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PREFACE



La taupe

Un beau jour, le curd vient trouver lg maure er lui dix:

- Bonjour, Monsieur le Maire.

- Bonjour, notre Chire,

- Mons:eur le Maire, vous avez b:eu arrangé fa place devamt
l‘

é oui, on a fait tout ce qu'on pouvait, Monsieur l& Curé.
Vous savez bien qu'en s'entend bien la Commune ey pis vous.
On est des Rouges et vous des Noirs... mais ¢a& va quand
méme...
= Oui, mais voild, il ya une taupe qui pousse au beau milieu
de ce gazon.

- Quoi! Une taupe? Etle maire dit en pateis: in boussereii?

- Qui, in bowssereit!

- Ah, nom de bleu! Qu'est-ce qu'on veut faire? Je veux dire &
Jules, le garde-champétre, d'aller l2 prendre cette taupe.

On a appelé Jules; lg Jules est allé, il a plac sa pince et il a
réussia la prendre vivaute! Cétait un exploit! Alers réunion
du Conseil:
- Qu‘est-oe qu’on va faire? {On €tait déja écologistes dans ce
temps-131) Qu'est-ce qu'on va faire avee cetie taupe?
= 1 faut la tuer!
- Ah nont! Il faut fa noyer!
- Non.
- Eh bien, 1l faut la donner a un chat!

on.
Alors le plus vicux du Conseil a din:
- Moi, j'ai une solution & vous proposer. On m'a toujours dit
que le plus tecrible, hein? C'était d’enterrer quelqu’un vivant..,
et de le laisser mourir sous terre, vivani!
~ Ah oui! Eh bign, pour punir ceite raupe, on veut l'enterrer
vivante!
Alors on est allé avec le fossoyeur, on a creusé un trow dans le
gazon, on a mis la laupe dedans, on a rebouché, on a donné un
coup de pied dessus et on a dit:
- Tiens cravoure! Maintenant 1u peux crever!...

Tiré de "Contes & Récits du Jura", pp 33-34,
Goneerut & al., 1987
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Les importants dégits occasionnés périodiguement aux
cultures herbagéres par la forme fouisseuse du Campagnel
tecrestre, Arvicola terrestels scherman (SHAW) ont suseité
depuis une vingtaine d'années de multiples recherches,
aussl bien Eondamentales qu'appliquées, sur la biologie et
l’écologle de -re rongeur myamorphe. La plupact de ces
travaux ont été rémlisés dans les deux organismes natlenaux
suisse et frangals de recherche agricole, soit le Service
de zoologie des Vertébrés de la Station Fédérale de
Recherches Agronomiques de Changins & Nyon et le
Laboratojre pour l'Etude de la Faune sauvage de l'Institut
National de Recherches Agronomiques (INRAR/CNRZ), situé &
Jouy-en-Josas.

La précente Atude 2 été mende dans le premidre de ces
deux institutions, dirigée par le Dr. A. HMNeylan, et
s'lnscrit dans la ligne des travaux gqui ont été effectués
auparavant dans ce laboratoire. .

Les études initlales ant pocté sur la détermination du
statut taxonomique de la forme foulsseuse (HMeylan et Morel
1971, Morel 1981), ainsi que sur lee paramétres
caractérisant sa croissance et sa r1eproduction {Morel
1981). Ces auteurs ont également mis au point les premiéres
technigues drestimation de la densité et ont abordd 1la
guestion de la dynamique de population. Ils ont en
particulier pu mettre en é&vidence les spectaculaires
fluctuations d'abondance gui marguent 1les périades de
pullulation et de déclin chez ce¢ rongeur (Marel et Meylan
1970, Meylan 198l). Par la suilte, alroldl. {1276b, 1978) a
apporté une contribution décisive aux &études menées sur le
terrain, grdce & la mise au point d’une technique de
capture-narquage-recapture (CHR] efficace, auteorisant le
suivi de populations & lung terme. Il s’est également
intéressd au probléme de la structure sociale (Airoldi
1976a, 1976b, 1978). Plus tard, il a mis en évidence le
cythme dtactivité polyphasigue d’A. t. scherman (Alraldi
1979) et a proposé un modele théorigue d'organisation du
terrier {Airoldi 1981, 1985},

Enfin, dans une revue de synthese, un bilang des travaux
menés en Suisse sur la forme fouvisseuse du Campagnol
tercestre a été établi cécemment par Miri (1984). L'état de
la recherche fondamentale et appliguée est analysé et les
principales lacunes dans nos connaissances sont mises en
exergue dans cette étude.

Les travaux réalisés dans le laborateire frangais ont
porté entre autres sur 1'élaboration d'une technigue
dréchantillonnage aisée et treproductible (Pasgal 1581,



1984, Pascal & MWeylan 1986, Rodolphe & Pascal 1985), ainsi
que sur 1’'&tude des besoins Snergétiques et le métakbolisme
d'A. t. scherman au laboratoire et en conditions naturelles
{Grenot 2t al., 1982, 1983, 1%84). 1ls sont actuellement
orientés vers la mise au polint drune méthode de lutte
intégree visant & limiter les déglts de ce rongeur (Pascal
et Habert 1984, Pascal et al. 19%85).

Debrot (1981} et Meylan ({(19481) ont montré par une
méthode indirecte que les variations drabondance du
Campagnol terrestre se déroulent selon un cythme cyclique,
phénoméne observé depuis longtemps dans les populations de
petits rongeurs (Elton 1942). Les cauges gqui régissent de
tels cycles sont encore mal comprises et font 1fobhjet de
théories multiples et contradictoires qui alimentent la
controverse gut les mécanismes de régulation des
populations (Xtebe & Myers 1974, Talitt & Krebs 1985).

Les travaux récents réalisés eur la plupart des
micromammiféres ont montré quril ne sufflsait pas
d'analyser les paramdtres de démographie claselque, mais
qu*il était indispensable de tenir compte d'autres aspects
jusqu’alors souvent négligés. La dispersion des individus
avait en particulier été délaissée, jusqu’d ce que des
expériences en enclos attribuent & ce phénoméne un rdle
régulateur de premiére importance {(Krebs & Myers 1974). ©De
mEme, les  questions telatives 8w comportement, &
l'organisation sociale et au partage de l’'espace avaient
€té peu étudiées, car les moyens appropriés pour les
aborder manquajent, Lfutilisation et 1l’'application récente
de la radio-télémétrie aux petits mammifé&res constitue un
progés technique coneidérable dans ce esens et permet de
décrite plue finement les relations soclales gque ces
animaux fort discrets antretiennent entre enx.

Crect donc dans ce contexte et avec la velonté
d’intégrer les divers aspects évoqués cl-dessus que j'ai
entrepris ce travail avec pour objectifs principaux :

1) Etudier la dynamique de population par CMR, car
aucun Etravail de ce type n'avait &t& mené jusquialors au
cours d'un cycle d*abondance pluriannuel. En effet, la plus
longue é&tude par CME n'a duzé que 10 mols et a été
effectuée dans une parcelle isclée (Alroldt 1978). Il
importait en premier lieu de fournlz une descriptien
détalllée de la démographie d'une population vivant dans
des conditione naturelles et choisie dans une réglion ol de
tels cycles awvaient E&té observés; le but nltime étant de
chercher & 2n expliquer les causes et les mécanismes.

2) Btudier le mode de dispersion d° A. t. schetrman,
Cette guestion est apparue comme l'un des points cruclaux a
analyser, car en plus de gon role régulateur, la dispersion
est d'une importance primordiale dans la dynamique de
colonisation du sol. Il importait donc de déterminer les
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taux d immigration et de dispersion, ainsi que les
distances parcourues et dfétablir sl les animaux gui
effectuent ces mouvements constituent une fraction
particuliére de la population.

3) Etudier l‘organisation sociale et l*utilisation de
i'espace, afin de gdéterminer dans gquelle mesure les
mécanismes de régulation des populations dépendent ou non
du systéme Esocial et si, en tetour, les variations des
conditions de lfenvironnenment peuvent en modifier ou en
influencer l'expression.

Blen que les problémes énumérés g¢i-dessus soient
divers, toue trois scnt intimement Liés et ne peuvent é&tre
abordés i{soldment. Crest pourquei les guestions n'ont pas
toujours &t& traitées séparément, La dispersion, par
exenple, affecte tout & la fois la dynamigue de population
et maints aspects du partage de l'espace. De méme,
plusieurs problémes de démographie ont &té ré&solus de
manigre inattendue au cours dfexpériences - visant plus
spécifiquement l7étude de la dispersion et de
ltorganisation socizale.
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BIOLOGIE DE LA FORME FQUISSEUSE DU CAMPAGNQL TERRESTRE

SYSTEMATIQUE ET DISTRIBUTION

Le Campagnol terrestre, Arvicola terrestris (L.), est
un mammifére rongeur, gu’'il convient de rattacher & 1a
famille dee Arvicolidae seion la claszeification propoeée
par Cchallne” & H#eln (1979), basfe sur 1'évolutien des
caractéres morphologiques, egsentiellement le créne et 1la
dentition.

Clagse @ MAMMALIA
Grdre @ RODENTIA
Famille : ARVICOLIDAE

Le genre Atviesla (Lacépéde, 1799) est représenté en
Europe par deux espeges, A, sapidus Miller, 1908 et A.
terregtris (L., 17568}, qui ge stinguent par leur nombre
chtomosomligue (Matthey 1956). A. sapidus, est un animal iié
aux milieux humides, dent la distribution couvee la plus
grande partie de la France et de 1'Espagne. 11 présente un
caryotype & 40 chromcsomes, alers gque les différentes
formes d’'A. terfestris xrépartleé Bur le reste du centinent
eurasiatique n'en ent que 34 (Matthey 1956). Cette &econde
egpéce présente des formes aquatiques de grande tallle, au
pelage foncé qul occupent lee plalnes et lee rives des
cours d'eau et des formee foulsseusee, plus pebites, au
mode de vie eouterrain. On trouve les premiéres en
Grande~-Bretagne {Corbet 1964, Stoddart 1968}, aux Pays-Bas
{(Van Wijngaarden 1954}, en Allemagne du Nord (Herfs 1939,
Millecr-BShme 1936, Wieland 19273}, en Scandinavie [Myilymiki
1967, Jeppsson 1987, en Europe de 1'Est (Kratochvil ¢
Grylich 1961, Halisova & al., 1970} et jusgu’aux confins de
1'URES (synthése et revue des travaux sovidtiques in
Panteleyev 1968, Panteleyev & al, 1I971). ainsi gue dans le
sud de 1'Europe, en Italie, Gréce et Yougoslavie
{références in Morel 198l). En revanche, les formes
fouisseuses pccupent des milieux plus =secs et leur
tépartition est limitée aux massifs montagneux du Nerd des
Alpes, des Balkans et des Pyrénées (Morel 1I981).

Dans certaines rcégions, en particulier aux abords des
limites de répartition de formes dJifférentes, on peut
rencontrer des campagnols aux moeurs fouisgeuses, vivant &
proximité &'animaux au mode de wvie aquatique, comme eur
1*ile de Read en Grande-Bretagne (Southern & Crowcroft
1956), en Allemagne (Wieland 1I973) et en Subde (Jeppsson
19871}. Ces auteurs rapportent gue, dans c¢ertaines
citconstances, les animaux d'une population peuvent passer
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d‘un mode de¢ vie & l'autre, mais dans tous les cas, ils
considérent que les milieux humides constituvent 1‘habitat
primaire, et gque les campagnoels ne s’installent en pleine
terre que lorsgue la densité est élevée ou gue des
inondations les chassent., Jeppsson (1987) a observé des
mouvements migratoires saisonniers entre les marais ol les
animaux vivaient en &té et les prairies plus élevées et
plus séches des alentours, dans lesquelles ils creusaient
des terriers d*hivernage. e printemps, wune partie
seulement de ces campagnols recolonisaient les milieux
humides, les autres demeurant dans la prairvie durant la
période de reproduction, soit dans un habltat considéré
comme secondaire. Pour expliquer cette différence de
comportement, Jeppsson invaque 1la densité trop élevée dans
le marais. Elle a €galement renceontré des populations aux
moeurs purement fouisseuses vivant toute 1'année & 1'&cart
des milieux humides.

on trouve en Suisse deux formes, l'une aquatique et
iocalisée au Tessin, A, t. italicus Savi, 1B3% (Meylan
1977, Morel 1981), l'avtre limitée au nord du massif alpin
€t gue Meylan et Morel (1970) rattachent & A. t. scherman
{8haw, 1801). Ces animaux se distinguent des campagnols des
formes aguatigques par leur taille réduite, leur pelage plus
clafr, brun-roux et leur mode de vie souterrain. Bien
gu'ils scient &galement présents en plaine, c'est 3 1'étage
mentagnard, entre 800 et 1500m, gque les campagnols
fouisseurs posent en Suisse de sérieux problémes A
lragriculture. En effet, c‘est & ces altitudes qu'lls
trouvent encore les grandes &tendues de prairies et¢ de
péturages permanents qui constituent leuc habitat optimal.
En effet, les Campagnels terrestres ne s’accomodent guédre
des champs réguliérement laboucés. Dans les prairies ou ils
creusent leurs terriers, des taupiniéres caractéristiques,
résyltant de 1l'excavation des galeries, signalent leur
présence (Meylan 1976, 1981},

La systématique des différentes formes n'est pas encore
établie de manidre définitive, cependant les tLentatives
d hybridation (Morei 1981} et 1'analyse des protéines {Graf
1982) indiquent que 1les deux sous—espéceS rencontrées en
Suigse sont en voie de spéciation., En effet, elles montrent
une interstérilité partielle (Morel 1%81) et la distance
génétique qui les sé&pare est nettement supérieure & ia
variation observée & l'intérieur des formes ow peopulations
{Graf 1982). Les campagnols fouisseurs des deux localités
jurassiennes étudiées par cet auteur sont monomerphes pour
20 loci, et se différencient légérement du point de vue
génétigue des animaux de Savoie, qui sont de plus grande
tailie et dont 1e mode de vie est également souterrain
{Graf 1982). Les campagnols fouisseurs sont cependant plus
proches entre eux, qu'ils ne le sont dfA. t. italicus. Il
semble donc que les différentes formes évoluent rapidement
dans les régions montagneuses oit elles sent distribuées en
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tachee et peuvent constituer des iselats., Les cycles
d'abondance trés marqués, avec des effectifs falbhles & 1la
suite du déclin, accentuent gans doute encore le phénoméne
pat des effets fondateurs et une dérive génétigue trés
rapide. -

Marel {1981) poectule quril exicte une barriére
physiclogique, génétique et surtout é&thologique 3 1a
veproduction entre la forme aguatique du sud des Alpes et
A. t. scherman. Et de fait, 1ia lecture de 1'abondante
TittZ¥rature consacrée aux campagnols agquatiques ({Herfs
1939, Jeppsson 1987, Kratochvll 1965, EKratechvil & Grulich
1961, Leuze 1976, Miller-Bokme 1936, Pelikan & Holisova
1969, Stoddart 1968, 1968, 1970Ca, 1§71, Van Wijngaarden
1954, liste blbliographique compléte in Airoldi & RNeylan
1974)  montre gqu'il y a de grandes différences de
comportement entce les acimaux  fouigseurs et les
représentants des autres sous-espéces, 0o en cetice le
sentiment d'étre confronté & des  animaux drespéces
distinctes gque le taxonomlste ne salt comment séparer.

bsns les milleux humides, omn a des campagnoels
sguatiques dont le polds adulte varle entre 150 et 3C0 g,
gqui vivent le long des cours d'esu ou a& proximité de zones
marécageuses. Ces animaux se déplacent régulliécement en
surface sur de longues digtances (5toddart 1970a, Pellikan &
Holisova 1969, Hollsova & al, 1970, Leuze 1576, Gemmecke
19685}, ce gqul permet de les étudier par obsecvation
directe. Ile nagent bien et utilisent réquilérement la vaoie
agquatique locs de 1leurs mwmouvements de dispersion (Leuze
i976). Ces animaux se caourrlssent essentieliement des
parties vectes de plantes & faible valeur Snergétique et &
haute teneur en celluvlose, comme les cypéracées ou les
roseaux {Heolisova 1970, Leuze 1976, Woodall 1978). Enfin,
leurs populations n'atteignent jamais des densités aussi
élevées que celles observées chez A. t. scherman. En
revanche, la forme fouisseuse é&vite eyctématiquement les
milieux humides et 1les bords des coure d'eau ol elle est
supplantée par la Taupe, Talpa europaea. Ces campagnols
pésent & 1'8ge adulte entre &5 et 150 g et ant un
compocrtement lucifuge qui rend leur &tude par observation
visueile impossible; ce n'est gqu'excepticanellement que
1’on peut les rencontrer en surface, en particulier
lersgu’ils viennent s'alimenter ({Saucy 1987). Enfin, les
animaux fouisseurs vivent en  prairies grasses, &
irintérieur de terriers aux dimensions réduites {Aicoldi
i976a, 1976b, 1978, Meylan 1981, Morel 1981, Saucy & Meylan
1987} dans lesguels ils se nourcissent de rtacines, de
buibes et des parties vertes de divecrses dicotylédones &
haute valeur nutritive {Airoldl 1976a, Pliguet in Meylan
1881, Ropp comm. pers.},

Ainsi, sans vouloir prendre positiea sur le plan
taxonomigue, j'ai &té amené dans wun but pratigue 3
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considérer les formes fouisseuses et aquatiques comme des
espéces distinckes et & ne me référer qu’aux travaux
céalisés sur A. t. scherman pour effectuer des comparaisons
av nivean intte-zpéclifique.

BREPRODUCTION

La saiton de reproduction débute généralement en mace,
te poursuit jusgu’d I'automne et présente wne intensité
maximale entre mai et juillet (Morel 1981). Aprés une
gestation de 22 jours, les femelles metteat has entre 2 et
7 petits, 4 le plus souvent {Morel 1981). L'existence @’un
oestrus post-partum chez A. t. scherman permet une rapide
succession des portées gui se suivent & iontecvalles de 2
semaines environ. Les Jjeunes scnt allaités durant deux
semaines et les plus précoces d'entre les femelles peuvent
déjh se reproduire & l‘fge de 6-7 semalines (Morel 1981},

Bien que peu de certitudes aient &t€ acquises & ce
sujet, la densité, 1le climet et divers factevwrs sociaux
dépendant de Ia phase du cyele pluriannuel sont
susceptibles d*affecter et de moduler les principaies
caractéristiques du mode de reproducticen. Ainsi, dans
plusieurs cas I'activité rceproductrice s’'est pourswivie
durant 1'hiver, soit avant une sévére pullulation (Merel &
Meylan 1976, Horel 1981) et au cours d‘un hiver
particulidrement clément (Meylan & Ajcoldi 1975)., Il est
possible que d‘autres phénoménes obsetvés chez diverses
espéces de Microtus, tels que variaticn de la taille des
portées ou de I’Sge de la maturité sexuelles (Krebs & Myers
1974, Taitt & Krebs 1985} se produisent dgalement dans le
cas d‘A. t. schaeman. Ces caractéristiques du mode de
repreduction seraient fonction des conditions du milieu et
de la phase du cycle. La suppression ouv I'inhibiticn de la
reproduction ou méme 1l'effet Bruce [Bruce 1959)
. {résorption des embryons en présence de miles
non-Eamiliers} scnt également & envisager.

CROISSANCE

Les campagnols de ia forme fouisseuse présentent une
croissance repide et, dés l'age de 2 & 3 mois il n’est plus
pessible de discerner les jeunes des adultes (Morel 1981).
Comme chez la plupart des mnicromaamiféces (Morcris 1972,
Bourliére & Spitz 1975, Pucek & Lowe 1975, Lidicker &
MacLean 1969, Airoldi & Hoffmanm 1984}, la croissance
atteint rapidement uwn plateau, au laboratoire tout au moins
(Morel 19B1), et il faut cenoncer 3 utiliser les caractéres
merphelogiques comme critéres d'ige au-deld de 3 mois
environ. Morel (i9%8l) & montcré gque seul le polds du
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cristallin de 1*'oeil continue & augmenter avec 1l'ége.
Malheuteusement, cette méthode est peu précise, car la
croissance du eristallin est proportionnelle au logarithme
de 1'8ge et 1’intervalle de confiance pour toute estimation
individuelle est approximativement #gal & la valeur prédite
(Morel 1981). De plug, cet auteur =2 observé de telles
différences entre les souches  dtudides, gqu'il est
nécessaire d’'étalonner la caucbe de croissance chaque fois
que 1l’'on change de site. Ce phénoméne a Zgalement €té
observé chez drautres espéces d’Arvicelidés europdens (Le
Leuarn 18971, Ls Louacn & al, 1970) et il n'est pas exclu
gque la vitesse de croissance du c¢ristallin ne varie
dgalement avec la phase du cycle pluriananel.

Cependant, les observations draceét de la croissance
faites au laboratoire sont sujettes & caution, car Morel
{1981) rapporte gue les animaux maintenus en captivité ont
présentd un développement hivernal ralenti ov npul. Des
études sur le terrain ont démontcé une évolutlion lnverse,
tous les -animaux recaptucés au pcintemps, les subadultes. en
patticulier, ayant poursuivi leur croissance au cours de
i*hiver (Saucy & Meylan 1987}.

NUTRITION

La plupart des travaux concernant la nuteition chez le
Campagnol terrestre se rappertent aux formes aguatiques
(tevue in Hollgova 1970}, sl bien que le régime alimentaire
des animaux fouisseurs est encore mal connn, Les premiéres
données nous viennent de 1l'analyse des réserves accumulées
dans les terciers da'A, t. scherman (Rirnldi 1976a). Pour
l*essentiel, ce sont surlout Jes parties racinaires des
plantes qui sont stockées et cet auteur, dans sa
prESEntat1on des especes les plus fréguemment récoitées, 2
observé une préférence marguée pour le pissenlit, Taraxacum
officinale, en plaine et pour les bulbes de crocus, Crogus
albiflorus, en montagne. Une grande variabilité dans les
proportions respectives de chague espéce a €té détectée
d’une station 3 1l'auvtre. Ainsi, les graminées sont souvent
présentes en petite gquantité, alors que les légumineuses
peuvent parfois constitwer wune part appréciable de la
végétation mise en céserve (Aireldi 1976a). Des travaux
actuellement en egurs peur déterminer ies habitudes
alimentaires d’aA. t. scherman montrent dreores et déja de
nettes préférences pour 12 dicotylédones et pour les
plantes 3 foct rendement fourrager, comme le pissenlit et
les légumineuses (Kopp comm. pers.). Cette é&tude récente
contredit les résultats de Piguet (in Meylan 1981) qui
avait trouvé une forte proportion de graminées par
1*analyse des contenus stomacaux, De telles différences ne
sont pas surprenantes, car la méthode utilisée par Piguet
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ne tient pas compte des différences de digestibiiité entre
des plantes dont 1le contenu en cellulose est variable.

