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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
49, 259-268, 1976

Etude des facteurs de mortalité dans une population de Gerris
remigis Say (Heteroptera)

WILLY MATTHEY
Institut de Zoologie, Rue Emile Argand 11, CH-2000 Neuchatel

Study of the mortality factors affecting a population of Gerris remigis SAY (Heteroptera) - The author
has studied the annual cycle of a population of Gerris remigis SAY living on beaverponds in the
region of Kananaskis (Alberta, Canada). During one generation less than 1% of the potential popu-
lation (=number of eggs layed) reaches the mature adult stage. Since there are no known natural
enemies, control of the population results mainly from winter mortality of the adults and from
cannibalism, the latter acting mainly at the level of the larvae. The intensity of this mechanism of
selfregulation varies in an inverse relationship with food availability. The presence of spatial refuges
on the ponds favours survival of the young larvae.

Le Centre de recherches de Kananaskis (Environmental Sciences Centre
Kananaskis, Université de Calgary, Alberta, Canada) a axé pendant plusieurs
années une partie de son activité sur I’écologie d’un ensemble de cing €tangs a
castors, qui ont été décrits par PRITCHARD et HALL (1971). Les recherches ont
porté soit sur la communauté benthique dans son ensemble (HODKINSON,
1975), soit sur des organismes bien précis: Tipula sacra ALEXANDER (PriT-
CHARD et HaLL, op. cit.; HALL et PRITCHARD, 1975), Sialis cornuta Ross.
(LEISCHNER et PRITCHARD, 1973; PRITCHARD et LEISCHNER, 1973), Ptychoptera
lenis lenis OSTEN SACKEN (HoDKINsSON, 1973). C’est dans ce méme cadre que
nous avons abordé I’étude de Gerris remigis SAy. Plusieurs aspects de la biolo-
gie et de I’écologie de cette espece ont été étudiés précédemment (MATTHEY,
1974, 1975, 1976), mais les facteurs de mortalité qui interviennent au cours des
différents stades de développement pour maintenir d’une année a ’autre des
effectifs comparables d’adultes reproducteurs n’ont pas encore été évoqués.
C’est ce que nous nous proposons de faire dans la présente publication.

METHODES

Les recherches ont été effectuées sur deux des cing €tangs mentionnés ci-
dessus: le Billabong et I’East Pond. Leurs dimensions sont suffisamment
restreintes (surfaces respectives 59 et 119 m?) pour qu’il soit possible de
marquer la totalité des adultes et de dénombrer les larves avec une précision
satisfaisante. L’observation in situ est relativement aisée et a joué un role
important dans ce travail. L’expérimentation a été effectuée en laboratoire sur
la base des observations de terrain.

Les méthodes d’échantillonnage, de marquage et d’élevage ont été
décrites précédemment (MATTHEY, op. cit.).
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DONNEES DEMOGRAPHIQUES

En élevage, une femelle pond en moyenne 6 ceufs par jour durant sa
période de reproduction. Les 40 femelles observées au printemps 1971 sur le
Billabong se sont reproduites en moyenne pendant 41 jours sur cet étang. Si
leur fertilité est aussi grande dans le terrain qu’en laboratoire, ce sont prés de
10000 ceufs qui ont été pondus. Au total, 613 adultes ténéraux en sont issus et
ont été marqués jusqu’a I’hiver. La mortalité au niveau des ceufs et des larves
s’éléve par conséquent a pres de 94% par rapport au nombre initial d’ceufs. Au
sein de la population d’adultes, la dispersion estivale et la mortalité hivernale
réduisent ce nombre a 137 individus reproducteurs qui réapparaissent au prin-
temps 1972. La dispersion printani€re ramene ce nombre a 66 sur le Billabong.
La population reproductrice en place représente de ce fait moins de 1% de la

population potentielle. Cette proportion se retrouve en gros d’une année a
I’autre.

MORTALITE AU NIVEAU DES (EUFS

Les observations portent sur 1678 ceufs pondus en laboratoire d’avril a
juin par six femelles capturées dans le terrain a leur sortie de diapause hiver-
nale. Ces ceufs ont €té conserves avec leur substrat (pierres ou planchettes)
dans des cristallisoirs sans aérateurs ou I’eau était changée tous les deux jours.
Selon les pontes (ponte = quantité d’ceufs pondus en une fois par une femelle),
le nombre d’ceufs non embryonnés varie de 0 a 30% (en moyenne 15,6%). Les
champignons se développent de préférence sur ces derniers, mais ils occasion-
nent aussi un certain taux de mortalité parmi les ceufs embryonnés (Tableau
1). Ce taux est probablement plus €levé en laboratoire que dans le terrain, de
méme que le nombre d’ceufs non fécondés (BRINKHURST, 1966).

