S e

Bull. Ecol., t.21 (4) 1990 : 91-104

ETUDES STRUCTURALES ET DYNAMIQUES
SUR LES ECOSYSTEMES DE TOURBIERES ACIDES

11. LE PEUPLEMENT DES DIPTERES LIMONIDES*
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RESUME
(Travail original)

Les auteurs analysent tout d’abord la structure spatiale du
peuplement de Limonides (Diptéres : Nématocéres) d'une tourbiére
acide de montagne. Le long du transect étudié ce peuplement se
subdivise en trois communautés distinctes : la premiére se développe

dans les groupements eutrophes bordant la tourbiére ; la seconde .

est formée d’espéce hydrophiles et acidotolérantes qui sont
localisées dans les groupements a Carex rostrata et dans un
Ligulario-Polygonetum ; la troisiéme est centrée sur les
groupements acides du haut marais.

L’analyse numérique et pondérale de ce méme peuplement monire
qu’ aux groupements végétaux les plus productifs sont associées des
communautés d’insectes a forte production secondaire et
inversement.

Cette étude de la biomasse révéle également que pour un méme
genre d’insectes, les espéces vivant dans les groupements eutrophes
sont plus lourdes que les espéces dont les larves se développent dans
les groupements végétaux oligotrophes.

Enfin, I’ analyse des structures temporelles de ce peuplement met en
évidence que I occupation maximale de la strate aérienne pendant
la belle saison réalisée par I’ensemble du peuplement résulte de la
superposition de deux stratégies différentes. 1l s'agit d’ une part de
celle des espéces sténotopes qui n’ occupent que briévement la strate
aérienne (= sténochronie) et d’autre part celle des espéces
eurytopes (= ubiquistes) qui sont présentes pendant de longues

périodes (eurychronie) a I’ état imaginal. L’ ensemble du peuplement

occupe la strate aérienne aussi complétement que le permettent les
températures moyennes annuelles.

Ces observations, effectuées dans un écosystéme ancien et stable,
sont discutées.

~d

i3 SEP. 1991

KEY WORDS : Peat-bog - Insects Diptera Limonids -
Communities structures - Secondary production - Phenology.

SUMMARY
(Original scientific paper)

STUDIES ON STRUCTURE AND DYNAMICS OF ACID PEAT-BOG
ECOSYSTEMS. II. THE DIPTERA LIMONIIDAE COMMUNITIES. '

The authors analyse first the spaiial community structure of
Limonides (Diptera : Nematoceraj in an acid peat-bog mountain.
A new emergence trap, which dont perturbe vegeiation grow, is
used. Along the studied transection this community subdivises into
three distinct subcommunities : the first of these develop in eutro-
phics and muddy plant communities which expand around the peat-
bog the second is composed of hydrophilic and acidotolerent spe-
cies which are associated with Ligulario-Polygonetum and plant
communities where Carex rostrata is prevailing ; the third subcom-
munity is centred on very acid biotops and low moor plant commu-
nities. However some ubiquist species develop all along the transec-
tion. Thirty species were catched during this study.

Numeric and weight analysis of the same Limonid community pomt
out that with the most productive plant community is associated the
optimal secondary productive Limonid community. The secondary
production expressed in terms of number of individuals per m* per
year as well as in terms of dry weight follows a logarithmic progres-
sion all along this transection. The more productive community al-
lows the emergence of 654 limonidsim®/year and the less productive
(hight moor land) only 21. This production agrees respectively with
607,90 and 7,53 dry weight mgim’lyear.

This study of limonid biomass shows strangely that, for the same
genus of Limoniidae, the species caracteristic of oligotrophic plant
communities are smaller and lighter than the homologous species
related to the eutrophic plant communities.

Finally, the analysis of the temporary structures of this community
reveals clearly that the optimal occupation of the aerian layer by the
whole limonid community, results from the superposition of two dif-
Jerent strategies. This is, first, the stenotopics species strategy which
occupies the aerian layer for a short time (= stenochrony) and se-
condly the eurytopics species strategy which stays in aerian layer
during long periods (= eurychrony). The whole limonid community
occup regularly the aerian layer as well as temperature permits it.
The significance of these space and time structures observed in an
old and lasting ecosystem is being discussed.

" * Manuscrit regu le 14 février 1990 ; version révisée acceptée pour publication le 20 octobre 1990,
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INTRODUCTION

Cet article s’inscrit dans le cadre d’une étude faunis-
tique et écologique des peuplements d’ Arthropodes qui se
développent dans les tourbitres acides du Massif central
francais. Son but est d’analyser, dans un écosystéme
exempt de perturbations anthropiques récentes, 1’organisa-
tion de différents peuplements d’Insectes et d’Araignées
pour en dégager les structures relationnelles existant entre
groupes spécifiques et €lucider leurs rapports avec les suc-
cessions phytosociologiques.

Le lac-tourbiere de Chambedaze, situé sur le plateau du
Cézallier (63), a été choisi comme site principal d’investi-
gations pour ces recherches. Son histoire et sa végétation
ont été décrits dans un article précédent (JULVE et al., 1989),
et le présent travail constitue le premier volet de I'étude des
peuplements arthropodiens de cette tourbiére. Il est consa-
cré aux Limonides (Diptera, Nematocera, Limoniidae).

Cette Famille de Diptéres Nématoceres & larves éda-
phiques trés liées a I’eau est particulirement bien repré-
sentée dans les milieux tourbeux. 11 a en effet été¢ démontré
(BRUNHES, 1990) que plus de 50 espéces différentes se dé-
veloppaient dans les groupements végétaux caractéris-
tiques des tourbiéres acides. Cette grande diversité, alliée

a leur présence dans tout le marais, nous ont semblé des
éléments trés favorables pour I'étude envisagée. ’
Celle-ci s’attachera & mettre en évidence les structures
spatiales, temporelles puis €nergétiques de ce peuplement
et a rechercher leurs implications écologiques ainsi que
leurs relations avec les différents groupements végétaux.

SITE D’ETUDE - MATERIEL ET METHODES

Nous avons choisi d’effectuer cette étude le long d’un
transect radial parcourant une sé€rie végétale dynamique com-
pléte caractéristique des sites tourbeux acides de cette région.

Ce transect (FIG. 1) débute en bordure de la tourbigre
dans une mégaphorbiée sous Bouleaux, Aulnes et Saules
(station 1); le sol y est formé de tourbe neutre (pH = 7,2)
mélée & des matériaux détritiques provenant du bassin ver-
sant tout proche. En position plus interne, un groupement
trés mouillé & Carex rostrata et Ligulaire de Sibérie abrite
la station suivante (station 2); le sol est toujours formé de
tourbe, mais les apports détritiques y sont beaucoup plus
rares et son pH commence a s’acidifier 1égérement (pH =
6,7). Le transect traverse ensuite un groupement a Carex
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lasiocarpa (station 3) assurant la transition entre la péri-
phérie, au sol proche de la neutralité (stations 1 et 2), et le
centre, trés acide, de la tourbiére (stations 4 et 3). Hors
d’atteinte de I’eau minéralisée provenant du bassin ver-
sant, les Sphaignes font ici leur apparition ; les arbres sont
rares et le pH du sol est voisin de 5. Les deux derniéres

stations, bien qu’a quelques dizaines de métres seulement .-

de la précédente, sont situées dans les groupements végé-
taux les plus caractéristiques des tourbiéres acides : la sta-
tion 4 est placée dans un haut-marais actif (Sphagetum
magellanici) aux buttes de Sphaignes bien développées
(pH = 4,2), tandis que la station 5 occupe un haut-marais
terminal & Callune et Scirpe cespiteux (pH = 4). Tous les
groupements végétaux rencontrés, ainsi que les caractéris-
tiques physico-chimiques des sols et de 1’eau, ont été
décrits en détail par JULVE et al.,1989.