Les campagnols ne dédaignent ni les vergers ni les
cuitures spéciales (Meylan 1983) et la diversité des
espéces végétales auxguelles ils s’attaguent démontre,
qgqu‘en dépit de préférences manifestes, ils présentent
dfexcellentes facultés d'adaptatien. Ces chservations
suggérent wun compoertement eopportuniste de leur part face
aux ressources a dispusitiaon,

METABOL1SHE

Les besolns énergétiques de la forme fowvisseuse sont
trés alevés. Grenot & al. (1982) estiment qu'un animai
lngére Journellement wune quantité de carctte £raiche,
cemprise entre 80 et 180 % de son propte poids corporel.
Les campagnols présentent une benne adaptation
physlologique & une didte composée de racines, puisqu’ils
assimilent environ 90 % de 1’énergie larsqu'on les nourrit
avec des carottes wuniguement. Pour Heliseva (1985, 1970,
1976) la consommaticn atteint en moyenne 80 % du poids ches
ia forme aguatigue, mais la nourriture dss animaux dans ce
cas est beaucoup moine riche, car elle est composée de
monocotylédanes & faibles rendement énergétique, seit 30 %
de rcoseaux, Phragmltes communis, des Typha et wne forte
proportlon de cypéracees.

Bien que trés intense, le métabolisme ¢'h. t. scherman
est similaire & eeolui des Campagnols Terrestres des
sous-espéces agquatigues et analague & celul des autres
Arvicoiidae vivant dans ies réglons tempérées [Grenat & al.
i984). La forme foulsseuse présente un "turnover” de 1'eau
trés rapide et des besains énergétiques différents suivant
ies vconditiens de l'envirennement. Ainsi, le métabolisme
varie en fonction du sexe, de l'dge et de la saisen. Il
s'&igve au printemps lorsque ltactivité sexueile est
maximale pour diminuer en aclit déj& {Gremot & al. 1984).
Les besoins augmentent éEgalement lorsque ia température
s'abaisse. Les femelles gestantes et allaltantes ont des
taux métaboiiques plus élevés, de méme gue les jeunes lors
de la croissance (Grenot & al. 1982, 1984)
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ORGANISATION SOCIALE ET PARTAGE DE L'ESPACE

pans la mesure oU les animaux, au cours de leurs
activités réqgulidres, ne g'aventurent pas en surface en
dehors des limites du réseau de galerieec, le domaine wvital
d*A. t. scherman correspond au terrier eouterraln. ainsi,
la capture des occupants de réseaux isolés eb 1’cuverture
de cee derniers aent permie respectivement 3 Morel {1981) et
& Adiroldi (19762) de déterminer les bases de 1l'organisatien
sociale de la forme fouisseuse.

En ré&gle générale, un terrier est habité par un couple
dradultes, accompagné de sa descendance d'une ou deux
générations. On rencontre aussi fréquemment des individus
150185, solt parce Qu'ils viennent de s’établir ou parce
que leur patrtenaire a disparu. Lorsque le se¢l est
uniformément couvert de taupiniéres, seule la technique de
CMR permet de définir les limites des domaines vitaux et
drétablir la structure dee groupes socclaux. Les travaux
dralrcldl (1976b, 1978) ont monkréd gue chacune de ces
entitées occupe une zone digtincte de celles de ses volsins
les plue preches. Les domsinee peuvent danc &tre consldérés
comme dee territoires de groupe (Saucy & Meylan 1967). Des
ageociations plus complexef compotéec de plugieurs adultes
ont été également décrites et se rencontrent spécialement
lortque la dengité est élevée {Airoldi 1976a, 1976b, 1978).
Elles comprennent le plus souvent un méle et 2-3 femelles
et moins Eréguemment, presgue toujours ea dehors de la
saison de repreduction, des groupes de 2-3 miles
accompagnée de 2-4 femelles.

Lrapplication de la méthode de piégeage par CMR & la
forme fouisseuse du Campagnel terrestre est trés efficace.
En effet, en deux jours, on prend entre 70 et 35 % de
lreffectif et chaque individu est capturé et recapturé en
moyenne 4.2 fols (miroldi 1978). Malgré cela un animal ne
visite en moyenne gque 1.9 piéges différents et ce n'est que
par recoupements que lfon peut établir la <composition des
associations entre individus (Airoldi 1978). On ne peut, en
revanche, pas déterminetr guellies relatiens les aanimaux
entretiennent entre eux, ni s'il existe wune défense du
territgire et par quels sujets elle est assurée.
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THEORIES DE L& REGULATION DES POPULATIONS

Les fluctuations d’'abondance observées chez des animaux
appartenant @ des groupes systématiques aussi divers que
les végétaux, les protozoaires, les crustacés, les insectes
et les wvert&brés supérieurs ont donnd nalssance & maintes
théories relatives & la régulation des populations, parmi
lesquelles les hypoth#ses émises pour expliquer les cycles
des rongeurs occupent une place importante. Ls plupart des
manuels traitant de ces problémes présentent des revues de
synthésge (Andrewartha & Birch 1954, 1984, Dajoz 1974, Krebs
1985, Begon & Mortimer 1986, parmi dfautres). Aussl le but
de cette Introduction théorique n'est-il pas de les
retvanscrice, mals dren extraire les princlpaux concepts
pout les wutlliser comme cadre de ré&férence lors de la
discussion tout en situant ces notions dans une perspective
historique,

Lridée de régulation naturelle n'est pas récente; elle
apparait déjd dans la Gréce antigue (Egerton 1873), Les
anciens imaginaient alors que les animaux maintiennent des
effectifs stables et considéralent les pullulations comme
des punitions divines, telles que celles des criquets
migrateurs qui sont rapportées dans la Bible,

KODELE MALTHUSIEN DE LA CROISSANCE

Une des premléres tentatives de modélisatlon de la
croissance des populations a 8té effectuée & la fin du
18&me gidcle par Maithus (1798), économiste. britannique qui
s’est intéressé & i'espice humaine et a &rabli le principe
de l'impossibilité matérielle d’une crolssance infinie, Ses
réflexions ont donné naissance au modéle de croissance
exponentielle classique décrit par l'équation :

rt
Nt- Noe
ou sous ea forme différentielle: r = aw
dte«N
avec

N_ = Nombre d'individus au temps t

N = Nombre d’'individuys au temps t+l

r-= taux de croissance lnstantané (ou paramétre
malthusien)
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La prise en compte des facteurs limitants a permis 3
verhulst (1838) 4’'établir 1'équation logistique qui est
présent&e sous sa forme dérivée:

aN _ (K-}
E—K‘N—“‘—K

avec K = capacité de soutien du milieu.

Ces deux é&guations constituent encore les modéles
descriptifs les plus simples auxquels on puisse se référer.

CONTROVERSE ENTRE ECOLES BIOTIQUE ET CLIMATIQUE

Il faut ensuite attendre le début du 20éme siécle pour
assister A de nouveaux progriés dans la compréhension des
mécanismes des populations. Cfest lfaspect économigue qui a
stimulé 1<éElaboration de nouveaux concepts chez leg
entomologistes confrontés a de graves 'problémes de
ravageurs.

Deux courants de pensée opposés sont nés & cette
épogue. Fondateurs de la premiére école, appeiée biotigue,
Howard & Fiske (1911} postulalent que deux ZIypes de
facteurs agissent sur les populations. Ce sant, d‘une part,
les agents facultatifs qui entrainent des effets
catastrophiques et imprévisibles, mais n'affectent pas
foendamentalement 1‘/équilibre des populations et, dfautre
part, les agents biotigues qul sont seuls responsables des
fluctuations observees. Ces  auteurs attribuérent au

arasitisme et A la rédation en général wune place
priviI&giée et les considfrérent commr les facteurs
décisifs gqui seuls permettent de trouver une explication
causale aux variations de densité affectant lesg
populations. Cette €cole élabora une série de modéles dont
ceux de Lotka ({1925} et WVolterra ({1926} sont les plus
connus,

Bodenheimer (1i928] et Uvarov (1931), en tant que
représentants de la. seconde, appelée é&cole climatique,
soutinrent la thése oppos€e, déclarant que l’on pouvait
tcujours expliguer les fluctuations de densité en se
réferant aux variations climatiques et météorologiques.

La controverse fut vive; les théses de l’&cole blotique
furent reprises par Nicholson (1933) et affindes par
Nicholson & Bailey (1935). Ils perfectionnérent les modéles
de Lotka & Voliterra, auxquels ils reprochaient de ne pas
tenir compte de la structure drige des populatione et
dradmettre implicitement gue tous les individus d'une
population se reproduisent., Ils é&tablirent des éguaticns
plus réalistes gui intégrent également la notion de retard
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ou de temps de réaction {"time lag"). De tels modiles
décrivent mieux les variations d'abondance gue 1'on obsetve
dans la nature, Rinsi, Maynard-Smith (1968, 1974) a montreé
gu'en fonction des valeurs attribuées aux paramétres, ces
8quations peuvent conduire les populations & un équilibre
stable, & des oscillations convergentes ou  encore & des
cycles réguliers et méme & des oscillations divergentes
dont l'ultime conséquence est lrextinction de ia
populatlon.

Nicholson e"opposa wviolemment 3 1'école climatique et
édicta un principe gui résolut momentanément la queskion et
signifia le déeclin du courant adverse. En effet, il fit
remarquer gqutun facteur drordre climatique ou
catastrophique, méme sr{1 détruit 98 % de la population ne
parvient pas a la contetdler. A lrinverse, un prédateur ou
un parasite, en éliminant seulement la moitié des 2 &
restants, peut maintenir sa proie 3 un niveau constankt ek
exercer un contrdle effectif, car en son absence la
population proie doublerait 3 chague génération. Les idées
de Nicholson furent ensulte développées patr Smith ({1935)
gui élabora les concepts de facteurs dépendankts et
indépendants de la densité, 1I1 treprit ~la premiére
dichotomie de 1'école biotique et établit que les agents
catastrophiques sont indépendants de la densité, alors gue
les facteurs facultatifs lui sont au conttaire inféodés. Il
admit cependant que dans certaines circonstances, lorsgue
la survie des lndividus est llée & 1'accds & un refuge rare
ou disponlble en quantité restreinte, le ¢limat peut Jouer
comme un facteur dépendant de la densité.

La formulation proposée pat Smith est essentielle, car
elle permit lr&laboration df'un modéle =simple  aux
conséquences fondamentales [Enright 1976), reproduit sur la
Figure 1. Il est bhasé sur le postulat qu’a. l'équilibre les
taux de natalité et de mortalité s'égalisent {Fig. la). Les
taux sont dite dépendants de la densité eg'ils se modifient
de manidre  prévisible loreque la deneité varie, et
indépendants dans le cas contraire. Lee Fiqures 1b et 1c
dépeignent respectivement l'influence de taux de mortalité
et de natalité lodépendants de la deasité sur ia
détermination du point d'équlllbre.

Deux ptincipes essentiels pour la réqulation des
populations ont été dérivés de ce moddle {(Krebs 1985):

1} Aucune population ne cesse de croitre & moins gque
les taux de natalité ou de morkaliké ne soient
dépendants de la densité.

2) Les différences entre des populakions @ l'éguilibre
peuvent eétre causées par des variations de lfun ou
1*autre de ces taux, gu'il soit ou non dépendant de
la densité (Krebs 1985),
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b} Taux de mortalité constant

¢} Taux de natalité constant

Reproduit d-aprés Krebs {1985)
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La pertinence des argquments de Nicholson et de ses
succesceure a plongé 1'école climatigque dans l1roubli
jusgqu’a ce que la controverse solt ravivée, dépassée et
probablement définfitivement cdsalue par Andrewartha § Birch
{1954), Iles rejetérent en bloc tous leec concepts de 1'école
biotique et, en particuller, la dichotomie entre facteurs
dépendants ou non de la densité, entre agents facultatifs
et catastrophigues. Selon eux, tous les facteurs dépendent
de la densité, le climat y compris. Un agent guelcongue,
comme le fzeld par exemple, décime une populaticn seleon un
taux de mortallté proportionnel & la densitd, car plus
l'effectif est élevé, plus l'ecpdee occupe des habitats
marginaux.,

Andrevartha & Blrch [1954) établirent que les
populations sont limitées de tzoie maniéres :

1) par les ressources naturelles

2) par Lraccessibilité & ces cessources

3) ‘par le mangue de temps loreque le taux de crolsecance
est positif

Selon ces auteurs, le dernier de ces trais points est
le pius important, le premier étant le moling décieif, car
les ressources seralent toujoure surabondantes ([). Ils ont
gégalement propocé une description de l'envicvonnement en 4
composantee qul sont distlactes et ne présenteant aucun
chevauchement:

1) Le c¢limat
) La nourriture
} Les autres animavx et lee maladies
) L'ecpate vital

Pour abordet un probléme, ils préconisent, d'une part
de lrenvisaget au niveay de l'individu et de tenir compte
de tous legs facteure gui affectent et détecminent ses
chances de survlie ou de reproduction et, d’auvtre parct, de
s¢ fonder avant tout sur les faits et non sur les théories.
Ils ont cependant révisé récemment ce dernler point
(Andrewartha & Birch 1984), affirmant gqu'il n'y a pas de
compréhension possible en dehors d'un  solide  cadre
théorique préalable.

Les travaux gui ont permis l'‘€élaboratian de la plupart
des modéles précédents ont tows eté rdalisés sur des
invertébrés, des insectes le plus souvent., Ce n‘est gqu’i
particv des années 1950-1960, que les études sur les
vertébrés ont débouché sur des thiories de crégulation des
populations spécifiques 3 ce groupe systématique.

Alnsi, Lack {1954), en dernler fervent défenseur de
1'école biatique, propose-t=-11 un modile de régulation chez
les oilseaux, basé sur l'idée gue le mangue de naurriture
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constitue le facteur déclsif de limitation de leurs
populations.

Récemment, pour tenter de réconcilier les vues des
€coles blotigue et climatigue, Krebs (1985) a ptoposé une
théorie gqui stappule sur une Interprétation nuancée des
conditions de lfenvironnement. Dang un milieu favorable les
facteurs dépendants de la densitd exercent une Influence
prépondérante, alors gque leur impact diminue & mesure que
les conditions de 1'environnement se détériorent, Leur
effet est négligeable aux limites de distribution de
l'espice et dans 1les habitats marginaux. Les facteurs
indépendants 5 comportent dfune fagen téciprogue,
c'est-d-dicve qu*tils prédominent dans un milieu défavorable
et deviennent insignifiants dans un environnement optimal
[Krebs 1985). L'importance de ces facteurs croit ou décroit
selon un continuum gqui va des habltats les meilleurs aux
plus défavorables.

Ce dernier modéle est analogue dans sa conception a
celul de le sélection des stratégies de reproduction ¥ et K
proposé par Mac Arthur & Wilson (1967) et affiné par Planka
(1$70). <Ces auteurs, constatant que certalnes espéces
présentent de fortes fluctuatlons de densité alors que
dfautres ont des effectifs stables, ont proposé une
classification des espéces animales basée sur les deux
paramdtres de l'équation logistique. Les taxons gqul vlvent
dans un envicronnement insteble et imprévisible ont adoptéE,
sous la pression de la sélection naturelle, une stratégle ¢
caractérisée par un fort potentiel d'accrolssement. Les
animaux qui représentent ces espBces se distinguent par des
variations d’abondance de Ltype catastrophique, une
ontogendse rapide, une maturité sexuelle précoce, sont de
petite tallle et vivent peu de temps. Ces espéces Epuisent
capldement leur miliev, gquitte & périr. ensuite, et
présentent d'excellentes aptitudes & la colonisation. En
revenche, celles qui ont choisi la stratégie K,
privilégient 1'équilibre avec le milieu et limitent leurs
effectifs & un niveau inférleur 3 la capacité de sgutien.
Ces espéces se caractérlsent par des qualités inverses,
solt un développement plus lent, une maturité sexuelle
retardée, une plus grande tallle, une plus grande longévité
et présentent seules de véritahles mécanismes de régulation
des populations.

on  trouve chez les rongeurs des ceprésentants des deux
tendances. Les campagnols et lemmings correspondent au type
t, alors gue les castors et les macmottes appliquent la
stratégie K. il existe naturellement des  taxons
intermédiaices et il faut considérer les stratégles v et X
comme les deux extrémes d’'un continuum. Une espéce peut et
doit au besoin adapter Ba tactigue aux conditions de
lrenvironnement dans leguel 21le se trouve.
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LES MODELES DE L'ECOLE AUTQOREGULATIVE

Les théories proposfées par ece courant de pensée e
situent dans un cadre conceptuel différent. Eiles ne
cherchent plus & classex les agents en fonction de la
densité, mais proposent une distinction entre facteurs
affectant 1‘équilibre des populations spoit de l‘extérieur,
s0it de 1*intérjeur. Ils sont alors trespectivement nonmés
facteure externes ou extrinségues et facteure internes ou
intrinséeques. Tous les agents de 1‘envirconement qui
Influent sur les processus de régulation, tels que la
nourriture dispenible, les prédateurs, les parasites, les
maladies et le climat sont du domaine extrineégue.

Cette approche découle des travaux sur les Vertébrés
supérieurs et intégre dans ses modéles ls  grande
varlabilité 1individuelie qui caractérise lesg espéces de ce
groupe, pat coppeosition aux Invertébrés. Les auteurs de ces
théories postulent [‘existence de mécanismes
d'autorégulation chez toutes les espéces et reprochent &
i'école bictique de ne pas tenicr compte des modifications
qul surviennent A& 1la fois dans la estructure et - is
cemposition des populations.

Ford (1931) fut 1'un des premlers 3 enatrevoir
l'importance éventuelle des variations génétiques sur la
réqulation des effectifs, mais la formuiation de la thécgrie
en revient & Chitty (18%5, 1960). Ce 6epécialiste des
pepulations de opetits rongeurs ne conteste nuilement
1¢importance des facteurs extrinségues, mals reléve qu’ils
ne suffisent pas, et de Iicin, & expliquer tous les
changements que. l‘on peut cbgerver au cours dfun cycle
d’abondance pluriannuel. Il a en effet remarqué, au cours
d‘une étude sur Microtus agrestis (Chikty 1952, 1960,
Chitty & Chitty 1962)., que les enimsux présentaient une
taille plus é&levée en phase de forte densité qu'i toute
avtre période, La théorie générale de Chitty, qu'il ne faut
pas cenfondre avec 1'hypothése qu‘il a émise pour expliquer
les cycles des rongeurs, peut se résumer de la sorte :

Si 1'on maintient constants tous les facteurs de
l’environnement et gue l‘on enregistre encore des
modifications du taux de mortalit&, il faut alors
attcibuer ces variations aux différences entre les
crganismes.

I1 affirma également que toutes les espdces  sont
capables dfautorégulation et qu‘elles peuvent vivre et se
meintenir sans détrnire leur miileu (Chitty 1960). 11 nrest
donc pas nécessaire de faire appel @ des mécanlsmes
extrinsegues pour expliquer les fluctustions des

populations ou leur stabilité.
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Cette théorie globale de l'autorégqulation des
populations a donné naissance A& de multiples hypothéses
dont les manifestations peuvent se tradulre au niveau

physiclogigue ou sur le plan romportemental et dont
17origine est soit génotypique, solt Ehenotxglgue {Krebs
1978a). Elles se classent en trois groupes principaux

l1)Hypothéses comporkementales d’'erigine phénotypique

- endgerine ou du stresg soclal de Christian
- de la sélection de parentéle de Charnov & Flnerty

2) Hypothéces comportementales d'origine génétique

- du polymorphisme génétique de Chitky
- de 1'hérérozygotie de Smith

3) Hypoethéees compockementales du pactage de l'espace

- de la terrltorialité de wynne-Edwards

- du comportement spatial de Watson & Moss

- de la barridre seciale de Hestbeck

- du compoctement social et spatial de Ostfeld

La plupart de ces hypoth@ses se rappoctant aux petits
rongeurs ou ayant subl une extrapolation & ce groupe, elles
seront prégentfes et commentées dans le chapitre suivant
qui trajte plus spécifiquement des " c¢ycles chez les
micromammiféres.

Dans un ouvrage tout récent, Cockburn (19B8) présente
une revue de synthése des multiples aegpects du comportement
social et sexuel chez les Vertébrés présentant des
fluctuations de Qenslité 3 caractére cycligue,

APPROCHE HOLISTIQUE QU MULTI-FACTORIELLE

L*approche holistigue rejette les dichotomies
présentées plus-haut, que ce scit entre facteurs biotigques
et abiotigquee ou intrinségques et extrineéques; elle 1les
dépasse par une théorie intégrée gui englobe 1'ensemble des
dgents sueceptibles d*expliquer la régulation des
populations. Cette école a &té créée par Thompson {1929) et
réactualisée par Lidicker (1978). Les représentants de
cette tendance crejettent 1'attitude réductionniste qui a
condult & 1'élaboration des modeles uni-facteriels,
considérés comme simplistes (Lidicker 1978). Ils proposent
de prendre en compte, non-&eulement l’ensemble des facteurs
qul peuvent affeecter 1'équilibre dfune population, mais
également levrs interactions,
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Les modéles suivants seront analysés et présentés dans
le chapitre sur les cycles des rongeurs :

- modale de Lidicker
- hypothése de la barridre sociale de Hestbeck
~ modiéle de Taitt

Des tentatives purement mathématiques et descriptives
desg mécanismes d’'auto~régulation se développent
actuellement. Elleg intégrent les lois de la cybernétique
et de la théorie des réseaux. Ces modéles théoriques se
rattachent & 1’école holistigue et sont présentés iei, car
ils sont de portée plus générale.

Modéle cybernétigue de Pimentel

Certains auteurs ont tenté une approche cybernétique de
ia régulation des populations, fondée essentiellement sur
le principe de la rétroaction négative ou "feedback".
Pimentel (1968) suggére qu’une popu]atlon peut constituer
un syestéme Bqguilibré arfice 3 un mécanisme de rétroaction
d’arigine génétique, ce qui rattache son modéle &
i’hypothése de Chitty. Pour Pimentel, les systémes &voliués
staffranchissent de la dépendance envers la densité et,
dans une communauté naturelle, les populations tendent vers
la stabilité, Les pullulations caractérisent des espéces
nouvellement introduites gqui n’ont pas encore eu le temps
de s’intégrer génétiguement & leur nouveau milieu. Ce
mécanisme de régulation permet aux populations de s-ajuster
& la gquantité de nourriture disponible et affre des
conditions de stabilité aux relations hdtes-parasites.
Selon Pimentel, la rétroaction d'origine génétique est
indépendante des autres facteurs de régulation et permet un
ajustement grossfer de la densité, les réglages plus fins
étant assurés par la prédation et par les phénomeénes de
compétition intra- et inter-spécifique.