Tableau 1: Mortalité des ceufs en laboratoire.

Nombre d'oeufs observés 1678 100 %
Oeufs non fécondés 262 15,6 %
Oeufs embryonnés tués par

les champignons 64 3,8 &
Embryons malformés 27 1,6 %
Eclosions 1325 79 3

En ce qui concerne la prédation, des expériences effectuées en labora-
toire montrent que seuls des Coléopteres de la taille de Graphoderus occiden-
talis (HORN) et Acilius semisulcatus AUBE ont des mandibules assez puissantes
pour entamer les ceufs. Ces derniers sont attaqués seulement quand les autres
sources de nourriture sont insuffisantes. Dans ce cas, un individu de G. oc-
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cidentalis a mangé 13 ceufs en 19 jours. Les Coléoptéres plus petits, comme
Agabus austini SHARP et [Ilybius angustior GYLL., ne peuvent entamer le
chorion. Ils détachent toutefois les ceufs de leur support et les font tomber sur
le fond.

Dans I’ouest du continent nord américain, Patasson gerrisophaga (DouTT)
(Chalcidoidea, Mymaridae) semble étre le seul parasite des ceufs de G. remigis
(USINGER, 1968). Pour notre part, nous n’avons pas constaté de parasitisme
dans les pontes recueillies dans le terrain et élevées en laboratoire.

MORTALITE AU NIVEAU DES LARVES
Mortalité résultant de l’éclosion sous l’eau

Du fait de la position des ceufs (MATTHEY, 1975), les larves L.1 sont
immergées a ’éclosion. Un petit nombre d’entre elles (0,3% en laboratoire) ne
parviennent pas a se libérer complétement et meurent en cours d’éclosion.

Dans la grande majorité des cas, lorsque les larves se sont dégagées, elles
nagent au hasard dans n’importe quelle direction. L’observation montre
qu’elles peuvent alors €tre la proie de prédateurs de la taille de Agabus austini.

La larve sur le point d’¢émerger aborde la surface par sa face ventrale; elle
ramene ses pattes postérieures en avant et, par un violent renversement, rompt
la tension superficielle. Elle est seche au sortir de I’eau et immédiatement
active. Lorsque son premier effort est infructueux, elle effectue quatre ou cing
de ces mouvements a la suite. En cas d’insucces, elle reprend sa nage au
hasard. Ses chances d’émerger deviennent alors trés faibles, bien qu’une L.1
immergée puisse survivre jusqu’a dix-huit heures. Lorsque la larve est mouil-
1ée a ’émersion, elle reste collée sur ’eau. Elle tente alors de sécher ses pattes
en les soulevant I’une apres ’autre, puis elle essaie de détacher son corps de la
surface. Ses chances de survie sont faibles dans la nature, car toute larve qui
présente un handicap est rapidement tuée par les autres larves de Gerris.

L’obstacle principal a I’émersion des larves est la présence d’un film sur
’eau, dii soit a des dépots de pollen, soit & des développements bactériens. Le
fait a €té constaté non seulement en laboratoire, mais aussi dans le terrain. Sur
le Billabong, une épaisse couche de pollen a pu étre observée du 29 mai au
9 juin 1971, date a laquelle la pluie a nettoyé la surface de I’eau. Un jour plus
tard, les premic¢res L.1 sont apparues sur cet étang. Par comparaison, sur ’East
Pond et le Lower Pond, qui sont traversés par des courants et ou, par consé-
quent, la couche de pollen ne peut se former, les premiéres L.1 ont été obser-
vees les 2 et 5 juin, soit de cinq a huit jours plus tot. Ce décalage n’est pas di a
une différence de température entre les étangs, car, a ce point de vue, le
Billabong est plus favorable. Il est permis de supposer que les éclosions dans
ce dernier étang ont commencé au moins aussi tot que dans les autres, mais
que toutes les L.1 écloses jusqu’au 10 juin sont mortes noyées pour n’avoir pu
eémerger a travers la couche de pollen.

Une surface propre est donc un facteur favorable, de méme que la
présence de vaguelettes ou de faibles courants au sein de la masse d’eau. On
constate en effet que, dans les cristallisoirs avec aérateurs, qui reproduisent le
mieux les conditions naturelles, les émersions sont nettement plus nombreuses
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par rapport au nombre d’ceufs que dans les récipients sans aérateurs, donc sans
mouvements d’eau (Tableau 2).