Le long de ce transect de 200 métres, la strate arborée
disparait donc progressivement ; ’alimentation hydrique,
topogeéne dans les stations 1 et 2, devient strictement om-
brogéne dans les stations 4 et 5 ; la nappe phréatique, af-
fleurante dans les deux premigres stations, s'éloigne de la
surface 3 mesure que 1’on progresse vers le centre ; le pH
du sol passe de 7,2 a 4, et la végétation herbacée, haute et
dense a la périphérie, s’abaisse réguliérement pour devenir
basse et éparse dans les hauts-marais, cédant la place aux
mousses puis aux chaméphytes. Ainsi de nombreux gra-
dgients écologiques évoluent de concert le long de e tran-

sect dont la succession synchronique des biotopes retrace

I’évolution diachronique potentielle de la tourbiére. Par
ailleurs, au regard de ces facteurs écologiques, la station 3
apparait comme un milieu « charniére » entre les deux
pdles, minérotrophe et oligotrophe, de cette succession.

Pour réaliser cette étude, nous avons mis au point un
modéle de piege 4 émergences recouvrant 1/2 m? de sol
(BRUNHES, 1981). La présence de ce piege ne modifie
qu’ au minimum les conditions climatiques sous-jacentes ;
il peut donc rester en place pendant tout un cycle de végé-
tation sans perturber le biotope ni les producteurs pri-
maires. Ce piége capture les imagos des Insectes holomé-
taboles a larves édaphiques et permet donc de connaitre
avec une- grande précision les lieux de développement lar-
vaire de chaque espéce ; il permet aussi d’en analyser
quantitativement les peuplements.

Les pieges 4 émergences ont été mis en place fin avril
et retirés début novembre, ce qui couvre la quasi-totalité
de la période d’éclosion des Limonides. Pendant cette
phase de capture, ils ont été relevés chaque semaine. Une
premiére série de 5 piéges a été utilisée en 1981, puis une
seconde série de 10 piéges (deux par station) lui a succédé
en 1984. Les emplacements furent déterminés au hasard
au sein d’une aire considérée comme homogéne.

Lors de I’étudé de la structure spatiale du peuplement,
nous analyserons la diversité spécifique de chaque station.
Cette diversité est le résultat de deux composantes :
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le nombre d’espéces présentes (ou richesse spécifique), et
I’équitabilité de leur répartition d’abondance (BLONDEL,
1979). Ce dernier parametre sera mesuré, a partir de P'in-
dice de diversité de SHANNON, par la formule :
E=-Xp; 1n(pl)/1n (N) , ot chacune des N espéces pré- -

. sentes dans la station intervient par la fréquence p; de ses;
“individus (LEGENDRE, 1979).

Ce méme indice interviendra lorsque sera envisagé le
comportement de chaque espéce vis-a-vis du gradient de
pH qui constitue I’'une des caractéristiques de 1’habitat lar-
vaire des Limonides. La situation de chaque espéce sera
alors mesurée par deux paramétres : son barycentre
(G =X f,.pH; oli, pour chaque station, PH; est la valeur du
pH et f; 1a fréquence de I’espece considérée), et son ampli-
tude d’habitat (évaluée par ’exponentielle de la diversité
de SHANNON de sa répartition sur I’ensemble des stations),
(BLONDEL, 1979).

ORGANISATION SPATIALE DU
PEUPLEMENT

PRESENTATION DES RESULTATS

Le long du transect décrit ci-dessus, les 15 pigges a
émergences ont permis de capturer 1846 Limonides appar-
tenant 4 14 genres et 30 espéces (TAB. I). k

L’analyse globale des résultats de chaque station
montre d’abord que le nombre des espéces présentes dimi-
nue le long du transect, passant de 17 dans les groupe-
ments minérotrophes (stations 1 et 2) & 4 dans le groupe-
ment le plus oligotrophe (station 5). De 1a méme facon le
nombre d’individus capturés passe de 981 dans la station 1
a, respectivement, 446, 212, 176 et 31 dans les stations 2,
3,4 et 5 (TaB. I).

Par contre, I’équitabilité qui mesure 1’équilibre entre
les abondances des espéces d’une méme station, varie
d’une facon différente : elle est plus élevée dans les grou-
pements aux caractéristiques intermédiaires (stations 2
et 3) que dans les groupements plus extrémes, s’effondrant
méme dans la station 5 oil deux espéces dominent trés for-
tement deux autres espéces trés rares,

A un niveau structurel plus fin, P’analyse de la répartition
spécifique selon les présences-absences permet de distinguer 7
groupes d’especes affines pour la composante spatiale de leur
niche larvaire (groupes « G » du tableau I et de la figure 1).

Le groupe Gl réunit 5 espéces qui ne vivent que dans la
station 1 tandis que 3 autres especes dont les larves peuvent
se développer jusque dans la station 2 mais avec, toutefois,
des effectifs plus faibles, constituent le groupe G1-2.
M. franzi est ’espéce la plus représentative de ce groupe.
De inéme, 7 especes n’ont été trouvées que dans la station 2
(groupe G2). La plus caractéristique et la plus constante des
especes de ce groupe nous semble étre E. gemina.
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TaBLEAU 1. — Biomasse des Limonides exprimée en nombre d’insectes capturés au niveau des 5 stations. Production au m’/an dans chaque

groupement, richesse specifique et équitabilité,

Limonid biomass evaluated by the number of Insects caught in each of the 5 stations. Production measured by the number of individuals per
m? per year for each plant community. Specific richness and equitabiliry.
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A I'inverse, deux espeéces seulement, P. rivosa et
E. lutea, ont un habitat larvaire qui s’étend de la station 1
2 la station 3 (groupe G1-3) ; on notera cependant que les
effectifs de E. lutea sont beaucoup plus élevés dans les
deux premiers milieux, minérotrophes, que dans la station
3 ; ses larves ne semblent donc se développer qu’excep-
tionnellement dans ce groupement de transition.

I1 convient de souligner qu’il n’existe aucune espéce
liée exclusivement 2 la station 3. Tous les Limonides de ce

biotope se rencontrent aussi, avec des abondances égales
ou supérieures, dans les biotopes adjacents. Cette partie de
la succession végétale ne semble donc pas posséder d’es-
péces sténotopes Strictes ni méme préférentielles.

A 'opposé, 6 espéces des groupements végétaux propres
aux tourbiéres acides n'ont été observées dans aucune des
zones périphériques : quatre d’entre elles (groupe G3-4)
ne se développent que dans les biotopes les plus turfigénes
(stations 3 et 4), et n’atteignent pas le haut-marais terminal
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alors que les deux autres (groupe G4-5) y parviennent
avec des effectifs notables. Une espece, M. occultus, do-
mine fortement le peuplement de la station 4 tandis que O.
pseudosimilis est caractéristique de la station 5.