Une étape supplémentaire a ate franchie par
Schwerdtfeger (1968) et Wilbert (1970, 1971 in Dajoz 1974}
gui introduisirent le principe des servomécanismes comme
agents de régulation. Ces auteurs imaginent gque la
population est un cyctéme contrdlé et soumis & des facteurs
de perturbation indépendants de 1la densité et 3 des
tacteurs de régulation inféodés & la densité. Ces derniers
sont eux-mémes sujets & des wodifications imprévisibles.
Les facteurs de régulation réagissent soit de maniere
proportionnelle, soit par intégration des variations
dramplitude de la densité. Pratiguement, les facteurs de
perturhation permettent de décrire des interactions
interspécifiques comme la compétition pour l'espace et les
agents régulateurs fournissent de bons modéles pour les
relations héte-parasite ou prédateur-proie.
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Dans une optigue un peu différente, on peut é&galement
citer la théorie des résemux dont l'application & la
régulation des populatione est en développement et se
tévéle tcés prometteuvse (Lewis 1377). Ces modéles intégrent
tous les facteucs utiles et cherchent & quantifier les
vrelations que les variablas entcetiennent les unes avec les
autres en se fondant sur les processus de Markov et
ltanalyse matricielle.

THEQRIES DES CYCLES CHEZ LES PETITS RONGEURS

Les cycles pluriannuels des micromammiféres sont connus
de longue date, 3 tel point gu’en Scandinavie, 1ls font
pactle de 1fimaginalrs collectif et ont &té intéqrées &
maints récits et contes enfantins {Stenseth 1984). Ce n'est
cependant qu'ad pactir des travaux de Elton (1924, 1925,
1929) et de la publication de son livre intitulé "voles,
mice and lemmings"” {Elten 1942) que des donndes chiffrées
concernant. ce phénoméne sont disponibles. Depuis lors, de
trés nombreux travaux ont été réalisés sur les especes les
plus diverses {revues de synthése in Krebs & Myers 1974,
Taitt & Krebs 1985) gui ont donné naissance & plusleurs
courants de pensée, soutenus par outant de théories
relatives & la régulation des populations. Malheureusement,
les théoclez &mises ont rarement été Adémontrées de maniére
indiscutable, tant 11 est difficile d’isecler les facteurs
en cause, &Ur le terrain comme au laboratoire.

C'est pourquoil, dans leur magistrale revue de synthése,
Kcebs & Myers {1974) ont exhorté les chercheurs 3 adopter
une approche expérimentale rigoursuse et & renoncer aux
pures études descriptives & partir desquelles toutes les
conjecturee sont pocecibles. Toutefols, ile soulignent que
de tels travanx constituent tovjours 1z base de départ
indispensable et qufil est nécessaire de bhien connaitre au
préalable les principales caractéristigues de la dynamlique
des populations de l’espice considérée,

Leur appel a été entendu et @& provoqué un foiscnnement
dfétudes centrées suc des problémes bien précis. Il Ffaut
malheuceusement admettre que les résultats sont décevants
et le plus souvent contradictoires. En dépit d'un
accrolssement considérable da nos connaissances, la
question de la régulation des populations demeure obsurae,
comme le montre une revue des recherches les plus récentes
réalisées eur les campagnols nord-américains du gence
Microtus {Taitt & Xrebs 1985).
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CARACTERISTIQUES DU CYCLE PLURIANNUEL

Les changenents de densité observés dans les
pepulations de petits mammiféres permettent de distinguer
des variatione annuelles et des fluctvations
pluriannuelles. Les premiéres se produisent réguliérement
chague année et sont le reflet du cycle de reproduction.
Sous nes latitudes, lreffectif sraccroit du printempe &
l'automne et diminue pendant 1'hiver, saisen au cours de
lagquelle les organismes gui meurent ne sont pas remplacés.
pPe telles fluctuations peuvent survenir dans toutes les
populations, qurelles soient stables ou cycliques.

Certalnes espéces se caractBrisent en revanche par des
variations pluriannuelles de la densité, marquées par des
périodes drabendance extrémement élevée, vaire des
pullulations, swivies de brusques effeondrements. On accorde
le nem de cycles & ces fluctuations lorsqu’elles se
produisent 3 intervalles plus ou moins réguliers (Krebs &
Myers 1974).

Dee cycles ont été décrlts chez de nombreuses espéces
de micromammiféres et dans la plupart dee cas leur durée
est de 3-4 ang (Krebs & Myeras 1974}. L'exemple historigue
le plus ancien et le plus célébre est sans conteste celud
dee lemmings (Lemmus lemmus]}, espéce pour laguelle Elton
{1942) fournit deec données récocltées durant prés de 80 ans.
Depuie lors, des cycles ont &té décrite chez la plupart des
espéces de'lemmings eurcpéens ocu américalns, ' soit Myopus
schisticolor, L. trimucrenatus, Dicrostonyx groenlanaicus.
alnsi gue chez les campagnols des genres Clethricnomys et
Mlcrotus {Xrebs & Myers 1574, Henttonen s al. 1985, Tajtt &
Krebs 1985). De tels cycles ont également €té mis en
évidence chez la feorme fouisseuse du Campagnel terrestre
{Debrot 19681, Meylan 1981).

Certalnes espéces ne présentent pas de cycles et toutes
les populations d'un méme taxon ne se cemportent pas de
maniére identique. Dans une braéve revue, Tamarin {1983)
reléve que ce phénomdne est fréguent sur les iles ou dans
les régions cétiéres. Taitt & Krebs {198%5) rapportent gque,
sur les 10 espiéces amfricaines du genre Microtus étudides,
§ seulement se caractérisent par des varlaticons cycligues
et gue, parmi ces dernidres, guatre an moins présentent des
pepulations aux fluctuations annuelles. Une situation
similaire 2 été abservée en Scandinavie ob les popwnlaticns
méridionales de Microtus agrestis et de plusieurs espdces
de Clethrienamys suivent un rythme annuel, alers gque dans
les regions nordiques, elles mentrent des cycies manifestes
{Hanssen & Henttonen 198%), Cette particularité est cenhue
depuis longtemps (Hansson 1971) et a été Erigée en dogme
par Odum (1971), gui affirme que les cycles sent plus
marqués dans les régions septentricnales.
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La dEfinition du cyele pluriannuel est encore
avjourd’ hui pev claire. En 1974, Krebs et HMyers se
limitaient & en déerire les phases et mnécanismes sans
proposer de définition stricte. Dans un cycle type, ces
auteurs distinguaient 4 phases d'abondance, soit les
périodes de. croissance, de forte densité, de déclin et de
faibles effectifs.

La phase de croissance est marquée par un taux de
crolssance, r, pasitif durant une ou plusieurs années
consecutives. Le nombre d'animaux ne cesse dfaugmenter,
soit de manidre constante et rcéguliére, au cours d'une
succession de fluctuations annuelles d’ampllitude de plus en
plus grande, solt de fagon exponentielle ou explosive,
ioesque 1e phénoméne se produit en peu de temps.

Cette période est suivie d'une phase de fatte densité,
ou pile, caractérisée par un taux de croissance nayl. Sa
aurEe varie entre quelques mois et wn & deux ans.

Le déclin se distingue par un taux de crolssance
nigatif. Il peut étre rapide et trés brusque ou s’'é&taler
sur une année ou deux (Chitty 1955). Il conduit scuvent 1a
population 4 une extinction locale. Chitty (1955) a proposé
une typologie des différentes variantes gqu'ii a nommies M,
G et H. Lors dfun déclin de type M, la population
s'effondre brusquement en l'espace de quelqgues mols, le
plus souvent au printemps. Le déelin de type G est plus
gradue}l et se poursuwit durant la salson de -reproduction,
sans récupération d'effectlf au cours de cette pé&riode. Le
déclin de type H, enfin, se déroule sur un ou deux ans,
mais la population présente une ou deux reprises de la
crolssance durant la ou les sa2lson(s) de reproductiaon,
avant de s'effandrer.

La phase de faibles effectifs constitue une période
intermédiaire entre la fin du déclin et la reprise de la
creissance. Elle peut durer entre 1 et 3 ans; elle se
caractérise par un taux de croissance nul et par la rareté
ou i'absence des animaux. Pour cette ralsan, elle est assez
mal eannue.

En 1985, Talkt & EKrebs, dans leur classification des
campagnols en espéces présentant des fluctuations annuelles
ou cycliques, ont retenu comme critére opératicnnel de
cyclicite l'existence de la  séquence  sulvante
pic-déclin-faibles effectifs, s'étalant sur deux ans au
woins. Ils relévent gque ia distinction est généralement
aigée lorsque l'on dispose de données r1écoltfes sur une
longue période. Lors d’&tudes & court terme, qui sont les
plus nombreuses, ils proposent de calculer la variance du
iogarithme des densités printanigres et de ne tenir compte
gque de Ja population reproductrice. La valeur de ce
paramétre est généralement inférieure & 0.5 pour des
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varjations annuelles et supérieures & 1.0 lors de cycles
marqués, Un estimateur similaire, fondé sBur le recine
carrée de l'écart-type du logarithme de la densité, a été
proposé par Lewontin {1968}. 11 a d‘abord été utilisé par
Stenseth (1977a}, Stemseth & Framstadt (1%80), puis par
Henttonen & al., {1985), Hansson & Henktonen (1985} et
Saitoh (1987). Dans ce cas, la valeur limite a &té établie
a 0,5 par Henttonen et al, (1985} qui ont utilisé des
valeurs automnales, moins reprécentatives gue c¢elles du
printemps d’apres Krebs & Myers {1974).

De telles définitions, fondfes sur l'ohservation d'une
séquence d'événements ou sur des différences d'amplitude,
permettent de décrire des wvariations pluriannuellas.
Cependant, elies ne sont pas suffisantes pour carsctériser
un e¢ycle, terme dans lequel la notion de périodicité est
implicite, Il convient donc, 4 mon avie, de déterminer dans
chagque cas 5i les fluctuations obeervéec revétent un aspeckt
périodigue pour déterminer 6i elles sont réellement
cycliques ou 6'il ne s'agit que de banales variations
aléatoires. Dee méthodes statistiques  existent qui
permettent de caractériser les fluctuations selon des
critéres objectifs et i}l convient de les wutilicer. Bulmer
{1974, 19875) et Finerty (1980) présentent quelques
périodogranmes et corrélogrammes gui permettent de
confirmer la nature cyclique des fluctuations observées
chez diverses espéces.

La distinction entre les ¢ phases est parfoic malaisée
et il arrive souvent que différents suteurs ne solent pas
d’'accord dans Jleur interprétation drun cycle, Les cas
d'erreur de classificetion ne sont pas rares et plus d'un
travail a été critiqué pour de tels motifs (Krebs & Myers
1974). 11 sfagit d'un point crucial et, pour éviter les
erreurs, il convient d’aralyser 1'6volution du taux de
croissance. Une lnspection visuelle sufflt généralement 3
distinguer correctement une phase de la suivante, a
condition de vreprésenter les variations de la densité sur
une &chelle logarithmigque. Lee changements de tendance sont
ainsi parfaltement mis en évidence.

La détermination du caractére cyclique des variations
d’abondance chez les rongeurs n'étant pas *~oujours simple,
il convient d'étre prudent dans cet exercice et de ne se
fonder que sur des felts bien établis. Une Etude & long
terme, vaut mieux que des conclusions hAtives basées sur
des recherches ne portant que sur 3 & 4 ans. Pe tels cas
sont assez fréguents et la littérature en est truffée,
comme par exemple wun cycle £Evalué & deux ans chez M.
arvalis et calculé sur une période de 4 ans seulement
(Delattre et al. 1986) ou la classification en wvariations
annuelles ou cycligues des fluctwations de densité de §
espéces de Microtus, opérée par Taitt & Krebs {1985), alors
méme gque chague espéce n'a fait 1'objet gue d'une seule
étude d’'une durée comprise entre 2 et 3 ans av maximum.
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Le probléme nrest pas trivial, pulsque au terme d4'une
recherche de 14 ans réalisée sur 6 populations des deux
espéces de Microtus américains les mieux connues, M.
ochrogaceter et M. pennsylvanicus, L.L. Getz et ses
collegues aboutiseent a a conclusion due lee cycles
plucriannvels mis en évidence chez ces deux campagnols ne
sont ptobablement que de¢ simples artefacts d'é&tudes & court
terme {Getz & al. 1987). Le ton de cee auteurs est sans

doute provocateur, mais montre bien & quel point il est
essentiel de e’en référer aux falte avant tout.

Leur étude va sanz aucun doute relancer Ja polémigue
sur la réalité des cycles pluriannuelz gul n'a toujours pas
été établie de maniére indiecutable. En 1974, Krebe & Myers
{1974) poealent la queetion danz uwn titre de chapitre
intitulé : “Do population cycles really occur 2", Ils
présentaient maints exemplee indiquant l'existence d'un tel
phénoméne, mals éludaient flnalement le problédme en
affirmant qu'ils, ne connaissalent pas drespéces chez
lesguelles des c¢ycles n'ailent &té observés. On sait
aujourd'hui que cette dernlére caractéristique est fausse
et que plusieurs espéces ne présentent pas de cycles
{Tamarin 1978a, Taitt & Krcebs 1985, Henttonen et al.,
Hansson et Henttonen 1985). En 1985, Taitt & Krebs se
montralent donec plus prudents et une de leurs affirmations
indigue que les incertitudes demeuvrent et gue la question
est loin d'étre césolue. Il &crivaient en effet ceci (p.
57%) : "We do not know whether the dichotomy between annuval
and c¢yeclic populations is real, oc whether there is a
continuum between the two extremes”.

BYPOTHESES SUR LES CYCLES DES RONGEURS

Les ptincipales hypothéses, énises dans le but
d'expliquer les fluctuations plurlannuelles de densité dans
les populations de micrommammiféres gont présentées
ci-apres, avec pour cadre théorique de céférence celul de
l'école auto-régulatrlce. Crest en effet 1= plus fécond et
le plus répandu actuellement. Lee principales catégories
présentées par Krebs & Myere {1974) et Taitt & Rrebsz (1985)
ont &t& adoptfées. Les hypocthéses ont &t8& regroupées dans la
mesure du possible pacr rapport au facteur congidécéd comme
décislf par chague auteur ou par le courant de pensée dans
lequel il se¢ sltueit, Dans chagque cas, une courte
diccussion permet d'évaluer le succés, les échecs et les
limites du modéle. Lorsqu’ll ¥ a lieu, les données
concecnant la forme fouisseuse du Campagnol tercestre sont
présentées et analysées.
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FACTEURS EXTERNES OU EXTRINSEQUES

1) La NOURRITURE

ba nourriture fut 1l un des premiers facteurs limitants
prtoposé  par les théorlclens de la dynamique des
pepulations. Son réle dane le déterminisme des cycles 2
souvent 6té évoqué, en particulier comme déclencheur du
déclin & la seuite d'une surexploitation du milieu. Catte
vigion un peu simpliete est contredite par maints travaux
qul montrent gue ce phénoméne se¢ prodult rarement et
constitue en falt lfexception. Les populations dé&clinant
généralement avant d’avoir épuisé le milieu, du meins aux
yeux de ceux qui les étudient.

La novrriture des rongeurs, des campagnels en
particulier, est essentiellement végétale. Durant la
péricde de végétation, elle se compote des corganee aériens
et dans une moindre mesure, des partiee eouterraines,
tacines, bulbes ou thizomes, ces derniéres prédominant dans
le régime alimentaire hivernal des rongeure de prairie. Les
grazlnes constituwent éEgalement une source de nourriture
lnportante, spécialement chez les rongeurs forestiers des
genres Clethriononys et Apodemus, alors gue les mousses
entrent pour wne part importante dans lialimentation des
lemmings (revues in Grodzinski & Wunder 1975, Fleming 1979,
Batzli 1985}).

La végétation peut agir sur une population et 1la
contrdler par quatre facteurs :

1) la gquantité

2) la gqualite

3) les produits secondaires toxigues
4} le couvert végétal

La plupart des auvteurs s'accordent & admettre gue la
guantité de nourriture disponible influence 1les taux de
crogissance et de survie des rongeurs, mais en aucun cas
elle nfest invoguée comme facteur décisif et suffisant dans
le déterminisme des cycles (Taitt & Krebs 1385, Batzli
1985}. L'apport de nourriture supplémentaire, lors
drexpériences conduites sur des campagnols nord-américains,
maontre que de telles manipulations permettent au milieu de
supporter un plus grand nombre dfanimaux, mais en Aucun
cas, le déclin n'a pu €tre évité de cette manidére (Cole &
Batzli 1976, Desy & Thompson 1983, Taitt & Krebs 1585).

L'impact de la qualité de la nourtriture est beaucoup
moins blen compris et divers travaux suggérent que son rdle
pourrait &tre de premier ordre (Batzli 1985). Cette
hypothése est diffigile & vérifier. Or il semble, selon
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White (1978), gque la teneur en azote soit essentielle pour
1:élevage des Jjeunes. Les expériences de nourrissage sont
en particulier critigquées de ce point de vue, car la
nourtriture supplémentaire ne contient pas nécessairement
leg &léments qui jouent le¢ ¢5le de facteurs limitants.
Toutes les tentatlves visant & établir le régime
alimentaire des campagnols ou lemmings ont montcé une
sélectivité manifeste de la part des animaux. Certains
Atravaux font état d’une ceonsommation massive des espéces

préférées (Batzli & #Pitelka 1970, Batzli 1985%}. Ces
chservations ne permettent toutefoiz pas de déterminer dans
quelle mesure les especes les nieux consommées sont
Indispensables aux animaux, ni sl ces dermiers présentent
des besoins ou des adaptations physiologigues spécifigues
ou encore s'ils sont capables de se toucrner vers une autce
diéte et d’en retirer un bénéfice identigue.

Certains travaux ont monkré l’apparfition de résistance
chez dee plantes scumises & un fort abroutissemeant {Krebs
1976b, Batzli 1985). Freeland (1974) a proposé un modéle de
régulation des populations de campagnols et lemmings basé
sur la qualité de 1la nourviture. Cette hypothése tient
également compte de la toxicité de diverses substances
accumulées dans les feuilles ou les racines. La résistance
se manlfeste par une augmentation de la teneur en divers
composés secondaires, comme les alcaloides, les tanins, les
phéneols, les saponines ou les terpénes, la toxicité de ces
produits pour les campagnols ou le bétail ayant &té
démontcée par Oh et al. (1970). Il est toutefois difficile
dfétablicr le réle de telles substances dans la perspective
de la tégulation des populations, car elles sont
nombreuses, intecagissant entre elles et sont peut-€tre en
éguilibre avec 1la composition du so0l et sa teneur en
subgtances nutritives. De plus, leurs effets peuvent se
révéler contradictoires suivant les espéces considérées, le
régime alimentaire variant beaucoup d‘un rongeur & 1l‘autre
(Batz)l]l 1985). Selon cet auteur, ce n‘est que par sa
quallité gue 1a nourciture pourcait avoic un réle comme
facteur de régulation.

bes préférences alimentaires ont égalemant été mises en
Svidence chez la forme foulsseuse du Campagnel terrestre
{Airoldil 1976a, Kopp comm. pers.}. Le rdle de la végétatlion
comme facteur llmitant des populations de ce rongeur n'est
pas & néqliger, car lors de ses pullulations, il n’‘est pas
tare qu'il détruise entre 50 et 100 % de la végétation
disponible, comme en témoignent les dégits aux culturesg
(Meylan 1981, Delabays 1%87). Mocrel (comm. pers.) estime
que la surexploitation du milieu est la raiscon du déclin
cbservé en 1973,
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Leg interventions humaines, scit essentiellement les
pratiques agriceles, visent & modifier et & amdliorer 1a
gqualitéd et la quantitd du fourrage dans les prairles. Il
est probeble gue cela entraine des effets bénéfigues sur
les teaux de¢ reproduction, de croissance et de survie des
rongenrs. Il est cependant douteux que de telles
manipulaticns puissent &tre & l'origine des fluctuations
pluriannuelles des populations. La  végétation joue
€galement wun rdle protecteur contre les prédateurs (Getz
1970, Batzli 19885); de nombreux travaux ont montré
lrimportance du  couvert végétal sur la distribution
spatiale des rongeurs qul désertent les zones dont la
végétatlon a été fauchée (Patzli 1985, Bitney et al. 1976,
Bourquin & Meylan 1982, Teivainen et al. 1986). L'impact du
mode dfexploitation des pralries sur 1a régulation des
populations n‘est pas connu, mais la plupart des auteurs
considérent les zones fauchées comme des  habitats
extrémement défavorables (Batzli 1985, Lidicker 1985, Taitt
& Krebs 1985).

Récemment, Leine & Henttonen {1985} ont trouvé une
peEricdicité de 3-4 ens enalogue 3 celle des populations de
micromammifares, BU niveau de la gqualité et de 1a
productivité de 1p végétation du nord de 1a Scandinavie.
Ils ont émis 1chypothése séduisante que les cycles des
rongeusrs ne serajent gque le reflet de ceux de 12
végétation. En 1l-absence dfapproche expérimentale, 11 est
impossible de déterminer sl cette idée est axacte ou sl les
variations observées ne révélent pas simplement 1'impect
des rongeurs sur la végétation. Les insectivores nordigues
présentent Egalement des cycles identigues & ceux des
rongeurs (Henttonen & al. 1985, FKorpimdki 1986}, dont
lforigine est probablement sans rapport avec la production
primaire.
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2) LA PREDATION

La prédation occupe, avee la noutriture et le elimat,
une place privilégiée dans la littérature sur les cycles
des rongeurs. Ce facteur a &té évoqué et développé dans les
premiers modéles de 1l7école biotique élabords dés le début

du 20éme siécle. L'éguation de lrinteraction
proie-prédateur de Lotka (1925) et de Volterra (1926) en
est issue. Ce modéle est basé sur le principe de

}tinterdépendance entte les populations de deux espéces.
Lorsgue la densité de la proie augmente, le prédateur
réagit numériguement et devient st abondant gu’il finit par
consommer plus que la population proie ne peut produire.
C'est done lui qui déclenche le déclin et provogue
I'extinction de la population de rongeurs. Une £fois cette
derniére disparue, les prédateurs affomés meurent & leur
tour en grand nombre et le cycle recomnence., Les
pepulations du prédateur oscillent avec un ou deux ans de
retard sur celles de leur proie, I1 sfagit d'une thécrle
trophique et 1l’analogie avec l'hypeoth@se dans laguelle la
végétation jove le rdle de facteur limitant les populations
de rongeurs est évidente.

Ce mécanisme décrit assez correctement les interactions
entre un prédateur spéclaliste et sa proie préférée. En
effet, plusieurs cas classiques sont dEcrits dens la
littérature, comme celui des lynx et des 1ligvres dans le
nord du Canadae (ef. Fiperty 1980 pour une analyse correckte
des statistiques de chasse). Debrot (1981) a montcé gqu‘une
telle rcelation existait entre A. t. scherman et 1'Hecmine.
Cette excellente correspondance entre 1=e £luctuations
observées et 1'équation de Lotka & Volterra ne prouve
toutefeols pas gque les relations de cause & effet, gui sont
scus—jacentes au modéle, soient exactes.

Cette hypothése a &té largement diffusée et jouit
encore aujourd’'hui d’une trés grande noteriété en raison de
sa simplicité. Cependant, la plupart des chercheurs !’ont
abandonnée depuis longtemps car en aucun cas, il n'a pu
étre prouvé gu'un prédatear ait influencé !'évolution d'une
pepulation de rongeurs aw point de stoppet sa croissance ou
de déclencher son déclin (revue in Pearson 19B85). L'impact
des prédateurs spécialistes a en revanche £té mis en
évidence & plusieurs reprises durant le déclin, ainsi gqu’en
période de faibles effectifs et irhypethése prévaut
actuellement que les prédateurs peuvent au plus limiter
lramplitude d’une pullulation et moduler la durée du cycle
(Pearson 1966, 1971, 1985).