Tableau 2: Influence des mouvements d’eau et de la présence d’un film bactérien sur I’émersion
des larves L1.

10)]
o
= n 0]
0 o ow o own
o < oo O
- 0 - -~ n n -~
T >N n n QO n ©
Y (O JY)) >\ g g
. .Q — 3 Dy QY
Q 8 0 W @ O £ O
Z 0 o5 A g S
Bac avec aérateur.
Eau propre en surface | 101 100 0 100
Bac sans aérateur.
Eau propre en surface | 109 107 50 57
Bac sans aérateur.
Film bactérien a la
surface de 1l'eau 14 12 12 0

Mortalité due aux facteurs climatiques

Dans la région de Kananaskis, les larves écloses dans la seconde moitié
d’aolit n’atteignent pas 1’état adulte avant I’hiver qui commence vers la fin de
septembre. Il faut admettre que celles qui échappent aux effets du canniba-
lisme n’entrent pas en diapause et qu’elles sont tuees par le froid, car aucune
d’entre elles n’est jamais retrouvée au printemps suivant. Nous avons montré
I'importance de ce fait dans la répartition de G. remigis en altitude (MATTHEY,
1976).

Cannibalisme
Généralités
Le cannibalisme est une forme de prédation, a la nuance prés que proies
et prédateurs appartiennent a la méme espece. Il représente un mécanisme
d’autorégulation efficace. On pourrait méme y voir une forme particuliére de
comportement social qui réduit le nombre d’individus avant que le manque de
nourriture n’affecte I’ensemble de la population (Fox, 1975 b). Chez les

Hétéroptéres aquatiques, il est en effet possible de montrer (Fox, op. cit.;
MATTHEY, 1974) que lorsque la nourriture est abondante, I’intensité du can-
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nibalisme reste faible, et qu’elle augmente dans la mesure ou les proies a
disposition deviennent plus rares.

Les insectes qui tombent sur [’eau des €tangs et qui constituent le régime
alimentaire normal des Gerris sont préférés probablement parce que faciles a
tuer. Les larves de Gerris en cours de mue ou malformées représentent égale-
ment des proies aisément maitrisables. Par contre, les larves en conditions
normales sont plus difficiles a capturer, et c’est seulement en cas de disette
qu’elles sont activement et systématiquement chassées par les individus plus
forts et plus agés.

Modalités du cannibalisme

- Entre larves de méme stade

Lors de I’éclosion d’une ponte en laboratoire, on observe parmi les jeunes
L.1 quelques individus plus actifs que les autres, de taille Iégérement plus forte
et qui, de ce fait, sont mieux aptes a se nourrir (nourriture fournie en labora-
toire: drosophiles), marquant méme une tendance a accaparer les proies. La
durée du premier stade, pour ces individus, est plus courte que la moyenne
(Tableau 3). Des qu’ils ont atteint le stade L.2, avec un ou deux jours d’avance
sur les autres, ils deviennent capables d’exercer une prédation sur les larves
moins avancées dans leur développement, particulicrement au moment de la
mue L.1-L.2. Dans 84% des cas observés, ces individus ont un développement
complet plus rapide que la moyenne. Le cannibalisme est faible entre eux.

Tableau 3: Durée de développement des larves L1 issues d’'une mé&me ponte.

Température de 1l'élevage (OC) 8 13,5 20
Nb. de larves en expérience 26 20 51
Durée moyenne du développement (j.)| 29 15 4,6

Nb. de larves ayant une avance
dans leur développement :

de 1 j sur la moyenne 5 4 21
de 2 j n " n 3 4 2
de plus de 2 j o 4 0 O

Nb. de jours entre la premiére
et la derniére mue L.1 - L.2
parmi les larves en expérience 8 5 4