Enfin, les larves de Limonides constitnant le dernier
groupe (groupe G1-4) se développent dans la plus grande
partie du transect et doivent donc étre considérées comme des -
especes ubiquistes, en particulier largement acidotolérantes.
Cependant, si ces especes sont capables de vivre dans les
sols dont le pH peut aller de 4 4 7, elles n’en manifestent
pas moins une préférence plus ou moins marquée pour
I’un ou 'autre des pbles de ce gradient. Ainki, par
exemple, T. immaculata s’observe en grande abondance
dans les biotopes acides alors que M. flavus ne fréquente
qu’exceptionnellement ces groupements de haut-marais.
Seules deux especes, M. medius et P. nielseni, parviennent
a se développer jusque dans le haut-marais terminal, tout
en présentant un attachement trés net pour la premiére par-
tie du transect.

Les 30 especes de Limonides de ce peuplement peu-
vent donc étre classées en 7 groupes d’apres leur pré-
sence-absence dans les différents milieux de la tourbiere.
Toutefois, la présence d’une espgce dans un biotope n’aura
pas la méme signification selon que ses effectifs y sont
élevés ou faibles. De plus, ‘il est intéressant d’étudier la
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localisation de chaque espéce sur un gradient écologique
précis et quantifiable plut6t que dans un simple codage
stationnel. Or le pH du sol est un facteur écologique im-
portant pour les larves édaphiques tout en étant une carac-
téristique majeure de I’hétérogénéité d’un site tourbeux 2
Sphaignes. Pour ces raisons, et dans le but d’affiner les re-
groupements mis en évidence précédemment, nous avons
analysé le comportement de chaque espéce vis-a-vis du
pH considéré comme une dimension de I’espace écolo-
gique de cette communauté. Ceci fut réalisé a I'aide de
deux parameétres : le barycentre de 1’espéce sur 1’échelle
des pH et I'amplitude d’habitat pour ce méme facteur. Les
résultats sont présentés sur le graphique de la figure 2.

Les espéces a faible amplitude d’habitat (< 2), c’est-
a-dire sténooeces pour le pH, se situent dans le bas du dia-
gramme. Les plus strictes d’entre elles correspondent aux
précédents groupes Gl, G2, G4-5, G1-2. Leurs barycentres
correspondent & des valeurs du pH qui sont soit inférieures
4 4,5 soit supérieures a 6,5. Entre ces deux limites, aucune
espece « spécialiste » n’existe, et les Limonides sté-*
nooeces de Chambedaze sont donc neutrophiles ou fran-
chement acidophiles.

Pour une amplitude d’habitat voisine de 2 apparaissent
essentiellement les espéces du groupe G3-4 que I'on peut
qualifier d’hémi-sténooeces ac;idophiles. Enfin, dans la
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- - -~
// ~
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r;",’;‘:hime‘__ T.immaculata * ~
’ . N
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7/ \
4 \
/ _———— * P.rivosa
- ==
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-~ AN *
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FIG. 2 — Structure du peuplement en fonction du pH du sol . Chaque espice est repérée par le pH de son barycentre (en abscisse), et par son
amplitude d’habitat (en ordonnée). Les especes soulignées composent le groupe G1-3.

Community structure and soil pH. Each species is situated according to the pH of their center ‘of gravity and their width of habitat.

Underlined species belong to group G1-3.
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FIG. 3. — Protection selon les axes 1 et 2 de 1’analyse factorielle des correspondances. Les données concernent 15 piéges et 30 especes. Les
trois pieges de chaque station sont représentés par le numéro de la station suivi d’une lettre a, b ou c.

Ordination of species and traps by reciprocal averaging (axes 1 and 2). The 3 traps of each station are named by their station number
followed by a letter a, b, or c. Data from 15 traps and 30 species.
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FIG. 4 — Projection selon les
axes 2 et 3 de [’analyse
factorielle des correspondances
(les pieges de la station 5 et
I’espece O. pseudosimilis, qui
sont trés éloignés de ce plan, n’y
ont pas été projetés pour plus de
clarté).

Ordination of species and traps
by reciprocal averaging (axes 2
and 3). The traps of station 5 and
the O. pseudosimilis point,
because they are far out of this
plane, have been omitted.
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partie haute du graphique, pour une amplitude allant de 2,5
a 3,5 et caractérisant des espéces euryoeces, se placent la

plupart des Limonides du groupe G1-4. Cependant, deux

&léments de ce groupe (Ph. fulvonervosa et M. medius) ap-
paraissent plus bas, avec une amplitude nettement plus
faible. Ils montrent 13 leur caractére hémi-sténooece que
traduit le déséquilibre de leurs répartitions d’abondance.

Par ailleurs, les barycentres des espéces euryoeces ne
sont pas en position médiane sur I’échelle des pH mais dé-
calés soit vers les valeurs fortes soit vers les valeurs
faibles, ce qui exprime la tendance plutdt neutrophile ou
plutdt acidophile de ces ubiquistes. :

Enfin il faut remarquer que les deux espéces qui
composent le groupe G1-3 (P. rivosa et E. lutea) ont des
barycentres équivalents mais different fortement par leur
amplitude d’habitat, d’ol leur éloignement sur la figure
2. Ainsi P. rivosa rejoint le groupe G1-4 tandis
qu’E. lutea semble plutdt étre une espece spécialiste,
proche du groupe G1-2.

La disposition d’ensemble des points de ce gra-
phique épouse la formé d’une « arche », soulignant le
manque d’espéces caractéristiques au niveau de la station
3 ; cette lacune est particuliérement nette chez les
especes sténooeces mais elle est aussi sensible pour les
tendances des espéces euryoeces.

Une troisi¢me approche de ce peuplement a été effec-
tuée par une analyse factorielle des correspondances. Elle
a permis de vérifier I’homogénéité stationnelle de
I’échantillonnage et de préciser, & partir des répartitions
d’abondance, les interdépendances entre les stations, les
groupes et les especes de Limonides.

L’analyse porte sur I’ensemble des résultats (15 picges
et 30 espéces). Les données ont été regroupées au préalabie
en 7 classes d’effectifs, chaque classe étant représentée dans
le calcul par la quantité : In (x+1), ol x est le centre de la
classe (classes 1 0,1,223,429,10230,312a 100,101 2
220). Ceci nous a permis de normaliser les distributions et
d’améliorer I’ordination tout en manipulant des données
plus simples. Nous soulignerons ainsi au passage 1’intérét
de I’'usage des classes d’abondance dans ce type d’analyse.

L’étude des plans de projection 1-2 (FIG. 3) et 2-3
(F1G. 4) permet de bien interpréter I’ordination obtenue
(les trois premiers axes principaux rendent en effet
compte de 62 % de I’inertie totale du nuage de points)..

La disposition des points-piéges montre une homogé-
néité stationnelle satisfaisante. Les points correspondant a
I’année 1981 (Ic, 2c, 3¢, 4¢, S5a) restent globalement 2
proximité des points de 1’année 1984, ce qui indique la
stabilit¢ du peuplement durant la période d’étude et justi-
fie la réunion des effectifs des deux années lors des deux
premieres approches. Par ailleurs, les trois points-pi¢ges
de chaque station sont dans I’ensemble assez regroupés et
les quelques cas de dispersion (2a, Sc, pigges 3) seront dis-
cutés plus loin.