Des travaux rtécents de chercheurs scandinaves ont
réévalué le rdle de la prédation comme factear de
régulation des peopulations de micromammiféces,
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Andereson & Eriinge (1977) prepesent deux
classifications des prédateurs en fonction dee &stratégies
trophiques et spatiales qu’ile adoptent : ils opposent les
gpécialistes aux généralistes et les résidents aux nomades.
Les spécialictes se nourrissent d'une proie privilégiee et
présentent une réaction numérique aux Fluctuations de
population de cette derniére. 1Ils ne divergifient leur
régime alimentaire qu'en cas de nécessitd, soit lorsgque
leur proie a disparu ou gu'elle est devenus trias rare. Les
généralistes, en revanche, ont un régime naturellement
diversifié et peuvent réagirc fonctiennellement,
numériquement ou globalement (Dajoz 1385, Begon & HMortimer
1986). Ils sont prompts & répondre aux varlations de
densité des rongeutrs. Le nomadisme caractérise les espéces
qui ant de grandes facilités de déplacement et cette
stratégie est adoptde par la plupart des eoiseaux rapaces,
les mammifé&res &tant le plus seuvent résidents sur leurs
terraing de chasse {Andersson & Eriinge 1877}.

En Scandinavie, des différences entre les populations
septentrionales et mnéridionales de rongeurs ent éré
dégrites par Hansson (1971}, Cet auteur a cbservé des
fluctuations annuelles dang le sud, des cycles pluriannuels
dans le npord et wune gituation intermédiaire dane les
régions du centre. Récemment, Hanseon & Henttonen (1985) et
Henttonen & al. (1985) ont montré qu'il existait un
gradient de cxclicité en fonctien de ia latitude chez
plusicure especes dont la distribution couvre 1'ensemble de
la Scandinavle, Hansson (1971} avait émis 1'hypethése que
lrappauvrissement de Ia faune prédatrice pouvait expliquer
cee différences, car on observe une diminution de 1la
diversité des prédateurs de micrommamiféres. loarsque l‘on se
dirige vers le nord {Eanssen 1971). Au septentrion, on ne
trouve oque dee spécialistes, essentiellement des petits
mustélidés, alors gue le nombre d'espéces généralistes
augmente 3 mesure gue l'en descend vers le sud, ot 1la faune
présente sa plus grande diversité,

Cette hypothése a été testée et semble confirmée par de
récentes études, tant pratiques gque théoriques (Erlinge et
al. 1983, 1%84). pans le premier de ces ‘travaux, 1ls
montrent que la consommation annuelle des prédateurs au sud
de la sSuéde correspond approximativement & ia biemasse
produite. Les wvarlations pluriannuelles dans le oord
seraient dues & 1'sbsence de généralistes gui ne peuvent
5'y maintenir, car ils ne Ltrouvent pas de proies
alternatives en suffisamment qrand nombre dans ces régions.
Dans 1ie sud de 1ia Suéde, les pepuiations de lapins,
Qryctogaius cuniculus remplaceraient les rongeurs lorsque
ceux-cf déclinent. Dens leur théarie, tes auteurs insistent
sur l*importance de preies alternatives qui, selon eux,
permettent aux généralistes de censerver des effectifs
stables. La sensibilité de ces derniers aux changements de
densité des micromammiféres et leur promptitude de réaction
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leur permettent de contréler e niveau des populatiens de
rongeurs. Malheureusement, Erlinge et al. {1983) basent
leurs falts bsur des estimations de production et de
prédation relativement qrossieres, extrapolées & un
territoire de 40 km? et ne fournissent pas d'évidence
expérimentale & leur théorie.

Récemment, Erlinge (1987) a tenté une telle approche et
a montcé gue dans un enclos duguel les prédateurs étaient
exclus, la population de rcongeurs ne sublssait pas un
déclin printanier auss! marqué qu'd 1lfextérieur.
Ltinterpeétation des résultats de cette expérience de
quelques mois est discutable et la preuve gue la population
de rongeurs de l'enclos pourrait présenter des fluctuetions
cycligues n'a pas &tE apportée.

Une autte hypothése, wun peu plus complexe, a &té
récemment proposée par Mansson (1987} pour expliquer 1le
méme phénoméne. Elle ést soutenue par un modéle théorique
de Stenseth & Oksanen {1987). Il sragit en £falt d'une
unificatlon de deux théories du méme auteur, celle suc la
petédation présentée ci-dessus {Hansson 1971) et celle de la
nourritvure, considécée comme facteur limitant (Hamsson
197%}).

Cette nouvelle synthéze est blen entendu un peu plus
difficile & tester et, comme Krebs le souligne (1978a), il
n'y a auvcune cbjection de principe & opposer & toute
proposition de théorie supplémentaire, & condition qurelle
conteibue & falre progresser la guestion 2t que les
nouveaux modéles pulssent  Etre soumis & lfanalyse
expérimentale, Le ré&cent engouement pour les théories
extrinséques dans les payes scandinsves révéle & guel point
les problémes sont complexes et difficiles & aborder de
maniére satisfalsante., En effet, les modéles proposés par
ces chercheurs nfapportent que de subtiles modifications
par rapport & ceux du d&but du siécle et nous ne disposons
toujours pas d’un cedre expécrimental rigeoureux dans leguel
les facteurs poutralent étre évalués indépendamment les uns
des autres.

Les relstions entre la forme fouisseuse du Campagnel
tercrestre et ses prédateurs ont été analysées par Debrot
{1981, 1982) qui a é&tabli wune liste de 32 espéces
susceptibles de se nourrir eu dépens de ce rongeur. Il a en
cutre montré gue l'Hermine, Mustela erminea L., présentaft
une réaction numérique aux fluctuvations de densité de sa
ptele. Des travaux ont eégalenent été menés en France et
plusieurs modéles ont €été proposés par Delatktre (1981,
1983a, 1984a, b, c}. Dans une publication récente, Delattre
et al, (1986) ont teni& une synthése des interactions entre
les Arvicolidés et leurs prédateurs qui intégre le modéle
d'Erlinge & al. (1984) et divers aspects de l'éceclogie des
paysages. Les idées suggérées sant intéressantes, mais peu
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de données ont encore été réunles pour les confirmer.
Enfin, wun projet, dont le but est de mesurer l'impact de
lrensemble des prédateurs sur les peopulations d'A. ¢t.
scherman, est actuellement en cours dans le Jura bernois

(MHetmod, comm. pers.)

1) LE CLIMAT ET LA SYNCHRONICITE

Le climat est le troisiéme facteur extrinsdque invogquéd
dane la problématigue der cycles des rongeurs (Krebs ¢
Myere 1974) et eon impact a déjid été digcuté dang le cadre
de 1a controverse entre les &coles blotique et cllmatigue.
1l peut, drune part, affecter directement la dynamigue des
pepulations par Llrentremise des taux de natalité, de
croissance et de mortalité et d'autre Dpart, aglr
indirectement par son influence sur la végétatlen.

Bien gque ce facteur soit évequé dans la plupart des
nodéles, il y a peu de théories epécifiquement climatigques
pout expliquer les cycles des rongeurs, 11 est certain que
de nombreux auteurs y ont pensé, avant d’'abandenner 1’idee,
compte tenu de l'ahsence de périodlclté simple dans la
plupart des séries de données météorolegigues. Fuller
(1967, 1969) est 1l'un des premiers a4 y faire appel et
considérer que des é&vénements climatiques suffisent
expligquer l'ensemble des fluctuations de densité.

a
a

La recherche de corrélations gignificatives entre la
dencité et wn paramétce météorvlogigue - ou un évEnement
antérieur est l'une des approches modernes pour aborder la
guestion. En cas de succide, elle petmet de construire un
modéle dans lequel les effets des paramétres s'expriment
avec un retard temporel {"time lag"). Cette technique a été
appliguée & une vaste échelle depuls gque dee ordinateurs et
des programmes sont disponibles pour effectuer ce travail
de maniére systématique., Toutefois, la découverte d'une
corrélation slgnlficative entré un déclln et la température
ou la pluviométrie & wun moment précis, ne constitue
aucunement une explication causale du phénoméne. De telles
informations sont cependant intéressantes et permettront
peut-&tre de débusguer, puls de tester des facteurs
insoupgonnés.

FPeut-&tre les paramétres utilisés dans de telles études
ne scnt-ils pas signifiants pour les organismes et ne les
affectent-ils pas de maniére timple. En effet, les données
climatiques utilisées sont généralement des moyennes
mensuelles, ou des extrema, gui peuvent masquer les effets
catastrophiques d'un événement météorologique iselé mais
décisif quant & son impact sur le taux de sucvie. Ainsi parc
exemple, les variations de la température hivecnale mesurée
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4 deux métres du sol sont sans conséquence pour un Bnimal
vivant dans vn terrier isolé thermiguement par une épaisse
couche de nelge.

La synchronicit® des cycles est l'un des arguments les
plus forts en faveur de 1'hypothése cllmatique. En effat,
51 la régulation des populations était dicectement ou
indirectement déterminée par les conditions
météorologiques, on devrait observer des fluctvations
cynchrones sur de wvactes surfaces, ce gqui est souvent le
cas. Pourtant, des sltuations inverses, caractécisées par
des populations déphaséec les unes par rapport aux autres,
ceont également frégquentes (Krebs & Myers 1874]). La
conviction actuelle, gbBnétralement partagée est que le
climat lnfluence partiellement la tégulation des
populations, sans avelc cependant dfeffetr déterministe sur
les cycles {Krebs 1985}.

tne étude des cycles d*A. t. scherman & la vallée de
Joux (VD) a &té réalisée par 1a technlgue de recherche des
cocrélations entre les varlations de densité et les données
météorologiques {Villa 1981}. Cet auteur a dégagé quelques
paraméfces prometteurs, §ans que les résultats ne
permettent de construire un modele. Malheureusement, dane
ce travail, des données disparates, provepant de plusleuce
communes, ont €té regroupées de maniBre pew critigue et ne
tecelalent de la sorte probablement pas de cyclicité. Une
seconde tentative seralt donc nécessalite pour tirer des
conclusions définitives.
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FACTEURS INTERNES OU INTRINSEQUES

HYPOTHESES PHENOTYPIQUES

1) HYPOTHESE ERDOCRINE DE CHRISTIAN

La premidre théorie de 1'Ecole auto-régulative sur les
cyclas des rongeurs a &té émise par Christian {1950). Cette
hypothése a &té é&labotée sur la base des modifications
observées dans le systéme endocrine des rats et souris de
laboratoite soumis & un stress expérimental. Transposé & la
théprie de la régulation de populations sauvages, ce modéle
postule gue 1le nombre dfinteractions agressives augmente
avec la densité, ce gui occcasionne des perturbations
physliologigues chez les sujets qui y sont soumis. Le stress
agit au niveau du systéme hormonal, via l'hypothalamus, et
lrhypophyse. Il se manifeste, en patrticulier, par une
hypectraphle du cortex surrénalien, conduisant 3 une
augmentation de la production dfadrénaline {Christian 1950,
1976, 1980). Ces troubles entrainent une déqradation de
1'état de santé des animaux gui présentent des déficiences
lomunologiques, aingi qu'une plus grande sensibilité aux
maladies, aux é&pidémies et aux parasites. En conséquence,
une diminution du taux de survie et wune réduction du
potentiel reproducteut de ia population provogquent
l'effondrement de i'effectif.

Cette théorie propose - donec un mécanisme causal
susceptible dfexpliguer 1le déclenchement du déclin, ainsl
gue le déterminisme des autres phases du cycle pluriannuel
par un mécanfisme auto-régulateur. Durant les périodes de
faibles effectifs et de crolscance, les animaux subissant
pen d’agressions, présentent un &tat physiclogigque sain et
leur potentie)l reproducteur peut s'exprimer pleinement. Les
effete du ctrees apparaiessent petit & petit et augmentent
en fonction de la densité jusqu'd un seuil critique &
pactiz duguel la population commence & décliner; un nouveau
cycle débute ensuite. L'hypothése de Christian est une
théorie compeortementale purement phénotypigue, car elle ne
fait appel & aucune base génétique pour expliguer tant la
montée de 1l'agreesivité dans les populations que 1les
dégradations physiclogigues gue c¢e phénoméne entraine.

La théorie endocrine a connu un grand succeés dans les
années 1960-1975, mais elle n'a pas obtenu de confirmation
indiscutabie sur le terrain. Différentes approches ont été
utilisées. Les plus simples, considérant par exemple le
nombie de blessutes par morsure comme un indice du niveau
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d'agressivité, oant donné des résultats contcadictoires, de
méme gue les plus sophistiquées consistant & peser le tissu
cartical, & doser les taux hormanaux ou & détecter des
modifications de 12 formule sanquine {Kcebs & Myers 1974,
Tajtt & Brebs 1985). La rigueur des premiers tcavaux de
Chrlskfan et Pavis (1964, 1966), 4qui présentaient des
évidences en faveur de la théorie endacrine, a  été
eritiquée par Krebs & Myers (1374}. Des reproches du méme
ordre ont également &té adressds aux expériences de Andrews
(1568, 1970) et de Andrews & Strchbehn (1571). Des
techerches plus vécentes ont cependant conficmé les
premiers résultats et ont montcé une cocrélation entce la
densité et les variations du polds des surrénales chez M.
bteweri (To & Tamarin 1877) et chez M. Eennszlvanicus
{Geller & Christian i982). Le phéncnene est
particuliérement perceptible chez les fenelles qui
pourzaient jouer un réle prédeminant dans le mécanisme, car
la survie de leurs partées pourcait en étre affectée (Taitt
& Krebs 198%).

La théorie endocrine @ trouvé une application dans un
groupe gzoclogique différent, celui des micro-marsupiaur
australiens. Des variations Iimportantes des taux hormaonaux
et une suppression des défenses Immunitaires ont é&té
obsecvées chez Antechinus (Moore 1974, Bradley et al.
1980), genre gul se caractérise par une stratégie
teproductrice probablement unique .chez les mammifécres. Ces
animaux vivent une saison de cut unique, bréve et intense,
marquée par une augmentation du niveau d’agressivité et une
élévation des taux d"andcogénes chez les mBles. Ces animaux
meurent mascivement au terme de la période d’accouplement
et les femelles sublscent wn sort identigue aprés avelr
sevréd leur progéniture. I} n'est pas posgibie de paintenirc
vivents ces animaux en captivité av-deld des gquelgues
semaines gqui suivent la fin de ia saison de repraduction
{Tyndale-Biscoe 1979). Le stress lié & la reproduction, mis
en évidence par 1’'augmentation des taux  d'hormones
cicculantes, serait responsable de cette soudaine
mortalité.

Malheureusement, aucun phénomene similaicre n'a encore
ate abservé dans une population de vrongeurs. DPes
expériences de confinement ont montré auw contraire gque,
lorsque des campagnols sont maintenus en encles, les
mécaniemes de tégulation semblent disparaitre. Ce
phénoméne, baptisd "fence effect™, & &té observé chez
plusieurs espices de Microtug {Frank 1953, Krebe & Myers
1974) qui ont atteint des densités beaucoup plus &levées
gue dans les conditions naturelles. Aucune des prédictiens
de Christian ne se sonk réalisées et le dérlin s'est
toujours preduwikb par mangue de nourritute (Rrehs & HMyers
1974).

Les diverses tentakives de manipulation de
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lragressivité par des traitements hormonaux sont encore peu
nombreuses et elles n'ont pas donné & ce jour de résultats
clairse {Taitt & Krebs 1985). Toutefois, un abaissement du
nombre d’'interacticns agenistiques, accompagné d'une
amélicration du taux de survie, ont été obtenus chez [1.
towngendli 3 1’aide d’implants de scopolamine (Gipps 1982},
Let mecanismes semblent relativement subtils et sont
difficiles & mettre en évidence sur le terrain, les
medifications du systéme endecrine se répercutant sur la
tertilité et la durée de la saison de reproduction,
L'interprétation des résultats est alors délicate, car on
ne sait s'il faut attribuer les variations de densité
observées & un changement du comportement ou &  une
influence sur les paramétres de la reproduction, non-vigés
par le traitement. Des Iinvestigatiens plus apprefondies
sent done encore nécessaires pour établir le blen-fondé de
lrhypothése de Christian.

Il n'existe aucune donnde sur la Jjustesse de cekte

théorie en rappert avec les cycles ou la dynamique des
populaticons de la ferme foulsseuse du Campagnol terrestre.

2) HYPOTHESE DE LA SELECTION DE FARENTELE
{KIN-SELECTION)

Cette théorie récente, issue du courant socicbiclegigue

(Wilson 1975)], g base sur un travail fondamental de
Hamilten {1964). Ce dernler a #mis 1'hypothgése gue, dans
une population, 1les 1ndlvidue apparentis ("kin") ont

intér&t & adopter un compeortement altrulste et 3
stentralder mutuellement pour augmenter Jleuwr succés de
reproduction global ("inclusive fitness"™). A certaines
conditions, définles par des rédgles simpleg exprimées en
termes de colts et de rendements, 11 peut méme é&tre
génétiquement plus avantageux de rencncer & s5a propre
reproduction av profit de celle dfun proche parent
{Hamilteon 1964, Wilsonr 1975}, Pour gu'un tel comportement
seit rentable, il faut que le succes de reproduction du
bénéficiaire &Eoit multiplié par un facteur (k} supérieur 3
l1'inverse du coefficient de parenté (r) (Hamilten 1964).
Seit =

xy 1
r

Ce modéle a été élaboré a la suite d'cobservations et
d’études réalisées chez les Hyménoptéres et il censtitue le
fondement de la théorie de 1'évolution de 1'eusocialité
chez 1les insectes sociaux. Charnov & Finerty {1980} 1'ont
adapté aux crongeurs et proposent une hypothése de la
régulation des populations fondée sur 1'idée de la
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sélection de parentéle et ie mécanisme de la dispersion.
Selon Chaenov & Finerty, iorsque ia densitéd est faible les
animaux sont fortement apparentés el montrent peu
d'agressivité entre eux. Le taux de dispersion est alors
nul ou faible. En phage de croigsance et de forte densité,
ce dernier augmente eous 1la pression du nombre, le
coefficient de parenté diminue alors et on observe un
accrolssement des interactions agonistiques. Comme dansg
l*hypothése endocrine, 1rangmentation du niveau
dragressivité entraine une diminution des taux de survie et
de reproduction et finalement un déclin de la population.

Bien qu'elle soft fondée sur l'apparentement génétique
entre Individus, cette théorie est &galement d'ordre
phénotypique, car les animaux sont censés réagir de maniére
agressive face & des sujets non-apparentés, quelie que soit
la phase du cycle (Taitt & Krebs 1985). crest une hypothése
sédulsante; cependant il reste & démontrer dans quelle
mesure les animaux sont capables de reconnaitre leurs
proches  parents et t'1ls nmpontrent effectivement wun
comportement altruiste A leur égard dans la natmre. Pour
Dekoff (1981), la distinction entre individus apparentés et
non-apparentés s'apprend au cours de lfontogenése. En fait,
c'est plus la familiarité dranimaux élevés ensemble qul est
reconnue et gui seralt suffigante pour déciencher des
comportements de coopfratlon. En dehors des  aspects
sociobiologiques qui sont controversés, la principale
objection gue I'on puisse faire 3 1’hypothése de Charnov &
Finerty concerne le mécanisme de dAlspersion proposé, car il
est désuet. Stenseth (1984) a intégré le modéle de la
sélection de parentéle dans un modéle général de régulation
des populations de campagnols at lemmings. .

A ma conna&iscance, auvcune expérimentaticn n'a encore
été menée pour tester cette hypothiése dang les populations
de petits rongeurs. Blen que la gquegtion scit difficile 3a
traiter, 4e pense que la forme foulsseuse du Campagnol
terrestre se préteralt 3 une telle approche. En effet, Ile
comportement des sujets adeltes d'A. t. scherman consistant
& reboucher ies trous occasionnés & Leur tectier présente
un aspect altruiste dirigé wers des animaux apperentés,
solt les juvEniles et les subadultes. Bien que mal connu,
ce comportement semble apparaitre relativement tardivement
au cours de )'ontogenése {observations perconnelles) et son
role de protection contre les prédateurs est évident. Les
animaux gui l'accomplissent prennent un risgue manifeste,
dant profitent les autres occupants du réseau. Ceux-ci, de
pac leur proximité spatiale, ont de fortes chances d'étre
de preoches parents.
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HYPQTHESES GENETIQUES

1) HYPOTHESE DE CHITTY

Pour expliguer la régulation des populations et les
fluctuations pluriannuelles des roangeurs, <Chitty (19S5,
19€0) a invoqué  des variations indlividuelles du
comportement, déterminées par un polymorphisme génétique.
Cette ldée postule gue les différents génotypes sont soumis
34 Ja sanction de la sélectlon naturelle. Les effeis de
cette derniére sonk décelables & court terme et se
manifestent par de profondes modifications de la fréquence
de différents alléles au cours du cycle,

Chitty (1967} proposait I’existence de deux génotypes
identifiables & leur phénotype comportemental, solt des
individue agressifs ou dociles. Durant les périodes de
forte denecité, les animaux &tant soumis & de nombreuses
interactions, les sujets de grande taille au comportement
agressif eeraient favorisés et sélectionnés positivement.
Ces individue seraient également caractérisés par un faible
potentiel reproducteur et utiliseraient 1’essentiel de leur
énergle & la défense du territolre. 1Ils prédomineraient
encare durant le déclin, puls disparaitralent
progressivement durant la phase de faible densité. En
revanche, dés celte épogque et pendant la péricde de
croiceance, les génotypes de petite tallle, dociles et au
fort potentiel reproductif seraient avantagés, car,
l'espace n’'é&tant pas limité, 1ls pourraient éviter les
interactions agonistiques.

Récemment, Chitty {(in Taltt & Krehs 1985) a propesé un
modéle simple & un seul locus. Les campagnols présentant
1'un et Irautre comportement seraient homozygoles pour deux
alléles Ah et aa, correspondant respectivement aux-
phénotypes agressifs et dociles.