-Entre les différents stades

Les éclosions commencent en juin et se poursuivent jusqu’en septembre.
Ce fait, ajouté aux variations individuelles dans la durée des stades larvaires, a
pour conséquence la présence simultanée de plusieurs stades de développe-
ment sur les étangs dés la fin du mois de juin.
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Sur les étangs, les différentes classes d’age occupent des zones distinctes,
ce qui réduit les contacts entre elles et diminue I’intensit¢é du cannibalisme
pratiqué par les L.5 et les adultes aux dépens des deux premiers stades
(Tableau 4). L.1 et L.2 sont localisées dans les endroits peu profonds, en-
combrés de débris de bois ou colonisés par une végétation dense (zones-
refuges). On les trouve aussi souvent a I’extréme limite de ’eau, et elles se
montrent méme capables de grimper aux herbes et d’y demeurer suspendues.
Les stades L.5 et adulte recherchent également le voisinage de la rive, mais ils
se regroupent de préférence dans les zones dégagées ou a végétation clair-
semée. Ils ne parcourent le centre des étangs que lorsqu’ils sont a la recherche
de proies. Les larves L.3 et L.4 ont une localisation mixte. Elles ont tendance a
quitter les zones-refuges pour s’aventurer en eau libre. Elles deviennent ainsi
vulnérables, car elles pénetrent dans le territoire occupé par les individus plus
agés. C’est a leur niveau principalement que s’établit dans le terrain un effet de
barrage visible sur les pyramides d’ages de la population (MATTHEY, 1976).

Tableau 4: Répartition de Gerris remigis sur le Billabong, par catégories d’ages.

L.1+2 |L.3+4 |L.5 + Adultes

Zones-refuges 85 % 46

o\
N
ov

Etang moins
zones-refuges 15 % 54

oe
O
(00}
oQ

- Influence d’une espéce compétitrice

En conditions normales, aucune des autres especes preédatrices presentes
sur ou dans les étangs n’est assez abondante pour entrer en compétition avec
G. remigis, a une exception pres. En effet, chaque année, dans la seconde
moitié d’aolt, Notonecta kirbyi HUNG. forme dans nos stations des populations
temporaires importantes au moment de ses migrations. G. remigis et N. kirbyi
sont en compétition directe pour la nourriture sans que, selon nos observa-
tions, une des deux espéces soit prédatrice de I’autre. Mais il faut relever que
lorsque G. remigis et N. kirbyi se disputent une proie, c’est généralement la
seconde qui ’emporte. En outre, par leurs arrivées et leurs envols incessants,
les Notonectes introduisent dans les stations un facteur de perturbation
notable pour les organismes de surface.

Cette situation est particulicrement marquée sur I’East Pond. Paralléle-
ment a Yaugmentation du nombre de Notonectes, on assiste au départ d’une
partie de la population adulte de G. remigis qui quitte I’East Pond et se déplace
sur des étangs voisins plus favorables. On remarque également une diminution
anormale des larves, ce qui traduit une augmentation du cannibalisme due a la
raréfaction de la nourriture, principalement aux dépens des larves agées. Les
adultes restants sont repoussés dans les zones-refuges normalement occupées
par les jeunes larves seulement. Tous les stades se trouvent ainsi superposes,
ce qui provoque une nouvelle intensification du cannibalisme, aux dépens des
deux premiers stades surtout (Fig. 1).
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Nb. d'insectes

250 -
Al L.5 + Adultes
L.3 + L.4
esened LT o+ L.2
200-
e—o . kirbyi
150+
100
50-
sl
10/8 17/8 28/8 3/9

Fig. 1: Effectifs comparés de G. remigis et de N. kirbyi sur I’East Pond.
MORTALITE AU NIVEAU DES ADULTES

Les Vertébrés prédateurs de Gerris mentionnés dans la littérature
(Horion, 1936; CALLAHAN, 1974) n’ont pas d’action perceptible sur nos popula-
tions.

Selon Fox (1975 a), G. remigis constitue une proportion non négligeable
de la nourriture de Notonecta hoffmani HUNG., ce qui ne semble pas étre le cas
avec N. kirbyi.

Le cannibalisme, essentiellement au moment de la mue imaginale ou
immeédiatement apres, entraine la mort de 0,5 a 1% des adultes en laboratoire.
Cette proportion peut devenir plus importante dans le terrain.

C’est la mortalité hivernale qui provoque les plus grandes pertes, 62.,5%
du total des adultes marqués ou 73,3% des individus entrés en diapause
(MATTHEY, 1974).
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Chez les vieux adultes des deux sexes, on observe une forte résorption de
la musculature thoracique. Ils deviennent de ce fait incapables de se soutenir
normalement sur I’eau et éprouvent de grandes difficultés a se déplacer. Les
observations de laboratoire, ainsi que les cadavres d’adultes retrouvés dans les

¢tangs, montrent que la plus grande partie d’entre eux se noient a la fin de la
période de reproduction.