L’organisation générale des groupes représentant les
diverses stations apparait nettement dans le plan 1-2
(F1G. 3). Ces cinq groupes se succédent en une série in-
curvée dont I’€étalement suit principalement I’axe 1.
Or.I’ordre des stations dans cette série, depuis le haut-ma-
rais terminal jusqu’aux zones périphériques, reproduit

# exactement la succession végétale naturelle du site alors

que le calcul de leur position n’est basé que sur les abon-
dances des diverses especes de Limonides, a I’exclusion
de toute autre donnée. Il y a donc adéquation et parallé-
lisme, sur le terrain, entre la succession phytosociologique
et les communautés de Limonides qui s’y développent.
Une telle concordance avec la série progressive des mi-
lieux tourbeux a déja été mise en évidence pour les peu-
plements d’ Araignées (VILLEPOUX, 1990).

Toutefois, les deux milieux périphériques (stations 1
et 2)'qui constituent 1’une des gxtrémités de la succession,
présentent une différentiation faunistique qui s’exprime
dans I’analyse selon ’axe 2. Cette originalité de la station
2 apparaft encore plus nettement sur le plan 2-3 (FIG. 4) .
ol, a U'intérieur du gradient général déja mentionné, les
particularités les plus fines de chaque milieu se révelent.

C’est aussi dans ce plan de projection que les inter-rela-
tions entre les especes et les groupes spécifiques sont les
plus évidentes (sauf pour O. pseudosimilis, et les pieges du
milieu 5; qui sont trés €loignés de ce plan et n’y ont pas. été
représentés mais dont [’originalité et les affinités sont claire-
ment exprimées sur 1’axe 1). Cette ordination des espéces
montre ’existence de trois pdles faunistiques principaux cor-
respondant aux groupes Gl, G2 et G3-4, I’espéce O. pseudo-
similis du groupe G4-5 constituant, comme nous 1’avons
déja mentionné, une quatriéme tendance isolée (particulicre-
ment marquée dans le piege 5c). Ces groupes sont ceux qui
ont été qualifiés de sténooeces pour le pH (cf.supra).

Des liaisons s’établissent entre ces poles, par I'inter-
médiaire des groupes souvent plus euryoeces G1-2, G1-3
et G1-4. Les deux premiers relient Gl a G2, tout en étant
beaucoup plus proches de Gl, ce qui accentue encore la
spécificité des Limonides du groupe 2. Le groupe G1-4
réalise une large transition entre Gl et G3-4. Ses espéces
s’échelonnent en fonction de préférences qui avaient déja
été observées avec les pH barycentriques. Cet étalement
des especes du groupe G1-4 se superpose, sur le dia-
gramme, 3 I’étalement des pieges de la station 3, ce qui
semble indiquer que le gradient faunistique général se ré-
percute au niveau intrabiotope dans ce dernier milieu.

SYNTHESE ET DISCUSSION

Le peuplement de Limonides apparait donc spatiale-
ment ordonné en un continuum qui suit I’évolution du
gradient écologique principal du site. Cette organisation
est attestée tant par 1’analyse en présence-absence (FIG. 1)
que par la répartition des espéces en fonction du pH du
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sol (FIG. 2) ou encore par I'analyse factorielle des corres-
pondances (FIG. 3 et 4). Des communautés faunistiques, dif-
férant par leurs esp&ces ou les fréquences de celles-ci,
s’échelonnent tout au long de la succession phytosociolo-
gique, le passage de |'une a 'autre se faisant par le jeu des
variations de contribution de plusieurs groupes spécifiques.

Cette structuration, représentée par 1’axe 1 de I'analyse
factorielle, semble se faire en fonction des valeurs du pH
qui s’abaissent progressivement a mesure que 1’on s’éloigne
de I'influence des apports d’eau du bassin versant. C’est
d’ailleurs pour cette raison que les notions de sténo/euryto-
pie et celles de sténo/euryoecie pour le pH sont pratique-
ment équivalentes dans le cas précis de ce peuplement. Elle
semble aussi se faire selon 1’évolution de la végétation, et
donc dans le sens d’une diminution réguliére des phyto-
masses entretenues. Il apparait cependant que, si la mesure
du pH ou I’observation de la végétation constituent des re-
peres commodes permettant de prévoir I’évolution de la
structure du peuplement de Limonides, ces éléments ne sau-
raient étre les causes principales de cette structuration. De
nombreux facteurs comme la texture de la tourbe, sa teneur
en matiére organique, la baisse rapide de la teneur en ca-
tions (Ca, Na, K, Mg) le long du transect affectent directe-
ment la croissance de la végétation et peuvent avoir une in-
fluence directe ou indirecte sur les ressources trophiques
des Limonides. Les variations saisonni¢res du niveau de la
nappe phréatique peut aussi &re un facteur écologique .dé-
terminant. Nos connaissances sur la biologie des larves de
ces Insectes sont bien trop limitées pour pouvoir trancher et
seule I’expérimentation, difficile dans ce domaine, permet-
trait de résoudre ce probleme.

Dans le cadre de ce continuum, I’observation plus pré-
cise de ’organisation des communautés met en évidence les
particularités faunistiques de certains milieux. Ainsi I’origi-
nalité de la station 2 est indiquée par tous les types d’ana-
lyses. Avec sept especes exclusives, la faune de cette station
différe nettement de celle de la station 1 alors que leurs pa-
ramétres écologiques semblent trés proches. Les effectifs
des Limonides ubiquistes y sont presque toujours faibles et
I’analyse factorielle des correspondances souligne, par son
axe 2, I’opposition entre ce milieu et le reste de la tourbiére.
La principale caractéristique distinctive de cette station est
‘d’étre en permanence submergée ou tout au moins gorgée
d’eau, phénomeéne qui est beaucoup moins constant dans le
milieu 1. Les espéces qui se développent dans un tel bio-
tope, si elles sont légérement acidotolérantes, s’inscrivant
ainsi dans le gradient de pH, sont surtout adaptées 2 la vie
aquatique ou hélophile. Cette plus ou moins grande abon-
dance de {’eau dans le sol constitue & notre avis un des fac-
teurs écologiques structurant le peuplement. Par ailleurs,
c’est dans le milieu 2 que la richesse spécifique et 1'équita-
bilit€ atteignent ensemble leurs valeurs maximales. Cela
peut traduire la stabilité saisonniére de ce biotope (en parti-
culier hydrique) et sa productivité biologique élevée.

La station 3 mérite également une attention particu-
liere. Sa position intermédiaire entre les zones eu-
trophes et celles franchement oligotrophes ainsi que son
manque d’homogénéité faunistique tout comme 1’ab-
sence d’espéces sténotopes lui conférent un statut origi-
nal au sein de la tourbiére. Les Limonides qui coloni-

* sent ce biotope ne sont jamais des especes exclusives ni

méme préférentes. Ils peuvent &tre en commun soit
avec les milieux 1 et 2 soit avec le milieu 4 mais mani-
festent alors une préférence pour ces habitats neutres ou
acides. Ils peuvent aussi étre présents tout au long du
transect (G1-4) mais alors ces especes ubiquistes mani-
festent de la méme facon une tendance neutrophile (M.
flavus, M. medius) ou acidophile (T. immaculata, Ph.
fulvonervosa) marquée. Une seule espece abondante a

son effectif maximum dans ce milieu et il convient de

souligner qu’il s’agit de 1’une des espéces les plus eury-

topes du site (P. nielseni). C’est aussi un biotope oir

I’équitabilité prend sa valeur la plus forte, ol la fraction
du peuplement constitué par les 50 % des espéces les
plus abondantes est la plus faible, olt les espéces sté-

nooeces pour le pH manquent totalement (FiG. 2). ©

Par ailleurs, les points-piéges de la station 3 dans I’ana-
lyse factorielle (FIG. 4) montrent une dispersion qui
suggere un gradient faunistique intrabiotope.