Krebs (1978a), dans une revue critique de 1’'hypethése
de chitty, a dégageé 13 prédictions a Lester
expérimentalement pour &tabllr le bien-fondé de la théorie.
La problématique envisagée de cette manidére e’'est révélée
tréds féconde et nombre de travaux réalisés ou analysés gdans
cette perspective, ont permis de confirmer ouw de rejeter la
théarie en fonction de ces 13 critéres. Toutes ces
prédictions ne sont cependant pas spécifigues a 1'hypothése
de chitty et deux d'entre elles, parmi les plus décisives,
ceront abordées ici. La premiére, fondamentale, postule que
des différences doivent étre déceiables dans la composition
géndtique d'une population en fonction de la phase du cycle
{Krebs 1978a). Elle a été confirmde & plusieurs reprises
patr des analyses éiectrophorétiques de diverses protéines




46

{revues in Gaides 1981, 1985) at beaucoup ont vu dans ces
résultats wne confirmation de la théorie. Ses détracteurs
ont rétorgué gu'une absence de variabilité génétigue au
cours du cycle eiit été beaucoup plus étonnante et que la
preuve é&talt donc insuffisante. De plus, les enzymes
analysés n‘ont probablement aucun rapport avec
l'pagressivité des animaux (Gaines 1985, Taltt & Krebs
1985). Des travaux récents ont montré gue le polymorphisme
génétique au  seln des populations est un phénoméne
complexe, aucune corrélation nfayant pu &tre &tablie entre
les wvariations des fréquences alléliques et la succession
des différentes phases d'un cycle (Gaines 1985),

Un autre critére stipule gue les caractéres indlviduels
doivent étre transmis d‘une génécation & 1l'autre. Feu de
travaux ont 8té réallsés sur ce sujet central de la thiorle
de Chitty., Rasmuson & al. (1977} ont montré, chez M.
agrestls, des dlfférences de la quantité dractivitd

ocomotrice <c¢hez des campagnols prevenant de peopulations
scandinaves dont les [fluctuations sont annuelles ou
cycliques. Il ont de plus prouvé gue ce caractére est
hautement Etransmissible, les populations cycllques du nord
étant les plus actives. En revanche, Krebs (1978a), Taitt &
Krebs (1%85) vappocrtent qu'Anderson (1975) n'a observé
aucune transmission génétique du comportement spatial de M.
townsendii, contredisant ainsi le modéle. Ils considérent
gue ce résultat négatif n‘invalide pas la théorle du
polymorphisme génétique, car les populations de ce gros
campagnol de la cfte ouest-américaine sont contrdlées par
le comportement. spatial et non par les principes de
lthypothése de Chitty. Krebs (1978a) avait du reste déja
répliqué par cet argument lorsgque Boonstra. (1977t} avalt
démontré qu’'une autre des prédictions étalt é&galement
contredite dans les populations de cette méme espéce.

Tout récemment, Boag & Boonstra (1987}, au cours d'une
expérience rigoureuse réalisée chez M. pennsylvanicus, ont
montré qufil n’'y avait aucune transmission genétigue de
caractéres comme la taille, le taux de croissance ou l‘&qge
de la maturité sexuelle. Les animaux nés en &Elevage
présentaient un effet maternel prédominant et des tendances
opposées & celles observdes chez les sujets de contrdle.
Cette expdrience décisive menée au cours d‘un  cycle
pluriannuel remet en cause la théorie de Chitty qui était
congidérée comme !'une des plus intéressantes par les
chercheurs nord-américains.

Signalons encore que Stenseth (1981} avait démontré i
17aide d*un modile théorigque fondé sur deux génotypes que
l'hypothése n'était pas plausible et qu il était 1mposs:b1e
de génerer des fluctuations cycliques sans faire appel & un
autce mécanisme.
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2) HYPOTHESE DE SMITH

Un modéle alternatif & celui de Chitty 2 été proposé
par Smith & al. {1975). I} est fondé sur le principe de
1'hétérosls, ouw de la supériorité des hétércozygotes sur les
homozygotes. Divers aspects en ont &té commentés et
déveleoppés par sSmith & al. {1978), mais cette thécrie n'a
pas falt 1'objet dfexpérlences spécifiques,

HYPOTHESES DU COMPORTEMENT SPATIAL ET SOCIAL

Lrarganisation sociale d'une espéce est indissociable
de son comportement spatial {"spacing behavier®), car la
campréhension do systéme social passe par 1’&tude du
partage de l'espace, C'est paourquai les théorles concernant
ces deux domaines sont souvent difficiles & distinguer et
ont été regroupfes ici.

1} HYFOTHESE DE WYNNE-EDWARDS

Wynne-Edwards (1962) a étudié en détail les méranismes
de téqulation dans les populations doiseaux, de
Tétraonidés en particulier. Comme Lack (1954), 411 est
arcivé & la concluslen que la nourriture constituait le
facteur limitant. Il pestule que peour dJdéfendre cette
ressosrce et ne pas l’épuiser, les clseaux ont crés, sous
l3 pression de la sélection naturelle, un systéme secial du
partage de l'espace basé sur la territerialité. Il s'aglt
du principal appert théorigque de cet auteur, gui a mis en
évidence l'importance de 1l'organisatien sociale comme
facteur de régulation. Il a également insisté sur le réle
de la dispersion qui contribue a la feois au renouvellement
des individus et av maintien d'un effectif stable.
Wynne-Edwards, par analogie aux processus physiologiques
gui réglssent un arganisme, considérait la régulatian d’une
pepulation cemme un phénamdne d-heméostasie, obéissant aux
leis de la cybernétigue.
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2} CRITERES DE WATSON & MO3sS

Watson & Moss (1970}, &tudiant les cycles de Lagopédes
{Lagopus lagopus} en Ecosse, ont repris le modile de
Wynne-Edwards et ont ¢&tabli une liste de 5 critdtes
opérationnels permettant d'affizmer gue 1'effectif d'une
espéce est contrdlé par son comportement spatial. 1Ils
portent sut l’existence de surplus dans la population, soit
d'animaux qui, ne possédant pas de territoire, constituent
en gquelque sorte une soupape de sécurité,

1} Une fraction de la papulation ne se reproduit pas
2) De tels animaux sont pourtant physiclogiquement
capables de reproduction

3) Les animaux qui s5e reproduisent ne sont pas limités
pat las ressoutrces disponibles

} Il existe une mortalité compensatoire

} Si les 4 premidéres conditions sont vérifiées et que
la densité varie en fonction de la nourciture &
digpositien, alors on peut affirmer gue comportement
spatial et nourriture contrélent 1'effectif de la
population reproductrice.

q
5

Le concept de mortalité compensatoire signifie que la
fraction des animaux gqul ne se seproduisent pas est
caccifife. Dans un systéme social, comme celui des oiseaux,
basé sur la territorialité, de tels individus sont relégués
& la périphérie des zones favorables et sont condamnés &
errer & la recherche d’un site convenahle & la reproduction
cu A attendre gu'une piace devienne vacante. En raison de
leur position marginale dans le systéme soclal, ils
subissent de Jourdes pertes. En effet, 1ils sont plus
exposés aux prédateurs que leurs congénéres et ne
bénéficient pas de conditions de vie drausei bonne gualité.
On parle alore de morta)lité socialement induite {Watson &
Hose 1970, Tamacin 1963, 15BG). Cet elfectif de surplus
joue un réle de tampon et constitue une réserve. €Car, si un
facteur de l’environfement décime spé&cifiquement une partie
des reproducteurs, les animaux de surplus peuvent les
remplacer. Ainsi, grdce au mécanisme de la mprtalité
compensatoire, le niveau de la population demeure
apptoximativement constant (Watson & Moss 1970, 1872}.

Ce modéle décrit pacrfaitement les fluctuations
d'abondance des lagopédes écossais qui présentent un cycle
pluriannuel de 5 ans environ (Watsen & Moss 1970). Le
comportement eoecial limite 1les reproducteurs;, dont le
nombre absolu est déteeminé par 1ls nourriture disponible
(Watson & Moss 1970, 1972}).

Les 5 critéres de Watson & Moss ont été introduite dane
le corpus théorique de la littérature sur les fluctuvations



de populaticns des rongeucrs par Krebs & Myers (1974), car
ces  awkeurs scupgonnaient gu’ils puissent s'appliquer & M.
townsendii. Ces conditions peuvent etre testées
expérimentalement, bien que la quatriéme soit difficile &
démontrer chez des micromammiféres, les cadevrese étant
rares et difficilee 3 trouver. Leur preseentiment a été
conficmé lore de travaux ultérieues réalisés par Andecson
{(1975), Boonstra (1977a), Boonstra & Krebs (i977), Taitt et
Krebs (1981, 1983)., Ultérieurement, Taitk & Krebs {198%)
ont acquis la conviction et la cectitude que les critéres
de Watson & Moss sont satisfalts dans le cas du Campagnol
de Townsend, qui constitue ainei la premiéee et seule
espéce dont le contrdle des populations ait été élucidé de
maniére satisfaisante & ce Jjour. Malheureusement, ces
animaux ne présentent pas de fluctuations ecycliques, mais
des variations annuelles de la densité, entrecoupées de
pullulations occasionnelles. Alnsi, cette eepdce ne
constitue pas un modidle général pour expliquer le phénoméne
des cycles.

3} THEORIE DU COMPORTEMENT SPATIAL DE OSTFELD

Ce n'est que récemnment que le comportement- social et
spatial des petits rongeurs & 6té étudié en détail,
egsentiellement parce que les moyens techniques manquaient
auparevant. Les nombreux travaux réalisés (revue ln Madison
19858, Wolff 198%) n'offrent encore qu’une wvision partielle
et fragmentalre de la structure sociale des différentes
especes de campagnols. Ils démontrent cependant une grande
diversité du comportement spatial et des tacultés
dradaptation gqui vcendent la synthese peu aisée. Ostfeld
{1985) a tenté une telle entreprise 2t propose une thécorie
de l'organisation eociale et spatikle des Arvicolidae.

L'hypothése d'oetfeld se situse dane 1le courant de
Wynne-Edwards, cer elle postule que l& noucriture constitue
dans tous les ces le facteur limitant et que le
comportement spatial en découle. Il ne stagit ‘cependant pas
d'un wvéritahle modéle de régulation des populations, car
Ostfeld ne prétend pas expliquer les cycles ou les
variaticons annuelles de la densité. Toutefois, les idées
qui sont développées offrent un fondement & une hypothése
bagée sur la noucrituce et le comportement spatial.
L'avteur reprend les argumenks et la classificaticn
élaborés par Greenwood (1980, 1984) pour décrire 1la
structuce sociale en vigueur chez les cisgaux. Il intégre
également les concepks modernes de lfopkimalisation des
ressources ("optimal foraging™, Krebs & bavies 1978}).
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Dotfeld (1985) postule une asymétrie des stratégies de
reproduction entre les gsexes. Pour les femelles qui
investissent beaucoup de temps et d'énergie dans leur
progéniture, la nourriture constitue le facteur limitant.
Pour les mfiles, c'est l'acceés aux femelles qui détermine
leur succeés reproductif, car ils dépensent peu d'énergie
dans les scins apportés au jeunes.

L'auteur divise les Jdifférentes espéces de HMicrotinase
en treis groupes en fonction de leur régime alimentaire
les osmniveres dont le régime se compose de fruits, de
champignons et surtout de graines, comme les Clethrlongmys
et les purs herbiveres, chez qui §l1 distingue deux
catégories. La terminologie anglo-saxonne sera utilisée ici
pour les caractériser, car la distinction n'existe pas en
frangais et elle ne correspond pas & la classification de
la botanigue systématique. Selon Ostfeld {1985). les
herbiveres sont subdivisés en "grass-" et "forb-eaters". Le
régime alimentaire des premiers est constituée a plus de 50
t de ‘"grasses®, soit de graminées, de laiches et autres
monccotylédones & haute teneur en celluleose, alors gue ces
plantes représentent au maximum 60 % de 1la diéte des
seconds, le reste de leur nourciture se composant de
"forbs", ou plantes & feuillage et raclnes blen déveleppés.
Sous ce vocable sont englobées la plupart des dlcetylédenes
et les mongcotylédanes & bulbes et/ou 8 grandes feullles,
comme les Liliacfes par exemple.

Dans la plupart des habitats les "grasses" sont
unifarmément distribudes, au contralre des "forbs" et des
graines, fruits et champlignons qul senkt souvent rares et
disséminés en taches ("pabtches"). Seleon oOstfeld, la
tépartition des ressources détermine directement le
comportement spatial des femelles. Une nourrlture groupée
en Ilots est aisément défendable et plus elle est rare,
plus elle mérite @&'étre protégée. Donc, chez les espéces
omnlveres ou friandes de plantes & feuillage riche, les
femelles présenteront une tendance & la territoriallté,
alors gque chez les autres un tel comportement n'fapparaitra
pas. En effet, 1la nourriture de ces derniéres est
distribuée de maniére homogéne et ne nécecssite pas drétre
défendue. Les femellees des espéces “grase-eaters" vivront
dans des domalnes vitaux ee chevauchant les uns les autres
et pourront méme s'associer en petlts groupes. Une telle
organisation sociale permet 1‘&clesion de diverses formes
de coopération, allant du partage du nid & 1'élevage commun
des jeunes {Wolff 198BS, Madison 1%BS). De plus, elle ouvre
la voie & des regroupements de femelles apparentées et &
des comportements galtruistes comme ceux postulés par la
socicbiclogie {Wilson 1975}, Enfin, la tolérance sociale
permet & ces campagnole dfatteindre des effectifs beaucoup
plus élevés gque dans 1les espéces dont le comportement
territarial limite la densité {Wolff 1985).
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Afin dfoptimaliser leur succés reproductif, les méles
cherchent & aveoir accés & un nombre maximal de femelles.
Leur comportement 5patial sera donc dépendant de celui
adopté par ces derniéres. Les miles ne seront tecritoriaux
gqu'd condition gqu'un tel compertement leur permette de
copuler avec plusieurs femelles sans aveir & défendre un
espace trop étendu. Cette stratégie spatiale ne se
rencontrera donc gue chez les "grass-eaters” dont les
femelles vivent dans des domaines gqui Se superpesent
largement. Pour les males, elles constituent une ressgurce
défendable. En revanche, chez les especes dent la
nourriture est digpersée et les femelles sont
territoriales, les miles occuperont de vastes sucfaces
qu‘ils ne défendront pas. Leurs domaines respectifs
chevaucheront donc largement ceux de leurs voisins.

TABLEAU 1 Diagramme résumant la théorie de la
territorialité de Ostfeld (1984},

Régine Comportement spatial
alimentaire -

Femelles Miles
Omnivores et Territonires Vastes domaines
Forb-eaters se chevauchant
Grass-eaters Domaines vitaux Territoires

se chevauchant

Groupes sOociaux

Au cours dfun survol de la littérature, Ustfeld cite de
nombreux exemples & l'appul de sa théorie et observe une
bonne concordance entre les falts et les peédictions de sen
hypothese. 11 rapporte que les femelles sont territoriales
et gue les males vivent dans de vastes domaines vitaux chez
Clethrionomys glareolus, C. rufocanus, <. apperi, C.
rutilus, MNicrotus pennsylvanicus, M. crichardsoni, M.
geconomus, M, arvalis, aiosl que chez Arvicola tecrestris.
Pour cette derniere espéce, Ostfeld se base sur les Eravaux
de Stoddart {1970a) réalisés sur la forme aguatique en
Ecocsse, dont les résultats ont &té conflemés par Leuze
{1976) et Jeppsson [1987). On peut ajouter & cette liste
une espéce européenne dont le comportement spatlal a été
récemment décrit, seit Pitymys subtercaneus [Salvioni
1986). La classification  de Nh. arvalls, fondée sur une
étude réalicée en Polagne pat Mackin“Rogalska (1979} n‘est
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pag correcte, car les travaux de Frank (1957) et de Spitz
{1977) ont montré gue les femelles de cette espéce vivent
en petites colonies apparentées qui sont régulidrement
visitées par les miles.

Ostfeld place dans la seconde célégntie comprenant les
espéces & territoriallté méle, M. agrestis, H.
califgornicus, M. xanthognatus; il convient d'y ajouter P.
multiplex, P. savii (Salvioni 21986} et probablement
pinetorum {(Fitzgeraid & Madison 1983, Madison 198%).

P.
P.

La c¢lassification proposée par Ostfeld (1985) est basée
sur les espéces dont le comportement spatial a &t& é&tudlé
le plus intensément. Cependant, nos connaissances sont
fragmentaires et de nombreuses lacunes subsistent encore
dans ce domaine, ainsi que sur le régime alimentaire de
nombreux taxons. -

Lfauteur cite &galement des études réalisdes au sein
d*une néme espéce; mais dans des conditions
environnementales différentes et qui ont mis en évidence
une organication scciale varlable. Dans les cas présentés,
les modlfications du comportement social des femelles ont
entrainé une réponse des miles gui est en accord avec la
théorie d'Ostfeld (1985}, -

Une espdce cependant, solt M. ochrogaster, ne se
conforme pas au modéle, car son systeme pocial est
strictement monogame [Carter & al. 1980, Getz & al. 1981,
1987, Getz & Hofmann 1986). Les domainez des indlviduzs de
sexe différent se recouvrent et le comportement spatial est
territorial chez les femelles comme chez les mdles {(Getz &
Hofmann 1986). Ostfeld expligue cette divergence entre les
faits et sa théorie par le mode de vie de M. ochrogaster
dont 1l’environnement est parcticulidcrement” hostile. Pour
augmenter les chances de survie de leur progéniture dang un
tel milieu, 1les miles ont adoptd wune  stratégie  de
reproduction fondée sur la monogamie. M. ochrogaster est en
effet la seule espdce de campagnols chez laguelle une
participation paternelle aux soins parentaux ait été mise
en évidence (Getz & al. 1981).

Le comportement social ef spatial d'A. t. scherman est
encore relativement mal connu. Les observations d'Airoldi
{(1976a, 1976b, 1978) et de Morel {1981) suggeérent toutefois
que chez ce rongeur l'organication socliale est bacée aur la
monogamia. Les limites deg domaines vitaux sont déterminées
par les dimeneions du réseau de galeries qui soot
identiques pour les miles et les femelles, du moine dans
leg terciers isolés.
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HYPOTHESES HOLISTIQUES OU HULTI-FACTORIELLES

L'idée gque la régulation des populations ne peut
s'expliquer gqu‘en  faisant appel & des mnodeéles
multifactociels est anclenne et remonte & Darwin (Taitt &
Kcebs 1985). Elle n'e cependant &té émise et proposée comme
hypothéee de travail qu’en 1973 par Lidicker. Plusieurs des
théories présentfes ci-dessus font déja appel & plus d'un
facteur, deux ou trois en génécal, mais ne se réclament pas
de l'approche holistlque, On peut les qualifier de théories
plurifactorielles, car leurs auteurs se contentent de faice
appel & un- agent supplémentaire lorsque le modéle
unifactocrlel qu’ils ont testé se rdvéle défalllent.

1) HYPOTHESE DE LIDICKER

Lidicker (1973) propose une approche résolument
nouvelle dans le domalne des cycles chez les rongeurs. Il
pense gufil peut y aveoir une pact de justesse dans chacune
des théories unifactorielles et qu’elles ne s’excluent pas
mutuellement. 5i, par exemple, 1’hypothése du polymorphisme
génétigue postulée par Chitty est conficmée au cours d'une’
étude, cela n’lmplique pas que le compartement spatial ou
des mécanismes endocriniens ou encare des Eacteurs
climatigues ne puissent intervenic simultangment . ou
succescivement. On peut imaginer qu’i certaines épogues du
cycle telle association d’'agents scit détecrminante et gqu‘au-
detd d’une wvaleur critigue, le contrdle passe § un autce
ensemble de facteurs. Mais, et c'‘est ici gue céside 1la
nouveauté, Lidicker (1978} suggéce de prendre en conpte,
non seulement tous les facteurs, mais de s’intéresser
également & leurs interactions. Dans wune hbhypothése 2
plusiewrs - facteurs les effets des différents agents
examinds sont cimplement additifs, alors gue dans une
théorle holistique 1'interaction entre les facteurs
t'ajoute aux conséguences individuelles de chacun d'entre
eux et peut méme déboucher sur un phénoméne insoupgonné et
de nature différente.

Pour expliquer la régulation des populations de
Microtus californicus, Lidicker (1978) propose un madéle a
6 facteurs. Ceux-ci se rapportent soit au climat, comme les
ptécipitations, 1la durée de la période de végétation, la
photopériode, soit 3 la physiologie, comme les wvatiations
aEfectant les systémes endoctine et repraducteur ou encore
a la démographie, comme la prédation et la dispecrsion.

L’&chec des modéles wunifactoriels pour expliguer de
maniére satisfaisante les processus de la régulation montre
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que lrattitude de Lidicker est peut—£&tre la seule qui soit
réaliste. Elle a cependant é&té critiquée par Tamarin
(1978b), qui reproeche A son hvpothése d'étre malaisée,
sinon impossible & tester. L’'argument de ce dernier peut se
résumer aingi : "Il est suffisamment difficile de tester un
seul facteur et nos cannaissances ne sont actuellement pas
encore assez étendues pour aborder dee medéles complexes™.
Pamarin a tout & la fois tort et raison. Il a traison
dfaffirmer gqu‘une théorie que lfon ne peut soumekttre & la
méthode expérimentale classique nfest draucune utilité
pratique, mais il a tort de continuer 3 tester des facteurs
uniques, 51 les mécanismes de régulation résident dans
l’interaction dfentre eux. Dans le compte-rendu du
symposium de Pymatuning, Lidicker {1978), en présentant ses
arguments, rcétorgue dfavance aux objections de Tamarin. Il
affirme, entre autres, que son modéle peut &tre testé
expétimentalement et ajoute malicieusement & lfadresse de
ses détracteurs qu'une science ctéée sur des fondements
aussl réductionistes que les théorles uni-factorielles a
bien peu de valeur face 3 la complexité du monde réél.

Lidicker n'a malheureusement pas &té compris et los
arquments de Tamarin ont &t& repeis par Krebs {1978a).
Taitt & Krebs {1985} les défendent encere peur des ralsgons
pratiques et expérimentales. Seuls les collaborateurs de
Lidicker ont poursuvivi les recherches dans cette voie et
les résultats disponibles sont peu nombreux et ne
concernent que M. californicus. Il est donc encore trop tét

pour se prononcer sutr la valeur de cette théorie.

2) HYPOTHESE DE LA BARRIERE S0OCIALE DE HESTBECK

L'hypothése de la barriére sociale de Hestbeck (1982},
ou ‘"social fence hypothesis", bkien gu’elle puissee 8tre par
ecreur rattachée av cavrant de pensée de Wynne-Edwards, car
elle fait appel au comportement gocial, & la dispersion et
4 la nouwrciture, est en fait wune véritable théorie
multifactorielle issue de la pensée holistique prénde par
Lidicher. Hestheck considére gque les populations sont
limitées par la nourrituce lorsque la demsité est forte et
par le comportement spatial en dessous dfun sevil critique
d'émigration dont la valeur dépend du niveau d'agressivité
& l’'intérieur et & lfextérieur du groupe d'origine.