DISCUSSION

Dans le terrain, deux facteurs indépendants de la densité peuvent pro-
voquer de sévéres réductions d’effectifs dans les populations étudiées. Le plus
important d’entre eux est incontestablement la mortalite hivernale, qui
entraine la disparition de toutes les larves en début d’hiver et qui atteint 73.3%
du nombre d’adultes entrés en diapause sur les bords du Billabong. Cette pro-
portion est plus faible sur I’East Pond (47,7%). Ces pourcentages se retrouvent
en gros d’une année a l'autre, car les populations d’adultes ténéraux et de
reproducteurs se sont maintenues a des niveaux comparables trois années de
suite (1970 a 1972).

En second lieu, il faut considérer la mortalité a I’émersion. Elle n’entre
en ligne de compte que sur les étangs plus ou moins stagnants, en ’occurrence
sur le Billabong. Si les dépdts de pollen sur I’eau, qui en sont la cause princi-
pale, se maintiennent longtemps en I’absence de pluie et de vent, ils peuvent
provoquer une mortalité certainement importante parmi les L.1, bien qu’elle
soit difficile a estimer. Cette action est cependant limitée dans le temps,
puisque les éclosions se poursuivent sur une dizaine de semaines environ,
alors que les dépots de pollen se maintiennent au maximum deux semaines sur
I’eau.

C’est le cannibalisme, facteur dépendant de la densité, qui détermine
effectivement le niveau des populations de G. remigis. Nos €tangs sont des
milieux relativement fermés ou la forme aptére de cette espéce constitue
jusqu’a 98% de la faune prédatrice de surface. Ces populations ne sont con-
tr6lées par aucun prédateur ou parasite, si bien que leur ajustement a la
capacité du milieu est nécessairement le fait d’'un mécanisme compensatoire
d’autorégulation: le cannibalisme, qui agit essentiellement au niveau des
larves. La quantité de nourriture a disposition et la diversité de I’habitat sont
les deux facteurs principaux qui déterminent son intensité. La sous-alimenta-
tion n’agit pas directement sur les Gerris, et peu d’entre eux meurent de faim;
elle intervient par I'intermédiaire du cannibalisme qui s’intensifie a mesure
que la nourriture se raréfie, ce qui diminue le nombre de prédateurs dans la
population et réduit du méme coup la pression sur les ressources alimentaires
du milieu. On est conduit a admettre que les individus survivants ne souffrent
pas de disette. La diversité de I’habitat est un facteur essentiel a la survie des
premiers stades larvaires. Jusqu’au début de juillet, les larves L.1 et L.2
occupent I’ensemble des rives de I’étang, mais a mesure que les stades plus
ageés apparaissent, elles sont refoulées dans les zones-refuges. La ségrégation
topographique entre stades jeunes et stades dgés devient trés nette deés la fin de
juillet. Elle détermine deux niveaux principaux dans le cannibalisme, d’abord
au sein des peuplements de jeunes larves regroupées dans les zones-refuges,
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puis aux dépens des L.3 et L.4 que leur comportement expose a I’action préda-
trice des individus plus dgés. L’intensité maximum s’observe quand tous les
stades se trouvent meélanges, c’est-a-dire lorsque les individus agés sont re-
poussés dans les zones-refuges par une espece compétitrice comme N. kirbyi.

Les adultes se reproduisent jusqu’a fin juillet, et on observe ’apparition
des larves L.1 jusqu’a mi-aolt, voire, selon les années, jusqu’en septembre. Ces
larves tardives, dont le développement est ralenti par ’abaissement de Ia
température en fin de saison, n’ont aucune chance d’atteindre 1’état adulte
avant ’hiver. Elles ne représentent plus, pour ’espece, qu’une réserve de nour-
riture a disposition des derniers adultes actifs.

Le cannibalisme au sein d’une méme classe d’dge a non seulement pour
effet de réduire la population, mais il prend aussi une valeur sélective in-
déniable.
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RESUME

L’auteur a étudié I’évolution annuelle d’une population de Gerris remigis SAY vivant sur des étangs
a castors prés de Kananaskis (Alberta, Canada). Au cours d’une génération, les adultes reproduc-
teurs représentent moins de 1% de la population potenticlle (= nombre d’ceufs pondus). En I’ab-
sence de prédateurs, le contréle de la population est di principalement a deux facteurs de mortalité:
la mortalité hivernale des adultes et le cannibalisme. Ce dernier agit surtout au niveau des larves et
représente un mécanisme d’autorégulation dont I’intensité varie en raison inverse de ’abondance
de nourriture. La présence de zones-refuges sur les étangs favorise la survie des premiers stades
larvaires.
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