Tout ceci indique un milieu de transition sans élé-
ments faunistiques bien particuliers. Il s’y opére un glis-
sement assurant le passage, par une continuité appau-
vrie, de la faune des zones eutrophes a celle des zones
oligotrophes, sur un fond d’espéces ubiquistes. Ce
manque de « personnalité » tranche avec la composition
de la végétation qui est homogeéne et bien typée dans
cette station. A notre avis, les caractéres faunistiques du
milieu 3 s’opposent a la notion stricte d’écotone, fron-
tiere marquée entre deux milieux, qui s’enrichit de la
juxtaposition, sur une faible distance, de deux faunes
différentes. Ici, il s’agit plutdt d’une large transition, aux
facteurs abiotiques intermédiaires et aux caractéristiques
mitigées, oll quelques espéces s’aventurent mais ot trés
peu s’épanouissent vraiment.

Cette étude met aussi en évidence 1’existence,
dans le peuplement, d’espéces neutrophiles strictes
dont les larves ne se développent que dans les groupe-
ments végétaux eutrophes et qui doivent donc étre
considérées comme étrangéres a la tourbiere a
Sphaignes méme si des captures d’imagos peuvent étre
faites au filet 2 main dans des groupements végétaux
mésotrophes ou oligotrophes (BRUNHES, 1990). Au
premier rang de ces espéces « périphériques » nous ci-
terons celles des groupes Gl, G2 et G1-2 mais aussi E.
lutea et méme M. medius que 1’analyse en présence-
absence fait apparaitre comme des ubiquistes mais
dont les barycentres (FIG. 2) se trouvent associés a des
pH supérieurs a 6,5.
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De la méme fagon, cette analyse met en relief 1’acido-
philie de sept especes dont les pH barycentriques ont des
valeurs comprises entre 4 et 5,3. Le caractére tyrphobionte
(= qui se développe dans la tourbe acide et les groupe-
ments végétaux turfigénes associés) de quatre de ces es-
peces (0. pseudosimilis, E. diuturna, Ph. squalens et M.

ater) a déja éié signalé par de nombreux auteurs parmi les- -

" quels : CRAMER, 1968 ; COULSON, 1959 ; HADLEY, 1969 et
1970 ; LELOUP et JACQUEMART, 1963. Ph. heterogyna et M.
occultus peuvent &tre ajoutés sans réserves & cette liste
d’espéces tyrphobiontes. Il semble aussi logique d’y in-
clure Ph. fulvonervosa mais en signalant que si elle’ affec-
tionne tout particulierement les groupements mésotrophes,
cette espece peut aussi se développer dans des sols peu
acides (FiG. 1).

L’influence structurante de I’abondance ou de la ra-
reté€ de I’eau libre dans le biotope apparait méme dans les
groupements oligotrophes. Nous avons ainsi observé que
M. ater est abondant dans la tourbe bien drainée alors
que Ph. heterogyna, Ph. squalens et O. pseudosimilis
sont toujours associés a la tourbe gorgée d’eaun des ri-
goles d’érosion ou a des groupements végétaux de cica-
trisation (BRUNHES, 1990).

Nous noterons enfin (FIG. 1 et 2) que des espéces
ubiquistes, acidotolérantes et hydrotolérantes, viennent
compléter et complexifier les structures de peuplement
observées au niveau de chaque station. Les espéces du
groupe G1-4 illustrent parfaitement cette situation méme
si certaines d’entre elles font preuve d’une euryoecie
plus ou moins prononcée.

STRUCTURES TEMPORELLES
DU PEUPLEMENT
PRESENTATION DES RESULTATS

L’emploi de pieges relevés toutes les semaines nous a

, permis d’analyser également la chronologie des émer-

gences tout au long de la période d’étude (de début mai a
début novembre). Nous avons vérifié par ailleurs que trés
peu d’espéces, et trés peu d’individus, €closent en dehors
de cet intervalle. ’

Pour travailler sur des effectifs suffisants, nous ayons
regroupé les émergences de chaque espéce par périodes de
15 jours. Les résultats de treize espéces, choisies parmi
celles dont les effectifs sont les plus importants, ont été re-
portés sur les figures 7 et 8.

Sur la figure 7 nous avons placé sept especes sténo-
topes de groupements neutrophiles (H. longirostris, E. ge-
mina, E. trivialis) ou au contraire acidophiles (M. ater,
0. pseudosimilis, P. heterogyna et E. diuturna). Ce gra-
phique montre que ces espéces peuvent tre printaniéres
comme H. longirostris et M. ater, ou automnales comme
E. trivialis et E. diuturna, mais que leurs imagos occupent
toujours la strate aérienne pendant une plage temporelle
trés bréve, ne dépassant jamais deux mois. Cette période
de vol peut étre beaucoup plus courte et ne' pas excéder un
mois pour quatre de ces Limorides. o 4

Ce caractdre sténochrone est tout aussi marqﬁé pour les
autres especes sténotopes du peuplement. Il en est par
exemple ainsi pour M. franzi qui apparait dans la 2*™ quin-
zaine de juillet, culmine pendant la premiére quinzaine

Fi1G. 7 — Structures temporelles du
peuplement : occupation du temps par les
espéces sténotopes. Les abondances sont
exprimées en logarithme du nombre
d’émergences par quinzaine.

Temporal structures in Limonid community :
period of occupation of aerian layer by
stenotopic species. Abundance are measured
by logarithm of the number of Insects who
emerge every fortnight. &
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F1G. 8. — Structures temporelles du peuplement :
occupation du temps par les especes ubiquistes.

Temporal structures in Limonid community :
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pour M. occultus qui apparait brusquement en méme temps
que M. franzi (mais dans un autre groupement végétal) et
disparait en méme temps que lui,  la fin du mois d’aofit.

D’ensemble des données concernant les especes sténo-
topes met donc en évidence un phénomene trés net. A une
étroite spécialisation des biotopes de développement larvaire
correspond une trés bréve période d’occupation de la strate
aérienne par les adultes. La sténotopie des larves se trouve
ainsi fortement corrélée 4 la sténochronie des imagos.

A P’inverse, 1’analyse réveéle que les espéces ubi-
quistes sont en général présentes dans la végétation pen-
dant une période fort longue, dépassant presque toujours

deux mois (¢f. FiG. 8). Cette observation est vérifiée chez '

toutes les especes ubiquistes récoltées &4 Chambedaze, et
de facon particuliérement nette pour T. immaculata,
E. lutea et M. flavus qui occupent la plus grande partie du
transect pendant plus de 3 mois, ainsi que pour P. nielseni
qui colonise toutes les stations et vole de juillet a octobre
{ce dernier n’est pas représenté sur le graphique).

Enfin, les figures 7 et 8 indiquent a phénologie du peu-
plement total pour ’ensemble du site. Cette occupation de
I’espace par les Limonides se traduit par un histogramme
pratiquement symétrique et d’évolution réguliére, avec un
maximum entre le 15 juillet et la fin du mois d’aofit.