La dispersion djoue wun rdle centeal dans ce modéle.
Lfauteur postule qué les jeunes animaux présentent wune
tendance natucelle & quitteer leur domalne natal pouc
établir leur propre territoire de reproduction dans wune
zone 1inoccupée. En période de faibles effectifs, ils
nféprouvent aucune difficulté 3 trouver un endroit vacant &
proximité de celui od ils sont nés. Lorsgue la densité est
forte en revanche, 3ils doivent traverser les domalines
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dranimaux étrangecs, jusqu'? ce qu'ils pactviennent & un
site convenable., pPans un milleu inhomogéne, les endroits
les plus favorables sont occupds en priorité et les
habitats sub-optimaux ou dé&favacables se sitwent en
périphérie. Au cours de leurs mouvements de dispecsion, les
jeunes animaux sont confrontés a l'agressivité d*individus
qu’ils ne connajissent pas et gqul défendent leur propre
terrltelre. Il esk notolre qu'il existe une certaine
agressivité dans un groupe de rongeurs gqul vivent ensemble
et que son niveau dépend de la densité (Christian 1950). Il
est dgalement conhu qu'elle est plus é&levée face aux
inconnus {Getz & Carter 1980, Charnov & Finerty 1980,
Bekoff 1981).

Dans ea théorie, Hestbeck postule que tant que Ile
denslté ect faible, l'agressivité du groupe externe,
c'est-3-dire des animaux étrangers gu'un eanimal rcencontre
au courk de son déplacement, est infécieure & lragressivité
a8 laquelle 11 est Eoumis dans son domaine natal., Sa
motivation & s’installer dans un endroit vacant est donec
renforcde et 11 émiqre. Lorsque la densité auvgmente, la
tésistance du gtoupe externe s'accroit également et dés gue
l*tagressivité atteint un niveau supérieutr & celie du groupe
interne, elle constitue une véritable barriere soclale 3 la
digpersion. Les jeunes animaux autont donc tendance a
demeurer dans leur domaine d'origine dans lequel la densité
va par conséquent augmenter.

Ainsi, tant que la densité demeure inférleure au seuil
ccitique, 1*effectif de la population est contidlé par 1le
compattement epatial et le niveau de la population demeuce
approximativement constant. Lorsque ce seuil est £franchi,
le nombre des animauvx augmente de maniére explosive par un
phénoméne de rétroaction positive et la populatioan est en
fin de compte limitée par la capacité de scoutien du milieu,
c'est-3-dire par la nourcituce.

A ma connaissance, il n'y a pas encore eu de démarche
expérimentale se céfécant explicitement & cette théorie.
Seul som auteur, dans un travail rtécent consacrd & M.
califarnicus apparte des &léments de confirmation de Te
modéle et de celui que Lidicker & proposé pour la méme
espéece (Heetbeck 1986).
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3) MODELE DE TAITT

Taitt & Keebs (1985), apréds avoir dénoncé la théorie de
Lidlcker & laquelle 1lls reprochent Jd‘Btre exprimée en
termes vaguee, proposent un modéle holletique repris de
Taitt (1985} pour expliquer les processus de régulation des
populations de M. townsepndii.

Les mécanismes qui conttdlent les effectifs de cette
espéce ont déji &té exposds plus haut et reposent sur la
noutriture et le comportement spatial. Le modéle
multifactoriel de Taltt préveit gue s1 les individus
surnumBraires meurent, alors la fraction teproductrice
rectera & un niveau bas et l'effectif subira des variations
annuelles. 8i, au contraire, les surplus se maintiennent
dans la population et s5e reproduisent, alers lesg
fluctuations de la densité seront cycliques.

Ces auteurs {ndiquent gque leur modéle est exprimé en
termes clairs et précls et qu’ll- est susceptible de
vérification expérimentele, au contraire 'de c¢elui de
Lidicker.
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DISPERSION

PHILOPATRIE OU DPISPERSION 7

Une approche de la dispersion, indépendante deg
guections de dynanlque des populations, a 6té proposée par
Greenwood (1980, 1964) pour les Vertébr&s supérieurs. Cet
auteur a analysé les csuses et les consdquences de la
digpersion et a élaboré un modéle de l'organisation
sociale, spatiale et sexuelle chez les mammifdres et les
oiseaux. Les fondements de sa théorie reposent dfune pact
sur la disponibilité et i'accés aux ressources et dfautre
part sur un dimorphisme Eexuel des stratégies de
reproduction. ¢es dernidres déterminent 3 la fols leg mode
de dispersion et la structure scciale de cheque espéce.

Déflnitions

On utlllse Indifféremment en frangals lLe terme de
dispersion pour qualifier des notions aussi dissemblables
gue la distcibutlen des animaux dans lfespace ef leurs
déplacements. La langue anglaise dispose de deux vocables
dietlncts : "dispersion" et “dispersal” dont Stoddart
(1970a) donue une définition claire. Le premier permst de
décelre la répactition des animaux dane leur milieu et les
mouvements gu'lls effectuent quotidiennement & i'intérieur
du domaine wltal. Scue cette acception, la dispersion
pourralt &tre comparée dans le domaine de la statistique 3
la distributlon d'un nuwage de points sutour de la moyenne.
*pispersal®, en revanche, se rapporte au déplacement gu'un
animal effectue lorsqutll gquitte son domaine natel pout
Gtablir son propre espece vital ou de maniére pius générale
lorsqu‘il dépliace totalement son chanp dfactivité vers une
zone gu‘il ne Eréquentait pas auparavant. Locsgue 1l'on suit
un t=2l mouvement, on observe deux nuages de peints
distincts 1'un de 1'autre et une distribution bimodale.
Dorénavant, en ytilisant le terme de dispersion, je me
référerail exclusivement & 1la deuxieme acception, soit
"dispersal". Les auteurs anglo-saxons ont forgé Jle mot
"disperser” pour gqualifier un animal gqui a effectué un
mouvement de dispersion, terme gue l'on peut tLraduire par
le néologlsme de "dispersant”.

Greenwood (1980} distingue deux types de dispersion;
celle des juvéniles qui gqQuittent leur domaine natal et
celle des adultes gui se déplacent entre deux sites de
reproduction., Ii les nomme respectivement "natal” et
"hreeding dispersal"”; on peut leur faire correspondee en
fran¢ais les notions de dispersion post—juvénile et adulte.
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Cet auteur opére également une classification des espéces
en fonction de la distance paccourue durant les mouvemente
de dispersion post-juvénile. Les espéces gui effectuent dee
déplacements lointains sont qualifides de “dispersive” et
celles qui s’'ingtallent & proximité de 1leur lieu de
naigsance de “phllopatric species". La distinction de
Greenwood est un peu floue, car il o'y a pas de limite
stricte entre les deux catégories. Shields (1984) propose
un critére opérationnel pour séparer les deux stratégies.
11 utillise le terme de “vagrancy" pour se riférer aux
taxons gqul se dispersent 3 grande distance et considire
qu‘une espéce est du type “vagrant" ou "dispersive” =i 1la
longueur médiane des mouvenents effectuds est supérieure a
10 unitée du domaine wvital moyen. Cette stratégie est
adoptée par de multiples invertébrés bentiques, les
peissons marins et diversee espéces vEgétales. si  1la
dispersicn est inférieure & cette norme l'espéce est dite
phllepatrique. La plupart des Vertébrés se situent dans
cette ececonde catégorie (Greenwood 1980, 1964, sShields
1984).

DISPERSION ET ORGANISATION SOCTALE

i les mammiféres et 1les cgisesux présentent des
stratégies de dispersion de type philopatrique, il existe 3
l'intérleur de ces deux ordres un dimorphisme sexuel auw
niveau des distances parcourues. La valeur adsptative dfune
telle stratégie réside dens le Ealt gqu'elle permet de
dimiouer ou d'éviter les répercussions é'un "inbreeding”
trop élevé, En effet, chez les espéces philopatrigues, la
taille de la population est restreinte et une dispersion
différenclée permet d’augmenter les limites & 1l'intérieur
desquelles des échanges génétigues peuvent se produire. De
maniére générale, on obserive que les mdles se dispersent
plus loin chez les memmiferes, alors que c'est l'inverse
chez les ociseaux. Sur 65 espéces de mammiféres &tudiées par
Greenwood (1980}, 45 montrent une dispersicn. mile
prédominante, 15 taxons ne présentent pas de différence et
dans 5 cos seulement ce sont les femelles qui se déplacent.
Chez les oiseaux, sur 30 espéces, 21 se révéelent 3
philopatrie mile, 6 ne rectlent pas de différence et dans 3
taxons  seulement les femelles sont plus sédentaires
(Greenwood 1980, 1984).

. Greenwood propose, pour expliquer ces stratégies
divergentes, une théorie de 1la dispersion basée sur Ia
disponibilité et 1la défense des ressources. Chez les
giseaux, l*organisation sociale est priogritairement
monogame et fondée sur la territeorislite des males.
Pourguei un  tel systéme? Parce que l'efEectif des
populatiocns est déterminé par la nourriture disponible ek
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le nombre de territeoires en dépend directement (Lack 1554,
Wynne-Edwards 1962, Watson & Moss 1970). Les miles
constitvant le sexe limité, Iluttent pour 1lfaccd®s aux
ressources et leur succés reproductif dépend directement de
la possession d’un domaine vital. Selon Greenwood, ils ont
plus de chances d’obtenir un territoire £’ils demeurent &
proximité de leur lieuw de naissance, car ils connaissent
bien l/environnement =t ses habitants. Ils forment ainsi ie
sexe philopatrigque et les femelles se dispersent pour
gviter 1’/inbreeding.

Chez les mammiféres, la situation est inverse car les
méles ne luttent pas pour 1la nourriture, mals pour les
partenaires. Leur succés de reproduction dépend donc de
1'accés aux femelles, celles-ci constituant le sexe limité.
Elles sont plus sédentaires que les miles, car pour elles
la nourriture est le facteur limitant. Les femelles forment
le sexe philopatrique et les miles se dispersent. Les
conséquences des deux stratégies sur la dispersion et
l’organisation eociale sont résumées dans 1le Tableau 2,
établi draprés Greenwood (1980, 1984).

TARLEAU 2 Influence des stratégies de reproduction sur

la dispersicon et l'orgenisation sociale des
Vertébrés supérieurs (Medifié de Creenwood,
1984) .
OISEAUK MAMMIFERES
STRATEGIE DE REPRODUCTION DEFENSE DETENSE
CES DU/DES
RESS0URCES PARTENATRE({S)
Investissement des miles Elevé Faible
dans les rasssources
Investissement des femelles Faible Elevé
dens les resssources
Syst2me de reproduction Honogemie Polygamie
Philopatrie Mile Femelle
Dispersion Femelle Mile
Inbreeding Evite Evité
Conséquence Femelles Accds aux
choisissent femelles

les miles accrG
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PERSPECTIVE H1STORIQUE ET THEORIQUE DE
LA DISPERSION CHEZ LES PETITS RONGEURS

L'existence drune relation entre les déplacements des
rongeuts et les cycles pluriannuels est connue de leongue
date (Elton 1942, Krebs & Myecrs 1574, Stenseth 1984}, Les
lemmings constituent sans doute 1’exemple le plus
spectaculaire et 1le plus célébre. Durant les années de
pullulatien, ces animaux effectuent en groupe des
mouvements 3 grande distance gqui peuvent Jles amener &
parcourlr de vastes contrées sur plusieurs dizaines ou
centaines de km, sBans se soucier des obstacles naturels
tels que rividres, fleuves ou br2s de mer. La traversée de
tels milieux =se solde parfois par une mortalité de masse
qui, en plus dravolr alimenté les contes de fées
scandinaves, a fimpressionné durablement nombre de
scientifiques ¢t conditionné 1’approche théorigque de la
question. En effet, 1’idée trés répandue que les lemmings
se suicident collectivement en se detant 3 la mer est
entiérement fausse (Krebs & Myers 1974, Stenseth 1984), mais
a touvjours &té renforcée par le fait que les populations de
rongeuts déclinent réguliérement 1’année suivante.

La croyance gque la dispersion est liée & la densiteé
s’est maintenue jusque dans les années 1570, On imaginait
alors qu'un animal vivant dens un eavironnement familier
n’éprouvait de motivation 3 le guitter et 3 se déplacer que
s'il y était contraint, soit pour trouver de la nouwrriture,
un partenaire sexuvel ou encore sous la pression sociale. La
prise en compte des risques de prédation encourus durant un
déplacement en terrain inconnu a également contribuwé A&
1'élaboration d'upe thécorie de la dispersion dans laquelle
les aspects positifs et 1la valeur adaptative ont &té
gcculteés et sous-estimés (Lidicher 1975).

Cette attitude de principe s’est perpétuée et a été
renforcée par 1'absence quasi totale d’études sur la
dispersion des rongeurs. On se bornait, lors de recherches
de dynamique de populaticn, & admettre sans arguments
expérimentaux qgue 1l'immigration et i'émigration étaient des
phénoménes négligeables dont les effets se compensaisnt et
se neutralisaient mutveliement. La plupart des informations
dont on disposait alers étaient de nature anecdetigue et
portaient sur des cbservations-occasionnelles. Toutefois,
quelques travaux avaient déja été réalisés daas le but
d'examiner les distances maximales ou moyennes parcourues
par las représentants de différentes espices, comme ceux de
varshavskii (1937) sur M. arvalis, de Errington & Errington
{1937), Errington (1944) sur le rat musqué {Ondatzra
zibethica), de Howard (1949}, Dice & Howard {1951} sur
Peromyscus maniculatus.

Ce n'est cependant gue récemment que leg chercheurs ont
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compris le rdle éminent joud par la dispersion dans la
tégulation des populations’ de rongeurs, grace & la
conjonction de l'approche expérimentale et dfune ctévision
théorique de la question. Les é&tudes de populations
confinées en enclos, ont monkté gque ces derniéres pouvaient
atteindre des dencités Jusqu'd 100 fois supérieures &
celles encegistrées dans leg conditions naturelles, sait
87100 ind./ha chez M. agrestis (Clarke JI955), ou 72500
chez M. arvalis {van Wijngaarden 1%60). Cet eEfet de
confinement, ou "fence effect”, a &té considéré comme la
congéquence directe de la suppression de l’émigration dans
les populations &tudiées et a conduit les zoologues A&
reconsidérer la gquestion de la digpersion,

HMODELE DE HOWARD

Une des premiéres hypothéses modernee sur la question a
#té formulée par Howard (I960). Il postule i'existence de
deux types de dispersion. L'une, nommeée “innate dispersal”,
suppose uné base génétique au phénoméne et la seconde,
baptisée "enviroaomental dispersal”, est d'ordre
phénotypique et cocrespond & tout déplacement réalisé en
téaction aux modifications des conditions du miliew ou de
la densité.

MODELE DE LIDICKER

Lidicker, (1962, 1975), a totalement rénové 1‘approche
théarigue du sujet en proposant un modéle adaptatif de la
diepecreion . Il postule gqu’un mouvement de iepersion eet
évolutivement favorable, s5'll est effectué dans de bonnes
conditions, c¢fest-d-dire Jorsqu'il subsiste encore des
habitats esusceptibles drétre colonisés, Dpans de telles
circonstances wun  animal peut amélicrer son  5uccés
reproductif en quittant son ancien domaine au profit d’un
nouveau.

Lidicker distingue deux types de déplacements et a
prtoposé pour les définir, les concepts de dispecsion de
saturation et de pria-saturation. Le premiec cocrrespond & ia
teprésentation classique et postule que les animaux se
dispersent sous l2 ptession du nombre et de l'accroissement
des interactions agressives dans la population. bans ce
cas, l’habitat est saturé. Il est si abondamment peuplé
gu'il ne subsiste pas d'endroits favorables ol sfinstallier
ek les dispersants sont voués & la dispatition. Ce type de
dispersion n'est pas adaptatif et ne présente pas d’autre
intérét pour la population que celui drabaisser la densité.
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Les animaux gui l'accomplissent sont des individus jeunes,
gocialement dominés et souvent en mauvaise condition
physique. La dispersion de pré-sgaturation, en revanche,
implique des sujets parfaitement sains qui sont zensibles 3
de faibles augmentations de 1la densité. Ils quittent un
endroit avant qu'il ne seit surpeuplé pour des zones engore
inoccupées ou peu habitées ol ils sont  susceptibles
dfaugmenter feur succés reproductif, Ce type de dispecsion
présente donc un catactire adaptatif.

Le modéle de Lidicker préveit en cas de dizpersion de
pré-gaturation que toutes les classes d*8ge peuvent dtre
représantées. Une femelle adulte, par exemple, peut trouver
un avantage sélectif en abandonnant & ses rejetons le
domaine dans leguel elle les a alleités, pour aller mettre
bas une autre portée dens un endroit wvacant. Cette
prédiction, comme d’autres d'ailleurs, a rapidement trouvé
confirmation. Un tel comportement a &té rapporté chez les
fenelies de M. montanus par Jannett (1977) et ensulte ches
plusieurs autres espsces (Jannett 1980, Lidicker 1985).

Lidicker postule également I1'existence de "dispersal
sinke”, c'est-d-dire d'habitates inoccupés jouant le rdle de
milieux dfaccueil pour les dispersants. Lorsque 17ensemble
de ces refuges est colenisé, toute possibilité de
dispeccion réussie devient exclue et Lidicker (1375) parle
de "frustrated dispersal™. La motivation & la dispersion
existe encore chez ces animaux, mais son accompliegcement
gtant lrréalisable, de tels individus s=ont c<ondamnée 3
subir la domination des sujets les plus agreseifs ou i
constituer une scus-population errante passant d'un domaine
vital & lrautre sanz jamais parvenir a se fixer.

Le modéle de Lidicker (1975) s’est révélé trés
fructueux; il a modifié profondément 1’approche théerique
duv phénoméne et a inspiré toute une génération de
chercheurs. Une somme de renseignements ont &té accumuiéds,
qui dans la plupart des cas ont confirmé ia conviction de
Lidicker. Ces travaux ont Eait l'objet de plusieucs revues
de synthese (Gaines & MacClenaghan (980, Gaines 1985,
Stenseth 1984, Lidicker '1985). Ces informations ont permis
& Lidicker de proposer vnne classification pius fine de 1a
dispersion de pré-saturation et ii distinque actuellement
les catégories suivantes (Lidicker 1985)
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A) Dispersicn de saturation
B} Dispersion de pré-saturation

1) Saisonniére

2} Onktogénétique
3} Colonisatrice
4) D'interfé&rence

La dispersion salsonniére correspond aux déplacements
effectués régulidrement, par exemple pour chercher un ahri
avant l1‘hiver cu un partenaire sexuel au printemps. La
seconde e référe aux processus de maturation de
lrindividu; il s‘agit de la dispersion post-juvénile ou
natale. Les mouvements de colonigation surviennent en
général aprée une extinction locale de la populaticu, alars
que les processus d'interférence se produisent lorsguiun
animal se déplace pour se mettre & l'abri 4 un prédateur ou
de parasites (Lidicker 1985},

HODELE DE STENSETH

Lidicker est un praticien et un empiriste aux idées
Eclairées, mais eon moddle souffrait dfun mangue de
rigueur. Il a &té reconsidéré et modifié par Stenseth
{1984), qul est un thécricien scandinave de la dynamigue
des populations de rongeurs. Cet auteur dans une revue de
la dispersion et des cycles pluriannuels, reprend
l'ensemble des modéles théorigues élaborés dés les années
1970 pour créer sa propre théorie de la dispersion
{Stenseth 1584),

Les premiéres hypothéses considérées par Stenseth ont
été établies pour un modile environuemental désigné sous le
terme de "habitat complex". Ce milieu hypothétigue est
constituéd de  zones dtaccueil ("paktches") de taille
variable, optimales ou suboptimales, susceptibles d'étre
colonisdes et séparées les unes des autres par des milieux
de transition défavorables (Stepseth.s Haosson 1981),

Modéle de Gadgil

Le modéle de Gadgil {1971}, foudé sur une rceproduction
asexude prévolt que la dispersion dans un tel milieu sera
favorisée et élevée dans trois cas :

1} lorsgue la stabilité& des habitats est de courte

durée
2} lorsque la distance entre les zones favorables est

petite
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3) lorsqu‘une mortalité de type catastrophique libére
temporaicvement des milieux optimaux

Cette théorie a &té g&néralisée vultérieurement par
Lomnickli {1978, 1980} qul postule une organisation
hiérachisée de la population, toujours pour un syscéme
agexué. Il conclut que méme si les changes de trouver une
zone favorable sont falbles, Ll'émigraticom présente un
avantage sé&lectif. .

Modéles de Hamllton, May & Comins

Hamilton et May (1977) ont proposé un modéle asexué de
potrtée plus générale encare, car il est congu pour des
environnements stables. Ces auteurs ont prouvé que la
dispersion est un phénonéne adaptatif et gque gquelque soient
les conditions, il y 2 toujours un avantage sélectif a
inciter sa progéniture & la dispereion, Ils ant montré en
particulier gu’il existait une stratégle &volutionnalriement
stable (ES55) au sens de Maynard-Smith (1976), caractéricsée
par un taux optimal de dispersion (v ). Une stratégie
quelcongue peut Btre considérée comme &Evolutionnairement
stable, 51 1’ on peut montrer que lorsqu'elle est adoptée
par une fraction des individus, aucune stratégie
alternative n'est susceptible d'envahir la population, ni
de Eupplanter la premidre. Le taux optimal dérivé par
Hamilton & May (1977) est donné par la relation :

1

Vo oa oo

2-p

avec p = probabilité pour un dispersant de trouver un
endroit favorable ol s’établir

Cette équation est absoclument fondamentale dans le
raisonnement sur la dispersion, car elle établit que, méme
lorsque les conditlons sont les plus défavorables, s0it p =
0, il subsiste encore un avantage sélectlf & inciter la
moitié au moins de sa progéniture & 1’émigration.

Une extension du modéle qui intégre la capacité de
sowtien du milieu {K) a éké proposée par Comins et al.
t1980). Elle débouche sur des représentations
tridimensionnelies du taux de dispersion en foaction de K,
de p et de la tailie de la population,



65

Modeéle de Stenseth

Stenseth (1584) présente un modédle identique qui tient
compte dfune structure & deux classes drige et se base suc
les matrices de Leslie. Le résultat est identigue & celui
obtenu par Hamilton & May [1977).

Lfintcoduction de la reproduction sexuée dans ces
dlverses théories a été abordée par Roff (1975), puls par
Comins & al. [19BQ). Ces auteurs conclueat que le taux de
dispectsion optimal diminue légérement dans wun systéme
sexué, mais que les caractéristiques essentielles de leurs
modéles demeurent inchangées.

Bengtsson (1978) s'est Intéressd & l'influence gt aux
conséquences de l'inbreedlng. Selon cet auteur, 11 s5%aglt
également drun facteur susceptible drabaisser le taux
optimal de dispersion, pacticuliérement en péricde de
fatble densité. '

Le moddle g&néral de Stenseth (1984) int@gre 1lfensemble
des conséquences dérivées des travaux de Gadgil (1971}, de
&omnicki {1978, 1980}, de Hamilton & May (1977}, de Comins
& al, (1980), ainsi que celles découlant de 1'hypothése de
Lidicker {1975), qui sont plus spécifigues aux roageucs.
Cependant, Stenseth reléve plusisurge erreurs dans le
ralsonnement de Lldicker. En effet, ce decnier analysalt le
nombre de diepersants en fonction de la densité, alors gque

Stenseth propoce de s'intftessec & lfévoluticn du taux de
dispersion emn fonctlen du taux de croissance de Ta
papulation.

