIGNON, J., 1991. L'écrevisse et son élevage.
Lavoisier. Technique et Documentation, 224 p,
broché, 15,5 x 24, 2e édition, 225 F.

Préfacée par H. Hoestlandt, cette réédition, ac¬
tualisée et complétée, répond à la demande des
Astacologistes scientifiques, amateurs et éleveurs.

L'ouvrage présente une synthèse des connais¬
sances concernant l'astacologie et l'astaciculture
accumulées principalement lors de 7 congrès in¬
ternationaux tenus aux USA ou en Europe, entre
1972 et 1990, et réunissant biologistes, éleveurs,
praticiens et amateurs. Les acquis des derniers tra¬
vaux parus par ailleurs sont également pris en
compte. Réunir l'ensemble des aspects théoriques
et appliqués peut sembler une entreprise péril¬
leuse, ici pleinement réussie.

Trois parties constituent ce livre.
La première (111 p), la plus volumineuse, traite

les points suivants : paléogéographie; peuplements
des eaux douces; connaissances de l'Écrevisse
(position systématique, morphologie externe et
anatomie fonctionnelle); identification et distribu¬
tion des espèces autochtones et allochtones; et un
vaste chapitre biologique et écologique qui envi¬
sage successivement la reproduction, le dévelop¬
pement, la croissance, le comportement individuel
et grégaire, l'écologie comparée de 6 espèces
d'Europe et d'Amérique, la structure et la dyna¬
mique des populations, les causes de la décimation
des Ecrevisses (pollutions, maladies, prédateurs).

Vient ensuite la seconde partie consacrée à l'é¬
levage : principes généraux (exigences spécifi¬
ques, choix des espèces); les installations (site,
plan d'eau, dispositifs, accessoires et annexes,
écloseries); les méthodes d'élevage (élevages ex-
tensif et intensif, stockage); la rentabilité (cas des
élevages de repeuplement ou mixtes, revenus d'un
élevage type d'Ecrevisses de repeuplement ou de
consommation).

La 3e partie concerne les aspects économiques
et développe successivement les courants et ten¬
dances dans le monde, le marché français, l'évo¬
lution du marché de consommation, l'Ecrevisse et
l'économie des loisirs et enfin, les stratégies d'a¬
ménagement et de gestion des peuplements.

Outre une illustration abondante et de qualité
comprenant 163 figures, photographies et ta¬
bleaux, l'ouvrage fournit, après la bibliographie,
la liste des périodiques, revues et volumes cités
traitant d'astacologie, ainsi qu'un index alphabé¬
tique.

Fruit des longues années de recherches scien¬
tifiques de l'auteur et de sa bonne expérience pra-
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tique complétant les acquisitions théoriques et
techniques jusqu'alors dispersées, ce livre de ré¬
férence comble un vide bibliographique; apporte
une somme importante de documents, offrant dé¬
sormais une base scientifique complète accessible
et indispensable à ceux qui se heurtent aux pro¬
blèmes de l'élevage ou du repeuplement de ce
Crustacé qui restait mal connu et qui se trouve
menacé par les bouleversements écologiques, les
maladies et les nuisances.

Ainsi que l'indique fort bien le « schéma des
interventions dans la gestion d'un patrimoine as-
tacicole », cet ouvrage richement documenté
s'adresse aussi bien aux chercheurs, enseignants
et ingénieurs qu'aux aménageurs, décideurs, éle¬
veurs, pêcheurs et amateurs.

N. COINEAU

Studies on Amphipoda, Crustaceana, supplément
13, 1988. E.J. Brill, Leiden. 285 p.

Ce volume correspond aux « Proceedings of the
VIth International Colloquium on Amphipod Crus¬
taceans, Ambleteuse, France », 28 juin-3 juillet
1985. Il rassemble 19 articles auxquels s'ajoutent
10 abstracts.

Les auteurs de 13 pays (Allemagne, Belgique,
Canada, Danemark, Finlande, France, Grèce, Ire¬
land, Maroc, Pays-Bas, Pologne et USA) contri¬
buent à ce recueil.

Six articles concernent la systématique, dont
quatre abordent la cladistique; l'un d'entre eux
compare les résultats obtenus par la phénétique et
la méthode phylogénétique. Dix articles traitent de
la répartition et la biogéographie; d'autres ap¬
puient leurs hypothèses de Biogéographie histori¬
que sur leurs résultats obtenus selon les méthodes
phylogénétiques. Une synthèse sur les Ampelisca
du Nord-Est Atlantique relate les acquis au sujet
de la systématique, la phénétique, la biogéogra¬
phie, l'écologie, la biologie et la répartition ba-
thymétrique. La morphologie fine est représentée
par quatre contributions ayant trait à différents
groupes d'Amphipodes. Plusieurs articles traitent
de l'éthologie, de biologie et d'écologie de divers
groupes.

Certains articles offrent une portée générale de
sorte que ce volume peut intéresser non seulement
les spécialistes travaillant sur les Amphipodes
mais aussi l'ensemble de la communauté scienti¬
fique carcinologique.

N. COINEAU
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