SYNTHESE ET DISCUSSION

La structure temporelle globale du peuplement des
Limonides se fonde donc sur deux sous-ensembles : d’une
part, celui des espéces sténotopes/sténochrones, qui occu-
pent la strate aérienne parfois abondamment (E. gemina)
mais toujours sur un bref laps de temps ; d’autre part, celui
des espéces eurytopes/eurychrones, qui peuvent étre domi-

nantes (M. flavus) ou rares (M. propinquus, P. rivosa) mais
qui utilisent la strate aérienne pendant 1a majeure partie du
temps oti le vol est possible.

~ Une liaison originale entre structure temporelle et struc-
ture spatiale d'un peuplement est ainsi mise en évidence.
11 est cependant possible de penser que le caractére sténo-
chrone d’une population peut étre amplifié, voire créé, par
la présence d’effectifs plus faibles chez les sténotopes que
chez les ubiquistes, ce qui diminuerait les chances de cap-
ture aux deux extrémités de la période d’apparition.

Cette hypoth&se n’est pas totalement a repousser mais'il
faut cependant souligner que 1’eurychronie d’une espéce
peut parfaiternent apparaitre malgré des effectifs faibles.
Cela est clairement vérifi€ avec P. rivosa ou M. propinquus.
En effet, avec six individus capturés, la premiere de ces
especes révele sa présence dans la strate aérienne de mai a
septembre alors que la seconde s’affirme de juin & octobre
avec seulement huit occurrences. Inversement, avec 95
individus capturés, E. gemina ne masque absolument pas
sa sténochronie. De faibles ou de forts effectifs peuvent
probablement altérer la perception de 1’eurychronie ou la
sténochronie d’une espéce mais ils ne peuvent expliquer le
caractére général de la liaison mise en évidence entre
structure spatiale et structure temporelle.

Les informations concernant les périodes de vol des
Limonides sont faciles & obtenir, aussi sont-elles nom-
breuses dans la littérature. Elles présentent néanmoins
I’inconvénient de provenir souvent de régions climatologi-
quement tres différentes ce qui ne facilite pas la comparai-
son des résultats. Le caracteére eurychrone de plusieurs
espéces dont nous avons indiqué la large répartition le
long du transect, telles M. medius, N. nemoralis,
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M. propinquus, T. immaculata, E. lutea, Ph. fulvonervosa
et P. rivosa, est parfaitement démontré par les travaux de
MENDL (1973), CRAMER (1967) et CouLsoN (1959). De la
méme facon, la sténochronie de M. ater, Ph. squalens, E.
diuturna, O. pseudosimilis est largement admise (HADLEY,
1969 ; CRAMER, 1963 ; CouLSON, 1959). Par contre, la sté-

nochronie de M. griseus et d’E. trivialis n’est pas admise -

par tous (MENDL 1973, CouLson 1959). Ces deux especes
se sont montrées sténotopes et sténochrones le long de
notre transect mais les effectifs capturés (quatre M. gri-
seus) nous incitent a la prudence en ce qui les concerne
méme si les résultats rapportés dans la littérature regrou-
pent des observations effectuées dans des sites variés.

On notera par ailleurs qu’au cours de cette étude
seule E. lutea a montré une répartition temporelle avec
deux pics d’émergences. Il serait classique, dans cette si-
tuation, d’envisager une ponte des femelles printanieres
dont les larves se développeraient en €té et donneraient
naissance & une deuxiéme génération automnale. Du fait
de 1’étanchéité de nos pigges, il n’est pas envisageable
que des femelles soient venues de 1’extérieur pour y
pondre. Il est d’autre part peu probable, compte tenu de la
rapidité avec laquelle les Limonides se noient dans les ré-
ceptacles du piege apreés leur éclosion, que des femelles
prisonniéres aient réussi & s’accoupler et & pondre avant
d’étre capturées. Par ailleurs, les conditions climatiques
rigoureuses, et en particulier le§’ températures moyennes
mensuelles basses, ne permettent probablement pas

LOG. BU NOMBRE (+) ET DU POIDS (o)
=

T T T T H
7 6 5 a4 P

FiG. 5. — Evolution, en fonction du pH, de la biomasse des
Limonides :

(+) logarithme du nombre de limonides capturés

(0) logarithme du poids sec/m*/an.

Variations in Limonid biomass according to variations of pH.
Biomass expressed as logarithm of the number of species caught per
m’ per year in each station (+), or as logarithm of the dry weight
per nt’ per year (0).

d’effectuer un cycle complet de développement pendant
les trois mois d’été. .

On peut alors supposer, ainsi que 1’a montré RIEB
(1988) chez les Cératopogonides, qu’il existe, dans une
méme ponte, au moins deux sortes de larves qui éclosent &
des périodes différentes. Ce phénoméne serait a vérifier en
ce qui concerne les Limonides mais son existence est
d’autant plus probable qu’elle a aussi ét€ mise en évidence
chez les Chironomides (DucroTtoy, 1980).

Les figures 7 et 8 montrent enfin que ’ensemble du
peuplement de Limonides se répartit entre mai et octobre
selon une courbe d’évolution réguliere que [’on peut super-
poser parfaitement. & la courbe des températures moyennes
mensuelles, indicatrice des conditions climatiques favorables
au vol et a la reproduction des imagos. Tout se passe donc
comme si les périodes d’occupation de la strate aérienne par
chaque espece, et bien qu’elles résultent de stratégies trés va-
riables, s’emboitaient harmonieusement au niveau du peu-
plement pour réaliser une utilisation optimale de la strate aé-

3

rienne pendant toute la période favorable au vol. ?

STRUCTURE ENERGETIQUE'DU
PEUPLEMENT

PRESENTATION DES RESULTATS o

L’échantillonnage utilisant des pidges & émergences
est particuliérement bien adapté aux études qﬁantitatives
de la production secondaire. Il a été ainsi possible de
préciser que la production moyenne du peuplement de
Limonides avait une valeur de 246 individus/m*an, soit un
poids sec moyen de 173 mg/m*an. Cependant, cette pro-
duction secondaire est trés inégalement distribuée le long
du transect et 1’étude de sa répartition d’un biotope 2
I’autre fait apparaitre des différences selon que ’on envi-
sage le nombre d’individus ou le poids sec de maticre
organique produite.

Structure numérique : production exprimée en nombre
d’individus '

La valeur annuelle du nombre de Limonides adultes
issus d’un m? de sol varie considérablement selon le mi-
lieu étudié. Cette production est en effet de 654 indivi-
dus/m?/an dans la mégaphorbiée périphérique o débute le
transect et seulement de 21 individus/m%*an dans le haut-
marais terminal. Entre ces deux extrémes, elle diminue
fortement jusqu’a la station 3, reste pratiquement stable
entre les stations 3 et 4, pour chuter brutalement & la fin du
transect (cf. TAB. IJ.