Cette mige au peint est fondamentale dans la
perspectlve dee cycles des congeurs. Il est évident que le
nombre de dispersants est corrélé 3 l1reffectif de la
population et qQu'il continue de croitre avec lfaugmentation
de cette decniére, méme s5i le taux de dispersion diminue.
En péricde de basse densité le nombre d*animaux est
tellement faible que tout événement de dispersion prend une
importance énorme. Ainsi, chague cas enregistré & cette
époque corcespond proportionnellement & i00 mouvements
observés dans une population 3 l'effectif 100 fois plus
élevé. Il peut paraitre simpliste d'exprimer les choses de
cette maniére, cependant nombre de travaux ont été mal
interprétés pac leurs auteurs qui -se ¢Eéféraient au nombie
absolu de dispecsants et non au  taux de dispersion
{Stenseth 19B84}.

Les medéles de Lidicker (1975) et de Stenseth (1944)
ont ét& ceproduits pour illustrer ce propos ([Fig. 2a et
2d}. On constate que chez Lidicker le nombre de dispersants
est exprimé en fonction de la densité, alors gue chez le
second le taux de dispersion vacie avec le taux de
croissance de la population. Stemnseth propose d’abandonner
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la dichotomie entre saturation et pré-saturation au profit
de dispersion adaptative et non-adaptative. Cette
terminclogie est nen-ambigiie et décrit plus correctement le
phénoméne que celle de Lidicker. On constate en comparant
les deux graphes gu’il subsiste en période de forte densitéd
une fraction de dispersion adaptative, absente dans le
modéle de Lidicker.

Les implications de ces deux modéles et leurs
différences sont présentées sur la Figure 2 (b, ¢, e et f}.
Ces diagrammes montrent l’évolution du taux de dispersion
au cours d'un cycle pluciannuel complet en fonckion, soit
du taux de croissance, soit de la densité. On.constate gue
les divergences sont importantes. Une discussion détaillée
des similitudes et différences a été donnée par Stenseth
{1984) et ne sera pas reprise ici, car ces courbes peuvent
ge déduire aisément du modéle général,

Le concept de "digpersal sink" proposé par Lidicker est
également remis en cause par Stenseth, car cette notion se
teféte B des types de milieux différents, suivant que la
dispersion est adaptative ou non. En cas de forte densité,
les habitats dieponibles sont essentiellement des milieux
de transition défavorables et ne constituent pas des
refuges auw sens oi Lidicker (1975) Ll‘entendait. Stenseth
prepese  deonc dfabandenner la notion de "digpersal sink™ au
profit de la classification de Hansszon {1977} en “donocs®
et "receptors habitats".
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LES TECHNIQUES EXPERIMENTALES D'ETUDE DE
LA DISPERSION CHEZ LES MICROMAKMIFERES

Un des problémes pratigues parmi les plus complexes que
rencontrent les chercheurs est de parvenlet & reconnaitee un
résident d'un dispersant et de précleer les
caractéristiques de chacun d'eux. Plusisurs approches
expérimentales ont été tentées.

a) Marquages et _pidgeages sur de grandes sucfaces

La méthode 1a plus sfire, mals &galement la plus
fastidleuse, consiste & marquer des animaux sur de grandes
surfaces et 3 calculer les déplacements effectués par
chaque sujet entre des sesslons de plégeage successives.
Malheureusement, cette techniqgue se heurte au fait gque la
surface 3 prospecter pour ctetrouver wun animal augmente
comme l¢ caceéd de la distange patgourue. Ce handlcap peut
étee pacrtiellement surmenté en téalisant des
échantillonnages linéaires & des distances croissantes de
la zone de marguage. La méthode linéaire donne génécalement
de maigres résgultats, insuffisants pour un traltement
statistique (Lidicker 1985). La seule critique opposée &
cette technique réside dans une hypothétique beisse de 1a
trappabilité dec dlspersants.

b) création de "dispersal sink" par piéqeage
exhaustif

Les chercheurs nord-américains ont expérimenté diverses
techniques qui toutes se révalent déficientee 5 déterminecr
de manlére pacfaite le statut des animaux. Lorsgue
1'importance de la dispersion eut é&té compriss, une
attitude simpliste et abusive fut, dans un premier temps,
adoptée, Elle se limite & attribuer & la dispecrsion toutes
les pertes enregistries au cours d'une &tude de dynemique
de population {Hilbeorn 1975, Hilborn & Krebs 1976}.

Une fois ces excés dénoncés, une approche expérimentale
conslstant 3 prélever exhaustivement les rongeurs dfune
surface donnée et 3 considécter comme dispersant tout animal
capturé ultérievcement a été cvtiligée Erédguemment (revue In
Lidlcker 1%885). Cette technigue est impacfaite et quatre
critiques lui ont &té& opposfes (Lidicker 1985}

I} Il est difficile de prélever exhaustivement tous les
animaux, la trappabilité des rongeurs, des Microtus
américains en particulier, €tant assez mauvaise.
D’anciens résidents seront donc involontairement
classés comme dispersants.

2) Les indivldus de la péciphérie peuvent &tendre leurs
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domaines dans la zone piégée, ce qui constitue une
source dferreurs considérable.

3) La disponibilité de tecrrains rendus ainei wvacants
peut induire la dispersiom chez des animaux gqui ne
se seraient pas déplacés en d'autres circonstances.

4} Un tel dispositif peut inciter certains individus a
s*installer, alors gutils auraient poursuivi leur
trajet Bi te milieu avait &té occupé. En d'auvtres
termes, ia fraction immigrante n'est pas
nécessairement constituée des mémes individus en
conditions expérimentales qu‘en milieu naturel.

Ces critiquer ont conduit divers chercheurs & créec des
obstacles naturels ou artificiels censés simuler un habitat
de transition et permettant de mieux distinguer les deux
catégories. La pratique }a plus courante est de faucher une
bande autour de la zone d'étude (Beacham 1979, 1980, 1931,
Hestbeck 1982). Tamarin ¢t al. (1984} ont choisl unm tecrain
entoucé de forét, alors que drautres ont construit des
enclos parfois sophistiqués, munis de trappes ou de tubes
de sortie (Gaines & al. 1979, Johnson & Gaines 1985, 1887,
Riggs 1979, Verner 1979, Verner & Getz 1985). Pes barriéces
ont &été utilicées par Garsd & Boward (1981, 1982} dans le
but de dévier, canaliser et récupérer tous les dispersants
qui sortaient de leur parcelle drétude.

c} Marquages radicactifs et radio-télémétcie

La technigue du marquage radioactif a été utilisée
occasionnellement pour étudier lz dispersion des petits
tongeurs (Lidicker 1985). Elle n’'est toutefoiz pas tres
appropriée & un tel buyt, car elle ne permet pas
dridentifier individuellement plus de 2 & 3 sujets
simultanément (Airoldi 197%, Riceci & Vogel 1984, Salvioni
1986) et la distance de détection est limitée & gquelques
métres seulement., Elle convient mieux & 1'é&tude des
mouvements réguliers drfun animal & Jl'intérieur de son
domaine vital, gu'au suivi de longs déplacements.

Cette technigue 2 été appliquée sur une grande échelle
lors drune &tude de la dispersion de M. townsendii par
Hilborn & Rrebs (1976). Sur les 219 fiisments de Tal°! dont
ils ont &quipé leurs animaux, ils n'en ont récupéré gue 30,
ecft moins de 14 3., Une telle dissémination de matériel
radioactif est inadmissible et -cette technique est &
proscrire dans le cadre de travaux sur les mouvements &
longue distance, De plus, Hilbocn & Krebs (1976) furent
dans la plupart des cas incapables d'&tablirc si les animaux
s*étaient déplacés ou s'ils avalent £&té victimes de
prédateurs.
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La cradio-té&l&métrie, en revanche, est une technique
adéguate, car elle n'egt nocive, ni pour l'environnment, ni
pour le chercheur. De plus, elle permet 1'identification
dfun nombre quasi 3$1limité de sujets, ainsl gue leur
détection & plusieurs dizaines ou centalnaz de mdtres.
L'application de celtte méthode aux petits rongeurs est
récente et en pleine axpansion. Elle segt c¢ependant plus
souvent wutilisée pour étudier 1l'eorganisation sociale des
micrommamifdres que leur dispersion (Madison 1985). Elle ne
présente gqu‘un défaut majeur, celul de 1fencombrement gqui
peut géner l'animal et indulre des modifications du
compor tement. Une réduction temporalre de 1'activité a &té,
par exemple, enregistrée lors des premidres expériences
effectuées chez M. pennsylvanicus (Hamley & Falls 19375}).

DISPERSION ET CYCLES PLURIANNUELS

pés gue l'influence da la disgersion sur la dynamique
des populations de rongsurs eut &t teconnue, nombre de
théories ont &t& adaptfes pour intégrer ce phénoméne.
L'effort princlpal dans ¢e sens a £té réalisé par Lidicker
(1975), Krebs (1978a, 1978b, 1575), Krebs ot al. (1973,
1976}, Myers & Krebs (1974}, Tamarin (1977, 1978¢, 1580),
Gaines & McClenaghan (1980}, De nouveaux modéles plus
spécifiquement baeés sur la disperslen ent également vu le
jour, tele que ceux de Charnov & Finerty (1980) ou de
Hestbeck (1982). D'autres avteurs enfln ont postulé que ia
dispercion ou méme l'imnigration &tait la cause primordiaile
de la cyclicité (Abramsky & Tracy 1979, abramsky & Van Dyne
198¢0¢). Cependant, aucune de ces hypothéses n'a été testée
axpérimentalement et i1 parait douteux gque la dispersion en
elle-méme puisse expllquer les fluctuations pluriannuelles
des populations (Lidickerx 1985, sStenseth 1584). Il
conviendrait plutdt d’intégrer ce phénoméne dans une
perspective holistique telle gue celle proposée par
Lidicker {1978). Un modéle de ce type a &té exposé par
Stenseth (1984}).

LES FAITS

Les différentes &tudes réalisées sur la dispersion des
micrommami féres et des campagnols en particulier ont falt
17objet de plusieurs revues de synthése (Gaines &
MeClenaghan 1980, Krebs 1978b, 1979, Lidicker 1975, 198S,
Stenseth 1584, Tamarin 1978, 1980) et seules les
caractéristiques principales seront évoguées ici.

Le. moddle proposé par Greenwood (1980, 1984) est



71

globalement confirmé, lee méles effectuant généralement de
plus grandes distances que les femelles lors de leurs
mouvenents de dispersien. Cet effet ntest toutefeis pas
toujours évident et peut £tre plus margué suivant les
salsons ou disparaitre lorsque les données sont regroupées
{Lidicker 1985}, .

L'hypothéee de Howard (1960) poetulant une base
génétique & la dispersion a obtenu maiutes confirmations.
De nettee différences génotypiquee ont été obeervées entre
résidents et dispercants par Myers & Krebs (1971), Krebe &
al. {1976, Reith & Tamarin (198}). L'étude de RaEmuson &
al. (1977) est 3 cet &gard intéresrante. Elle montre dtune
part, que 1l'activité locomotrice est tranemissible et
d'autre part, qu'elle eet plue élevée dane les populatione
cycliques que dans las autres. Ceci suggére gqu*il existe
une relation entre l’intensité de 1la diepersion et
lrapparition de fluctuations cycliques de la densité
Cependant Verner (1979) et Riggs (1979) n’ont pas observé
de différences phénotypiques entre réeidents et
dispereante au cours de leurs travaux. Lidicker (19B5)
conclut qu'en définitive aucune base gépétigque pour 1la
dispereion n'a été démontrée, alors gue Stenseth {1984)
penee que l'inverse est vrai.

La théorie de Lidicker sur la dispersiom a é&té é&tayée
par de multiples é&tudes et la plupart des travaux se
référent i cette hypothése, biem qu’il scit impossible dtun
point de wvue pratique de distinguer un dispersant de
pré-gaturation dfun autre. Stenseth (1984), dant une revue
des principaux travaux réalisés, reléve toutefois gue
lranalyse des répgultate de la littératurs confirme mieunx
son propre modéle gue celui de Lidicker., I1 a en effet
observé gue le taux de dispersion mootre une corrélation
avec la densité dane 8.3 % des cag seulement, contre 37.5
avec le taux de croiscsance; dans 66.7 ¥ des cas, les pertes
dues a Ll*'émigration somt corrélées avec le taux de
croissance.

Durant les vingt derniéres années, la dispersion a été
abordée dans l'optique des principales théories de
régulation des populations. L'agressivité, le poids, ainsi
que 1l'état reproductif des dispersante et des résidents
sont les caractéres qui ont &t& le plus souvent comparés.
Dans la perspective de Chitty, les individus qui se
déplacent, que ce soit en période de saturation ou de
présaturation, devraient 8tre de petite taille et
socialement domings. La plupart des travaux relévent une
telle tendance (Lidicker 1985}. Cependant. l'hypothése da
Christisan prévoyant des attribute identigues pour 1ies
diepersants, il n'est pas poselble sur cette base de
départager les deux théorize.

Les expériences et les analyses de 1la diepersion
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réalicées par préidvement exhaustif sont sujettes &
cavtion pour piusieurs raisons ;

1* La distinction entre césidents et dispersants est
imprécise.

2° Les comparaisons de poids ont, & mon avis, peu de .
signification, car elles reflétent probabiemenk plus
les différences de structure drfige ou de taux de
croissance dans les £chantiilones, qufun biais de la
dispersion 11é aux mécanismes de la régulation des
peopulations. Cet écueil est pour le moment
insurmentable, car il n'existe pas de méthode fiable
de détermination de 1'&ge chez les campagnols.

3° Les tests d'agressivité sont soumis 3 la méme
critigue et devrajent étre réalisés avec des
animaux de ciasses d'fge identigues.

La somme des travaux et études réaiiséec montre que e
problédme de ia dispersion est l’'un des &léments escecentiels
de ia dynamique et de 1a réguletion des populations. Les
mécanismes, toutefois, demeurent wmal compris et mEritent
encore drétre approfondis.

LA DISPERSION CHEZ LE CAMPAGNOL TERRESTRE

Ce phénoméne a été étudié chez les formas aguatigues du
Campagnol terreskre par Stoddact {19703} et Leuze (1976) en
Ecosse. Leurs conclusions sont assez différentes, car les
méthodes drétude ne sont pas les mémes. Stoddart, par ia
technique de capture-recaptuce a recencgé quelques
déplacements occaeionnels de femeliles marquées et son
travail fut i’'un des premiers & mettce en évidence le rdle
adaptatif de la dispersion. Leuze, en revanche, a observé
une disparition de tous ies jeunes mbles de ieur domaine
natal, phénoméne n‘affectant que 75 % dec femelies; elie a
attribué 3 la dispersion l*ensemble des pecrtes enregistrées
dans iz popuiation. Socn interprétation est suppoctée par de
nombreusez observations visuelles de dépiacements & grande
distance effectuds par des arnimaux porteuvrs d'émetteurs
radio, La forme aquatique semble dooc présenter une forte
dispersion post-juvéniie affectant les deux sexes, guoique
prédominante chez les mles et une dispersion adulte
touchant surtout les femelies.

Les tésultets de Jeppsson {1987) concernant deg animaux
au mode de vie mixte sembilent indiquer un blais de ia
dispersion en faveur des femelles, tant sur le plan des
distances parcourues, gue du nombre de sujets impligués.
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Cependant, les informations présentées sont peu documentées
et permettent plus de dégager une tendance gue de tirer des
concluslons dé&finitives.

Les &tudes concernant la forme fouisseuse du Campagnol
terrestre sont rares. Alroldi (1978b, 1978) présente
guelgques exemplee de mouvements et rapporte un déplacement
de 150 m enregistré par un heureux concours de
circonstances {Aircldi 1978). Des renselgnements similaices
ant &t& recueilils au cours d'un  travall sur les
déplacenents hivernaux (Savcy 1981, Saucy & Meylan 1987).

Une  étude wvisant 3 qualifier les dispersants en
fonction de la phase du cyecle a été réatisée par Pascal &
Boujard (1987) qui ont utilisé la méthode du "dispersal
sink". Ce travail est 1°un des plus intéressants qui aient
été mends sur cet aspect de la dynamigue des populations
d'A. . scherman. Lors de deux expériences, ils ont cbservé
des dIff&rences affectant la compasitian, -le polds et
lr&tat repraductif de la populatiaon rcecoionlsant wune
patcelle vidée de ses occupants. L'interprétation de leucs
résultars sera discutée A& la fln de ce travail.

APPROCKEE PRIVILEGIEE AU COURS DE CE TRAVAIL

Bien gue 1’une ou l'autre des hypothéees émises pour
expliguer la régulation des populations de rongeurs ait pu
échapper & cette présentation, les principales théaries ont
toutefois été abordées. Ce survol de la lixtérature montre
que la probhlématique demeure complexe et qu'aucun modéle
eimple et de nportée générale n’'a encore &té élaboré, ni
econflirmé de manieére indiscuteble.

Confronté & une telle multiplicité de théorles, je n'al
pas auw cours de ce travail cherché & vérifier ou & Infirmer
1'une ou l'autre d’entre elles. J'al au contraire tenté
d’effectuer une description des phénoménes démographiques
caractérisant les populations d’a. t. schermen, dénuée de
tout parti pris de nature polémigque. En effet, les
connaisesances concernant cette espéce etaient insuffisantes
pour espéter tester tel €acteur ou telle hypothése et j’ai
préféré une &tude en conditions naturelles, me permettant
de dégager les phénoménes importants.

En  plus de la détermination des pacamétres
démographiques classiques, Jje me suis intéressé plus
spécifiquement aux aspects que les théories les plus
récentes considérent comme essentiels 3 la compréhension
des mécanismes de régulation des pepulations, scit la
dispersion, le comportement spatial et 1’organisation
sociale.
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MATERI1EH!:L & METHODES

PIEGEAGES PAR CAPTURE-NARQUAGE-RECAPTURE {CHMR}

La méthode de piégeage de la forme fouisseuse du
Campagnol terrestre patr capture-marguage-cecapture (CHR),
mise au point par Alroldl (2976b}), a été appliquée
systématiquement tout au long de ce travail. Cette
technique ayant été décrite 5 malntes reprises (Airoldl
1976b, 1978, Meylan 1976, 1977, Saucy 1982, Saucy et Meylan
1987}, Je me contenterai lci d-en rappeler les principes
généraux et de préclser le ces é&chéant les wvarientes
adoptées.

Les campagnols sont capturés & l‘aide de pléges Shecrman
en aluminium disposés dane de petites £fosses creusées
perpendiculaicrement aux galeries. Chague piége est
étroltement appliqué face & la communication aménagde avec
le réseau souterrain. Cette manidre de procéder permet de
prendre les animaux sans perturber le terrier. Les plaéges
sont espacés de 3 & 4 métres les uns des autres et
distribu&és sur le terrain, & raison de 4-6/100 m! iorsque
le sol est uniformément occupé par A. t. scherman {airoidi
1976b}.

A la wveille d'une session de piégeage, aprés avoir
détecté les galeries par sondage, les . Lrappes sant
réparties e plus rcégquliérement possible sur Ja paccelle
d’étude. Les foseses sont creusées et les pidges fermés sont
mis en place en position retournde, 1la compunication
n‘étant établie qu'‘au matin du premier jour de piégeage.
Une session se déroule sur deux jours au cours desquels les
pieges sont contrdlés toutes les une & deux heures, &. k.
scherman étant aussi actif de jour que de nuit (alroldl
1979}, les captures sont opérées durant 1la journée, les
trappes étant fermées et retournées pour la nuit. ainsi, au
cours des deux jours de la session, il est possible
dteffectuer au moins 12 contedles,

Lorsqu”il n'‘est pas capturé, A. t. scherman signale con
passage devant un piége par un Ttejet ge terre dans 1la
trappe ou par un bouchon obturant la communication entre ie
piége et le terrier. Durant 1la nuit, les campagnols ne
rencontrant gque des pigges désamorcés, ils isolent
totalement leur réseav de galeries, si bien gqu*au matin i1
est facile de déterminer quelles galeries sont fréguentéec
par les rongeurs.

Dans certains cas, la durée de 1la sesslon a été
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écourtée parce gu'aucune capture n’avait &té effectuée au
terme du premier Jjour et gu'il n’y avalt pas de signes
dfactivité au niveas des pieges le lendemain matlin. Le
nomhre de relevés est alors inférieur & 12. En sltuatien de
faible denslté, les campagnols capturés lors des premiers
contrSles ont parfois &té gardés en captivlité durant la
nuit, afin de s’'assurer qu’il ne subsistalt pas d'autres
individus dans leur terrier; le piégeage a 4&ussi pu @Etre
abrégé dans de tels cas.

Avant de retirer les pitges et de combler les fosses,
ud relevé cartographique de tous les postes de plégeage a
étf effectuéd.

Les campagnols capturés pour la premiére fois ont été
doublement margués, scus narcose a 1‘8ther, & 1lfaide de
plagques aurlculaires numérotées et par amputation des
phalanges.

A chaque cesslion de piégeage, les animaux ont été pesés
ay gramme pré& et répartis en 3 classes d’8ge approzimatif,
go0it juvéniles auv-dessous de 45 g, subadultee entre 45 et

64 g et adultes & partlr de 65 g,

Le sexe et 1‘état dea repreduction ont aussl &té
déterminés. Chez les femelles, lfaspect des mamelleg a &¢é
systématiquement examiné., L-observatlcon a montré gue les
mamelons sont toujours vieibles, quel que soit 1’8ge et que
leur présence est un critére silr de détermination du sexe
dee juvéniles. En foncticn de 1'é&tat de développement de
cee organes, les femelles ont pu 8tre classées en 3
catégories, solt celles qui ne se sont pas encore
reproduites et présentent des mamelles a peine visibles de
couleur blanche, les femelles gui ont d&ja mis bas et dont
les mamelles sont bier développées et de couleunr
généralement brunitre et enfin les femelles gestantes ou
allaitantas aux glandes mampmaires roses et tr#s enflées.
Jral é&galement noté i lrorifice génltal &talt cuvert ou
fermé et relevé la présence ou l’absence de bouchon
vaginal. Les femelles ont aussl été examinées pour déceler
les cas de gestation; malheureusement il n'existe pas de
technique filable pour réaliser ce test et seules les
femelles proches de la mise-bas ont pu &tre détectées avec

sécurité, car elles présentent & ce stade un abdomen gonfleé
et balloenné.

L'état de reproduction des mlles est beaucoup plus
difficile & caractériser, car les testicules se trouvent
généralement d5ji en position scrotale chez les subadultes.
J'al cependant testé la méthode d&crite par Weodall (1982),
consistant & mesurer la distanmce entre la papille génitale
et l’anus, car cet avteur a trouvé wune corrélation
elgnificative entre ce caractére morphologligue et le poids
des testlcules chez la forme aguatique brltaonlgue. D*agtre
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pact, 11 a observé en laboratoire que la distance
pénis-anus diminue en automne, scit & la fin de la période
de reproduction et augmente de nouveau au printemps. Cette
mesuvre a B8té effectuée systématiguement, afin de déterminer
gi ce phénoméne apparait &galement chez les campagnols de
la forme fouisseuse vivant en conditions naturelles.