La figure 5, sur laquelle le logarithme du nombre de
Limondes produits est porté en ordonnée et le pH du biotope
en abscisse, permet d’analyser plus aisément la variation de
la production numérique de ce peuplement. Au vu de cette
figure, il faut remarquer en premier lieu qu’un lien étroit




102

relie, au niveau de chaque station, production primaire et
production de Limonides. On notera en effet que les peu-
plements limonidiens les plus productifs (stations 1 et 2)
se trouvent associés aux groupements végétaux a forte
production primaire (1500 a 2000 g/m*an dans ces grou-
pements eutrophes ; BRADBURY & GRACE, 1983). De la
méme fagon un lien de proportionnalité directe associe les
peuplements limonidiens les moins productifs (stations 4
et 5) aux groupements végétaux qui présentent la produc-
tion primaire la plus faible (50 & 500 g/m*/an, BRADBURY
& GRACE, 1983).

Ce lien entre productions primaire et secondaire niérite
d’étre souligné méme s’il s’établit de facon complexe entre
la végétation et les larves de Limonides qui peuvent étre,
selon les espéces, phytophages, détritiphages ou méme pré-
datrices ! Le niveau d’activité biologique du sol doit jouer
un grand réle par le biais des Bactéries, des Protozoaires,
des myceliums présents, mais aussi par 1'intermédiaire de la
quantité de matiére organique hydrolysée disponible.

Structure pondérale : production exprimée en poids sec
de matiére organique

La production du peuplement de Limonides peut aussi
&tre analysée en I’exprimant non plus en nombre d’indivi-
dus mais en poids sec produit par m® et par an. Pour effec-
tuer cette étude, le poids moyen de chaque espece a €té
établi & partir d’un lot composé de 5 méles et de 5
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femelles. Nous avons ainsi obtenu le poids moyen de
chaque sexe, puis celui de ’espéce par la formule
(P; + P~)/2, le sexe-ratio étant généralement proche de 0,5
pour ces Insectes (cf. Tas. II).

Ces poids moyens ont permis d’une part de calculer la
contribution pondérale de chaque espéce au peuplement, et
d’autre part d’estimer, dans chaque biotope, la production de
matidre séche par m? et par an due aux Limonides (cf. TaB. II). 4

Les résultats de ces calculs de biomasse ont été por-
tés sur la figure 5. Pour I’essentiel, on observe une évo-
lution paralléle du logarithme des poids et des effectifs
en fonction du pH. On notera cependant un trés net dé-
crochement de la production exprimée en poids sec au
niveau de la station 5 (pH = 4). Cet affaissement de la
valeur pondérale par rapport a I’effectif suggére une hé-
térogénéité dans les poids des especes des différents bio-
topes et en particulier un poids moindre pour les espéces
capturées dans la station 5.

La vérification de cette hypothese montre qu’en effet,
le poids moyen des espéces qui ne se développent que
dans les stations 1 et 2 est de 1,42 mg alors que celui des
espéces se développant exclusivement dans les stations 3,
4 et 5 n’est que de 0,46 mg. Le poids moyen des sept es-
péces ubiquistes appartenant au groupe G1-4 se situe a la
valeur intermédiaire de 0,78 mg (¢f. TaB. II). Or, il appa-
rait, en poussant plus avant I’analyse, que cet écart de
poids entre les espéces des milieux eutrophes et oligo-

TapLEAU II. — Biomasse
des Limonides exprimée
en poids sec/m*/an au

niveau des 5 groupements
végétaux.

Limonid biomass mea-
sured by the dry weight

per m* per year in the 5
plant communities.

H Poids : PRODUCTION AU NIVEAU
ESPECES CAPTUREES : moyen de: DES 5 STATIONS 2
: lfespece: {Poids sec en mg/m” /an)
{(n=30) H g+ ? :

H 2 H 1 H 2 H 3 : 4 H 5
Scleroprocta sorocula H 1,0 H 7,0 3 H H H
Limonia macrostigma H 3,13 T 12,52: H s H
Neolimnomyia nemoralis H 1,10 : 2,20: H z H
Phylidorea glabricula : 1,62 : 1,62: : H :
Phylidorea meigeni : 3,60 : 21,6 : : H H
Ccylindrotoma distinctissima : 3,02 : 12,00: 3,02: H H
Crunobia straminea H 1,61 H 4,83: 3,223 H :
Molophilus franzi H 0,5 : 56,0 : 9,50: H H
Erioptera gemina s 1,41 H :133,95: H :
Erioptera divisa z 0,8 H H 1,6 =. H H
Erioptera fuscipennis H 1,1 H : 47,3 = H :
‘Erioptera pederi : 0,5 H s 1 H H :
Erioconopa trivialis H 0,66 H H 5,28: H H
Helius longirostris H 0,83 H H 7,47 H H
Molophilus griseus H 0,5 : H 2 H H H
Erioptera lutea H 0,42 :175,8 : 59,2 = 1,2 = :
Pedicia rivosa : 30,1 : 90,3 : 30,1 : 60,2 : H
Erioconopa diuturna H 0,4 H H : 2,0 : 1,6 =
Molophilus ater H 0,16 : : H 0,96 1,44:
Phylidorea squalens H 1,22 : H H 7,32: 7,32:
Phylidorea heterogyna H 0,48 : H H 0,48: 0,48:
Molophilus occultus H 0,36 H H H 0,36: 29,3 : 4,32
Ormosia pseudosimilis H 0,15 H H H H : 2,55
Molophilus propingquus H 0,42 : 0,42: 1,263 : 1,63:
Molophilus flavus H o,s0 :134,0 : 43,5 : 35,0 : 0,5 :
Phylidorea fulvonervosa H 1,83 H 1,83: H 7,32: 25,62:
Trricyphona immaculata H 1,3 T 27,30: 5,2 ¢+ 35,10: 59,8 :
Neolimnomyia batava : 0,78 s 17 ,94: 2,34: 10,14: 7,023
Molophilus medius : 0,38 T 27,743 s 11,40: 0,38: 0,38
Paradelphomyia nielseni H 0,28 : 9,80: 4,20: 12,32: 0,28: 0,28
Poids sec total H :607,90:363,20:183,8 :135,42: 7,53
Nbre de piéges utilisés H H 3 : 3 H 3 H 3 H 3
Production Limonides : : : H : :
Poids sec en mg/m?/an H :405,2 :242,1 :122,5 : 90,28: 5,02
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FiG. 6 — Evolution, en fonction du pH, du poids moyen des Limonides
appartenant & 3 genres différents. A gauche : poids moyen des espéces
des groupements eutrophes ; a droite poids moyen des espéces des
groupements oligotrophes.

Evolution of the mean weight, according to pH variations, for several
Limonid species belonging to 3 different genus. At left : species
developping in eutrophic plant communities. At right : species
developping in oligotrophic plant communities.

¢

trophes n’est pas di a la présence de Genres ou de Sous-
Familles distincts qui, ne se développant que dans 1’un ou
I’autre biotope, influenceraient par leur poids plus ou
moins élevé le poids moyen de chaque communauté. Cette
distinction entre Limonides « lourds », vivant dans les sols
eutrophes, et Limonides « légers » des sols oligotrophes
existe au sein méme de chaque Genre. La figure 6 dé-
montre en effet que, pour un méme Genre, les espéces qui
ne vivent que dans les sols neutres sont nettement et régu-
litrement plus lourdes que les espéces qui se développent
dans les sols acides.

Aucune hypothése satisfaisante ne peut-étre avancée
actuellement pour expliquer ce phénoméne mais on ne

peut qu’étre frappé par son analogie avec ce que 1’on ob--

serve plus classiquement dans le régne végétal. En effet, si
plusieurs espeéces botaniques, appartenant & un méme
Genre, vivent le long d’un tel transect, les especes les plus
grandes se trouvent sur les sols neutres et eutrophes alors
que les especes naines se développent dans les sols acides.
Cette observation est clairement illustrée dans les tour-
bieres du Massif central par les couples : Salix pentan-
dralSalix lapponum ou Betula pubescens/Betula nana.

SYNTHESE ET DISCUSSION

Les recherches concernant la structure numérique ou
pondérale des peuplements d’insectes vivant dans les tour-
biéres semblent faire totalement défaut. Par contre, les
études effectuées en milieu aquatique et sur les berges des

ruisseaux sont relativement nombreuses (MENDL, 1973 ;
GUMBEL, 1976 ; CASPERS, 1980 ; WAGNER, 1982). Ces
études ne fournissent pas toujours des points de comparaison
trés satisfaisants car elles ont été conduites a I’aide de pieges
a émergences de vastes dimensions (jusqu’a 11 m?* de sur-
face) placés au-dessus de ruisseaux mais incluant plus ou

{ . ‘moins largement une partie des berges. Dans de telles condi-

tions il est bien difficile de distinguer les Limonides issus du
milieu aquatique de ceux provenant des zones terrestres:”

La plus ancienne de ces études a été réalisée en R.EA.
(Hessen) par ILLIES (1971). Cet auteur a capturé 3353
Limonides en une année sur une surface de 11 m? (compor-
tant environ 1/3 d’eau libre et 2/3 de berges). La production
moyenne est donc'de 305 Limonides/m?*/an, mais, si ’on ne
tient compte que des espéces dont les larves sont le plus ré-
gulierement li€es au sol ou: & la boue des rives, on obtient
une production de 171 Limonides/m?*/an (MEeNDL, 1973).
Par ailleurs, en concluant ’étude sur 1’ensemble de la pro-
duction d’insectes des eaux courantes du Breitenbach,
ILLiEs (1975) souligne les variations considérables qui se
produisent d’une année 4 autre : (6,3 gen 1969 et 2,7 g en
1972). En utilisant 13 piéges & émergences de 3 m?,
GUMBEL (1976) évalue respectivement a 606, 510 et 372 la
production en Limonides/m?*/an de trois milieux mixtes, a la
fois aquatiques et terrestres. Exprimé en poids sec, cela cor-
respond respectivement a 420, 240 et 231 mg/m’/an.

" "CasPERS (1980), reprenant la méme technique que
ILLIES, a montré que la production d’insectes pouvait
considérablement varier d’une année a I’autre. Sur un petit
ruisseau proche de Bonn (R.F.A.), il a en effet observé que
la production des espéces terrestres, qui était la premicre
année de 2962 Limonides/m*an (1574 mg/m*/an), n’était
plus que de 304 Limonides/m*an la deuxiéme année (195
mg/m?/an). Les résultats obtenus par CASPERS mettent par
ailleurs en évidence que si la production en Limonides
aquatiques est numériquement plus faible que celle obte-
nue en milieu terrestre, elle est pondéralement plus impor-
tante car les espéces aquatiques sont significativement
plus grosses que les autres. WAGNER (1982) a conduit une
étude analogue dans cing ruisseaux d’Autriche et il a mon-
tré que la production en Limonides était de 654, 322, 180,
171 et 115 individus/m*an (ce qui correspond respective-
ment a 1026, 231, 102, 155 et 80 mg/m*/an). Cette étude
de WAGNER souligne une nouvelle fois les trés fortes va-
riations de la production secondaire qui peuvent aller de 1
a 5 en ce qui concerne le nombre d’individus, et méme at-
teindre 1 & 12 en ce qui concerne le poids sec.

Les résultats que nous avons obtenus dans les groupe-
ments eutrophes ou mésotrophes (stations 1 & 3) sont tout
a fait comparables a ceux observés sur les berges des ruis-
seaux allemands ou autrichiens. Par contre les groupe-
ments oligotrophes des tourbiéres acides (stations 4 et 5)
se révelent nettement moins productifs que tous les
exemples rapportés dans la littérature.
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CONCLUSION

L’analyse de la structure spatiale du peuplement a ré-
vélé la présence de 30 espéces de Limonides qui se répar-
tissent de fagon ordonnée le long du transect étudié. Il a
été par ailleurs possible de mettre en évidence I’existence
d’espéces tyrphobiontes étroitement associées aux groupe-
ments végétaux les plus acides et d’especes étrangéres a la
tourbiére au sens strict, dont les larves se développent
dans les sols 2 forte capacité d’échange. Quelques especes
ubiquistes se développent par contre sur presque toute la
longueur du transect ; il est probable que 1'étude du ré-
gime alimentaire des larves permettrait de mieux com-
prendre les causes de ces répartitions.

Les groupements végétaux mésotrophes (station 3) ne
constituent pas un écotone classique entre groupements oligo-
trophes et eutrophes oil cohabiteraient de nombreuses espéces.
Dans ce groupement de transition le peuplement de Limonides
est numériquement et énergétiquement aussi important que les
autres mais il ne posséde aucune espéce sténotope et les es-
peces ubiquistes y sont particuliérement bien représentées.

Les facteurs écologiques qui influencent le plus direc-
tement la structure de ce peuplement semblent €tre d’une
part la capacité d’échange du sol dont le pH est un bon in-
dicateur et qui conditionne les possibilités trophiques du
sol et d’autre part la présence.plus ou moins abondante et
prolongée de 1'eau libre en surface.

La structure temporelle du peuplement se montre trés
équilibrée au cours de la belle saison, cet équilibre résul-
tant de la superposition de deux stratégies distinctes : les
espéces sténotopes apparaissent avec des effectifs parfois
élevés mais pendant une bréve période alors que les es-
péces ubiquistes occupent tout ’espace durant une plage
de temps généralement longue.

Ce lien particuliérement étroit entre structures spatiale

et temporelle d’une communauté peut exister chez
d’autres Insectes ; I’observation d’une sténochronie doit .

alors inciter a vérifier la présence d’une sténotopie asso-
ciée, et réciproquement. La signification écologique et
adaptative de ce lien structurel sera peut-€tre €lucidée a la
lumiére d’exemples plus nombreux.

La relation de proportionnalité directe entre produc-
tion primaire et secondaire, si elle n’avait encore jamais
été observée dans 1’écosysteme tourbiére, a été fréquem-
ment mise en évidence en milieux aquatiques ou ter-
restres. Par contre, 1’existence, chez un méme Genre, d’es-
péces « légeres » se développant dans les groupements
végétaux oligotrophes et d’espéces « lourdes » localisées
dans les sols a capacité d’échange élevée, devra étre re-
cherchée dans d’autres familles d’Insectes car elle consti-
tue une observation particuliérement originale.

L’écosysteme tourbiére est, dans certaines de nos ré-
gions tempérées, I'un des trés rares écosystemes a ne pas
avoir été perturbé par 1’action humaine. Nous pensons que

cette ancienneté et cette stabilité tout & fait remarquables
expliquent pour une large part la finesse d’ajustement et la
complexité des structures de peuplement que nous avons
observées chez les Limonides.

Une étude en cours s’attache a rechercher si les
mémes particularités apparaissent dans les structures de
peuplement des Tipulidae capturés le long du méme tran-
sect. Ces résultats devraient faire I’objet d’un futur article.
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