Les ectoparasites n’ont pas été rechecchés
systématiquement, bien qu*3d 1l'occasion ils aient pu &tre
récoltés pour étre déterminés.

Les opérations décrites ci-dessus ont été effectuées &
chague session locs de la premiére capture des diffécents
sujets. Les individus recapturés par la suite ont &té
identifiés par lecture de leur numéro de marque (Airoidi
1976hL, 1978, saucy 1981, Saucy et Meylan 1987).

PIEGEAGES A LA PINCE

En certaines cares occasions, 3j’al eu recours & la
technique du piégeage & la pince pour reprendre certains
campagnols porteurs de radio-Emetteurs qui refusaient
d'entrec dans les pidges Sherman. Cette méthode dont
1rusage est largement répandu chez les agriculteurs, et les
"taupiers" gqui Jjuttent contce les Taupes et les Campagnols
terrestres a été décrite dans gplusienrs publications
{Meylan 1976, 1977, 1981, Meyian et Morel 1970, Horel et
Meylan 1970, HMorel 1981, etc.). Tous les animaux capturés
par les collaborateurs du Service de . Zoolcogie des
Vertéhrés en marge de ce travail ont été pris de cette
maniére.

PIEGEAGES 50US LA NE1GE

Lors d'un précédent travall (Saucy 1981}, j‘ai tenté de
mettece au poliot une technigue de piégeage d'A. . scherman
sous la neige. La méthode se fonde sur 1'idee que les
campagtiole ge déplacent sur le $0l entre terre et neige
durant l'hiver, comme en témoignent les nombreuses traces
d'activité que l’'on observe au printemps. La technique
utiiisée alers était rudimentaire et consistait 3 creuser
des puits dans la neige ol les postes de piéygeage éEtaient
installés A& la wverticale de terciers repérés en automne.
Ceux-ci &taient Formés de poubelles en plastigue sans fonds
reposant sur des taguets en bols, ménageant ainsi un
passage aux rongeurs. Cette technique, peu efficace, a
cependant permis de capturer quelgues campagnols., Elle a
été reprise et améliorée dans le cadre de cette &tude et un
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lgure 3 Poste de piégeage hivernal

1. Couvercle isolant

2. Panneau d'isolation intermédilaire
3. Volets amovibles
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nouveau moddle de poste de plégeage a été imaginé et testé
{Saucy et Mevian 1987).

11 s*agit de caissone en bole contreplagué de 80 cm de
haut pour une section carrée de 50 x 50 cm donk le plan est
ptésenté sur la Fiqure 3. Installés au nivesau de terriers
de Campagnols terrestres, ils sont montés sur 4 pleds qul
permettent de les arrimer solidement au sol avant l’hiver,
tout en laissant un interstice de 5 cm destinéd au passage
des animaux. Pour é&viter gue de la neige coufflée ne
s‘accumule 3 l‘intérieur, 1ils sont munis de voiets
amovibles masquant cet espace, disposltlf qui est retiré
aprés qu‘une couche de neige d'une épalsseur sufficante se
soit déposée. Un systdme d’lisclation a #&té prévu pout
éviter que le sol ne gdle durant l'hiver &au niveau des
postes. Il se compose, d'une part d‘un couvercle constltué
par une plague de polystyr&ne expansé (sagex) de S cm
collée sous une planche de contreplagué et dlauvkre part,
d'une cloison intermédialre de L5 tm de sagex ‘Ilnséré entre
deux planches et repocant & 30 cm au-dessus du sol environ.
L‘emplacement des postes a &té cignalé sur le terrain par
une perche de 2.5 m, l'épaisseur de la couche de nelge

=

s'élevant parfois jusqu’a 2 m.

J*ai également tenté drattirer des animaux en dlrectlion
des caissons & lfalde de demi-tuyaux en PVC de 12 cm de
diamBtre posés sur le sol et slmulant la vofilte supérieure
d’une galerie.

Durant l'hiver, des applits, scit des carottes et des
gquartiere de pomme, ont Eté déposés 2u fond des postes et
inspectée réguliérement. Lore de ces centréles tous les
signes d’‘activité tels que trous, rejets de terre ou encore
disparition des appits ont &Lé répertoriés. Lec animaux ont
été capturés dans deec pldges Sherman dispesés & méme le sol
loreque les animaux fréquentalent les postes ou installés
dane des fosses perpendiculaires aux galeries, lorsque
celles~cl subsistaient en profondeur.
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RADIOTELENETRIE

Afin de .compléter les informaticns cobtenues par CHMR et
dfapprofondir 1'étude de la dispersion et de lforganisation
sociale du Campagnol terrestre, il était nécessaire de
disposer d‘une technigue permettant de suivre en continu
certains animaux, d‘étre en mesure de les disktinguer les
uns des autres, tout en 8tant capable de les détecker et de
les localiser & distance. La radiotélémétrie offre ces
possibilités et, grace a la minlakturisation des composants
électroniques, il est devenu possible de construire des
émetteurs de petite taille qui ne pésent gque guelgues
grammes et sont susceptibles d’&tre appligués  aux
miercmammiféres. :

La premiére application aux micromammiféres a é&té
tentée par Rawson et Hartline (1964) qui ont utilieé un
collier d'un poilds de 2,5 g environ lors d’expériencee de
retour au gite chez Peromyscus. Leurs Emetteure n'étaient
par coantrélés en requence et ce n'est gqu’'en 1967 que
Brooks et Banke {1971) utilisérent pour la premidre fols
sur dee¢ petits rongeurs en liberté des émetteurs dont la
fréquence &tait etabilis&e par un quartz. Jusqu’en 1978,
les applications sont restées relativement peu fréquentes.
Elles sont ensulte devenues trés répandues, aux USA en
particulier {revue in Madisen 1985}.

La radiotélémétrie a également &té appliguée au
Campagncl tertestre par divers chercheurs. &Ainsi Leuze
{1976, 198B0), lors d'une é&tude sur la dicpersion et le
comportenent de la forme aquatique en Esceee a éguipé
d*émetteurs plusieurs dizaines d’animaux. Plue récemmenkt,
Jeppeson (1987), travaillant elle auesl sur la forme
aguatique, mair en Sudde a é&galement utlilisé cette
technique. Grenot et al. (1983, 1984}, dans le cadre
d*études d’Ecophyciologie ont pour la premidre fols posé
des émetteurs sur des Campagnols terrestres de la forme
foulsseusce. Cette technlque est &galement utiliefe par les
chercheurs allemands pour teeter l'efficacité de diverses
méthodes de lutte contre A. t. scherman (Pelz, comm.
pers.).

Matériel utilisé

Le principe de la méthode est simple. L’animal porte un
émetteur, qui en plus du quartz et de quelques circuite
€lectroniques comprend une pile et une antenne &mettrice.
Cette antenne émet dans le miliesu environnant un signal de
fréquence déterminée, & intervalles réguliers. Le =zignal
est ensuite capté & distance par une antenne réceptrice et
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transmise & un récepteur., Des explications détailles
concernant le principe et l’application de cette technigue
ont &té publiées dans des cuvrages de synthése pat Amlaner
& MacDonald (1980), Cheeseman & Mitson ([1982) et <tout
régemment par Kenward (1%87).

Le matériel a été acquis aupris de la firme américaine
AVM qui dispose d'une expérience étenduve dans le domaine du
radiotracking de micromammiféres. Par la  suite, les
émetteurs ont été achetés chez Biotrack en Grande-Btretagne.

Les eémetteurs de type SM-1 (AVM) et SS-1 (Biotrack) ont
été€ choisis dans la bande de frégquences comprlses entre 148
et 149 MHz. Les guartz sont stables et d’une précision
telle qutils oscillent dans une bande inférieure 3 20 kHz.
Ainsi, i1 est possible de distinguer sans risgue d'erreur
au meoine 50 émetteurs différents dans un plage de 1 HMHz.
Alimentés par une pile au mercure de 85 mhh et -enrobés dans
une tésine ‘acrylique, les &metteurs pésent 4 g et ont une
durée de vie théorique de 42 jours. Installés sur vn animal
se déplacant dans set galeries, leur portée varie entre 50
et 200 m suivant les conditicns et la qualité du matériel.

Une antenne Yagi & 3 é&léments, des €couteurs el un
régepteur LA-12 DS d'AVH complétent la 1liste du matériel
acheté au début du ptojet. Une seconde antenne a été
construite postérieurement et wun récepteur MTouch 101
{Ragency usal, utilisé habituellement par les
radio-amateurs, a également &té emplayé comme appareil de
secours ou comme secand récepteur lors de suivis realisés
simultanément par deux opérateurs,

Mise au point au laborakoire

La pose des émetteurs sur les animaux a été mise au
peint dans wun terrarium vertical en vetre cangu pour
l'observation du compertement fouisseur d*A. t. scherman
(Airolél et al. 1976). J'ai opté pour la solution dfune
antenne émettrice en boucle formant un collier passé autour
de la téte, de préférence 3 1l’implantation des é&metteurs
dans la cavité péritonéale, méthode fréquemment vtilisée
chez les rongeurs (Madison 1977, 1978, 1980, MHineauv &
Madison 1977). De cette mani&re, il n'y a pas de risgues
d*infection résultant de l'intervention chirvrgicale et la
portée du signal est meillewre. En effet, avec les
implants, l'antenne émettrice est &troitement enroulée
antout duw module, et des tests ont montré que cela réduit
la portée d’un facteur 10. Théoriquement, 1la portée
maximale est obtenue avec wune antenne fouet ayant une
extrémité libre repogant suc le dosg de lfanimal. J'fai
également renoncé 3 cette solution, car les observations en
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captivité ont révélé gue tour les éléments de l’émetteur
doivent &tre maintenus 3 l’abri dez incisives du rongeur
pout éviter les pannes. Deg essals sur le terrain avec desx
émetteurs enterrés dans le so0l n‘ont par allleurs pas
montré de différence de portée entre une antenne en boucle
crientée dans le plan wvertical et une antenne fouet
herizontale.

LEa poge d'un émetteur est une opératlon délicate. Le
collier doit &tte suffisamment gerté pour que l'animal ne
puisse le retirer et assez liche paour né pas le bleszer. En
effet, A. t. scherman creusant ges galeries & 1’aide de ses
incisives {Airoldi et al. 1976), effectue dans ces
circonstances des mouvements de téte de grande amplitude.
L’installation d'un &Emetteur reguiert une dizaine de
minutes durant lesguelles l'animal dolt &tre parfaltement
calme. Cr'est pourquoi cette opération a toujours &td
réalisée zous narcose profonde obtenue par 1'injection
drune dosze de kétamine proportlonnelle -au poids du
campagnol et équivalente & 5 mg pour 100 g. L'émetteur est
fixé & 1l'aide d'une colle & prise rapide {(cyanolite} sous
le cou de lanimal, aprds en avoir dénudé la peau avec des
ciseaux. L’'antenne émettrlce constituant le collier ecst
tepliée et ajustée sur la nugue puis sertle avec de la
gaine thermorétractable et assurée & l'aide d'une bague en
aluminfum. Lez anlmaux se réveilleat aprés 20 minutes
environ; 1ils sont gardés en captivité durant quelques
heuree pour leur laisser le temps de se remettre totalement
de la narcose.

Application sur le terrain

Afin d’'économiser les piles et de prefiter au maximum
de leur durée de vie, les dmetteurs ont &£té préparés au
dernier moment. J'ai effectud moi-méme tous les changements
de pile, sur le terrain le plus souvent. Avant gue
}’'ématteur ne tombe en panne, goit aprégs 35 jours
d'utilization, les animaux ont é&té recapturés et le
matériel récupéré.

Technique de localisation

L3 position des animeux a &té déterminée manuellement §
lraide de 2 antennes Yagl & 3 éléments montées sur des
trépieds munis de rapporteurs d’anglee. Pour localiser wun
campagnol Eans le déranger leg détections ont é&té
effectudes & partir de postes situées & 20 ou 30 m environ
de l’'animal. Ces emplacements ont 8té choizsis de manidre 3
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iqure 4 Principes généraux de la technigque de

radiopistage.

a) Méthode de détection utilisée sur le terrain
i) Antenne Yagi montée sur trépled
2) Systéme de repérage
3} Position de l*animal

b) Diagramme de réception d'une antenne Yagi. La flache
indique la directien de provenance du signal.

c) Medification d intensité du signal en fonction de
" 1‘angle formé par 1la direction de 1l antenne et la
provenance du signal, des flaches indiguent les

*nuls”,
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former un angle de guelque 90* avec la pusition du sujet
{Fig. 4aj),.

Larsgue 1l’'axe de 1'antenne réceptrice est orienté en
face de l’émetteur, l’amplitude du signal est maximale.
Cependant sa direction est diffile & déterminer avec
précisien. En revanche, sl l'antenne est déplacée vwvers la
drolte ou la gauche, Ll'amplitude du signal décroit
constamment jusqu'd un minimum ou "nul". Ces deux minima
forment avec le poste de détection wun angle donkt la
bissectrice indigue la provenance du signal. La Figure 4b
montre un diagramme de réception typique du signal émis patr
une antenne en boucle, Il se présente sous la forme d’un
chiffre "6" un peu allongé ({Amlaner 1980). On constate
qu’il peut y avolr une ambiguité de 180° sur la provenance
du signal. Cependant son amplitude est plus forte lorsgue
l'antenne est dirigbe face & l’&metteur comme le montre la
Figure 4c¢ et l'angle entee les deux nuls est inférieur a
180" 51 on utilise une antenne Yagl de bonne gualité.

Un systéme de repérage, constitué de jalons espacés de
2.5 m, formant deux axes perpendiculaires entre eux est mis
en place & proximité du terrier de l‘animel et permet de
déterminer sa position. Elle est donnée par l'intersection
des blssectrices déterminées & partir des deux poetes de
détection (Fig. da). Grfce 3 l'utllisation de repiéreE sur
le terrain, les localisatlione sont précises et donnent de
meilleurs résultats qu‘en effectuant dee vigées & la
boussole. Dets tests ont mentré qu’en utilisant la premiére
méthode, 95 % des polnts sont sltués dans un rayecn de 1.5 m
autour de la pesition d'um émetteur peosé au scl, alaors
qu‘aver la houssole ve rayon atteint 5 m, 52it des erreurs
comprises respectivement dans des cercles de 7.1 et 78.5
m?. Cette dernidre wvaleur &tant volsine de la sucface
moyenne du domaine vital d'A. t: scherman (Aireldi 1%76b,
Saucy et Meylan 1987), il éEtait preferaEle de disposer
d'une technigue plus précise.

La boussale demesuce cependant un instrument
indlspensable, en particulier pour déterminer la pasitien
d“un individu qui s‘est déplacé en dehars des limites du
systéme de repérage.

La précision de lecalisation diminue bien entendu si
l’animal se déplace durant 1'opération. Dans ce cas,
l'erreur est difficile & apprécier. Pour pallier 3 cet
inconvénient, les localisations ont parfois &té exécutées

simultanément par deux opérateurs.

Le rythme d’émission dfun  émetteur, ainsi gque
l1'amplitude et l'intensité du signal sont affectés par les
mouvements de l7animal qui le porte. Il est donc possible
de détermlner 5i ce dernier est actif ou s’'il se repose. Il
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est en revanche exclu d'établir si le sujet se déplace
ou §'il se livre & des activités de prise de nourriture ou
de toilettage & 1-intérieur de son nid. Les campagnols
précentant plusieurs phases d*activité journaiiéres, la
réception d'un signal réguller sur une longue période
signifie gue le sujet est mort ou quril s*est défait de son
collier.

Rythme de localisation

Le rythme de localisatlon eppliqué sur le terrain fut
irréguijer. En régle générale, les anlmaux ont été
localisgés les uns aprés les autres au moins une foils chague
jour ou & intervalles de 2 & 3 jours en fonction des
circonstances et des disponibilités, Lorsqu’un émetteurx
avait disparu, l'esseptiel du temps étalt alors consacré A
sa recherche, aptés que la pesition des autres elit &té
établie. Dans cectalns cas, un animal ou un groupe
d*individus ont été sulvls en continu au cours d‘une phase
dfactivité compléte. '

Une fois la technigue mige au point sur le terrain,
deux types dfexpériences ont €té entreprises,

1) 5uivis & long terme

J*ai suivi guelques campagnolzs {igclés jusqu'd leur
disparition, essentiellement dans le but dfcbserver leur
déplacements.

2) Marguages et guivis simultanés

De plus, jrai effectud des marquages simultanés
drindividus occupant, soit les mnémes terriers, soit des
demainee vaising, afin d*é&tudier lrutilisation de l'espace
et l'crganisation sociale. Dans un premier temps, la
distributicn spatiale des animaux a &té déterminée par CMR,
puis entre 10 et 20 campagnols ont été choisis et équipés
démetteurs avant drétre reléchés. Au terme de
lrexpérience, les animaux ont &té recapturés pour récupérer
le matériel,
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STATIONSES D'ETUDE

1} ZONE D'ETUDE PRINCIPALE : LES CLUDS

La localité choisie pour l'é&tude de 1la dynamique de
population du Campagnol terrestre se trouve a proximité du
hameau des Cluds, sur laz commune de Bullet (VD}, dans le
Jura sulsse, Il s'agit d’'une prairie de fauche sltuée 3
1200 m d'altltude sur laguelle les fluctuations des
populations de petits mammiféres sont suivies depuis 1979,
Cette étude s'insére dans le cadre d'un projet de recherche
conduit dans cette statien par le Service de Zoologie des
Vertébrés (83V) de la Statlon Fédérale de Recherches
Agronomiques de Changins & Wyon (SFRAJ.

Le travall y a débuté en autaomne 1982 et s’est
poursulvi jusqu'en auvtomne 1986.

La Figure S5 présente une carte du site d’étude. Il
s'aglt d*un synclinal orienté d'ouest en est, qui s*&tend
sur plus d‘un km et dont la largeur décreit progressivement
de 350 & 150 m environ. Cette prairie est limltée au mord
et au sud par des massifs forestiers. Elle se poursult a
l'est, alors que vers l'ouest, un mur de plerres séches la
sépare de la route et des premidres maisens du hameau.

CONDITIONS CLIMATIQUES

A moins d'un km du terrain d*étude, & 1la Frétaz, se
trouve une expleoitatien agricole dépendant de la Statien
Fédérale de Recherches Agronomiques (SFRA). Elle dispase
d'un équipement d’'enreglstrement zutomatique des données
climatiques, Llntégré au réseau suisse d’observstions
mnétéorologiques,

La Frétaz se trouve &galement 3 1200 m d’altitude, mais
jowit d'une exposition sud, Aussi me suis-je assuré gque les
conditions climatiques sur le tercain des Cluds étaient
pareilles & celles abservées par la statlon automatigue.
Les variations de la température et du degcé hygrométrique
de 17air ont &té enregistrées aux Cluds de novembre 1982 3
novembre 1498S, 4 l'alde d'un thermohydrographe. Ces
observations ont montré que les conditiens climatigues
évoluent de mani&re similaire dans les deux localités, bien
que les exkrémes soient plus marqués aux Cluds. Ainsi,
durant 1'hiver, la température est, aux Cluds, inférieure
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en moyenne de 2°C A& celle de ia Fcétaz, alors gue les
waxima de chaleur sont également plus accentués aux Cluds
durant 1'écé.

Seules les données de ia Frétaz gont présentées, carc
celles-cl sont complétes et un plus grand nombre de
paramétres ont éLé mesurés en continu par la staticn
automatique, en particuiier I'ingolation 34 la
pluviométrie. De plus, ces données pecmettent de comparer
les conditions ciimatiques gqui ont prévalu durant le
travall avec la moyenne établie au cours des 27 derniéres
années.

Ces ohservations compilées annuellement par le Service
météoroiogique de la SFRA sont présentfes graphiquement sur
la Figure 6, selon le modéie préconisé par Walter (1979).
La courbe d’incolation a également été dessinée sur les
dlagrammes climatlques.

La Figure 6a montre un diagramme des conditions
nétéorologiques moyennes & la Frétaz, calculées sur une
péciode de 27  ans. Les précipitations dépassent
annuellement les 1400 mm et sont réparties uniformément sur
les i2 mois, alors que la température swit une courbe
réguliére culminant & 13°C environ en juillet et aoilit, pour
atteindre son. minimum de -2°C en janvier et février.
Lrinsclation moyenne présente une aliuce similaire avec un
maximom de 207 h en juillet, pour un ensoleillement annuel
total de 1628 h,

Les diagrammes annuels de 1982 & §986 sont présentés
sur la Figure 6b. L*année 1982 fut caractérisée par un
hiver plus doux que la moyenne, ainsi que par un printemps
ensoleiilé et refativement sec. 1983 s'est signalé par un
mels de mai pluvieux et un mois de juillet
exceptionnellement chaud, avec 10 jours durant lesquels la
tempéeature fut supérieure & 25°C, ealors que la moyenne
mensuelle Eut de 6°C plue élevée que la moyenne de ce mois
cajiculée sur 27 ans, En 1984 et 1985, les précipitations
ont été nettement plus faibles que la moyenne annuelie et
se sont élevées respectivement & 1074 et 1124 mm, pour wune
moyenne de 1429. Le seuii de sécheresce, donné par B(2IT
{Walter 1979), a drailleurs &t& atteint en octobre 1985.
Quant & 1986, il s'agit d'une année moyenne qui ne se
signale par aucune particufarité.

De maniére générale, l’insoiation et la pluviométrie
sont des paramétres gqui évofuent inversément 1'un pac
rappoct & l'autre, i‘absence de précipitations coincidant
avec upe  augmentation de la durée dringolation et
réciproguement, Cependant, en auktomne et en hiver, le
brouillard réduit considécabiement la guantité
d*insolatien,
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EXPLOITATION DE LA PRAIRIE

L'exploltation de la pralirle est relativement complexe,
catr guatre agriculteurs se pactagent l'ensemble de la
gsurface. Les lettres majuscules de la Figure 7 désignent
les parcelles exploltées par chacun d’entre eux. Les
limites séparant ces guatre zones n'ont été établies qu’au
cours de l’automne 1983 & 1la sulte d‘un remembrement.
auparavant, le terrain é&tait divisé enire  deux’
explolitations agricoles seulement, l’une constituée de la
zene D, la seconde couwvrant{ les surfaces A, B et C. Cette
derniére fut, jusqu‘'ad cette date exploitée en commun par
trois agriculteurs.

Une fois indépendants, ces trols payeans ont continué
drexploiter le sol de la méme maniére gqu‘antérieucement,
lec seules dlfférences gui ont &té relevées affectant
l'ordre dans lequel ces surfaces, ou des partiet dfentre
ellec, ont &t& fauchées ou engraissées.

Durant la période d‘étude, la parcelle D n‘a pae eubi
de modification, mais elle a toujours été exploitée de
manitre molns intensive que le reste de la prairie,
ltagriculteur y effectuant généralement une coupe de moins
gque ses brois collégues.

Ainsi, malgré la redistribution du terrain, ,les
conditions 4d‘exploitation sont demeurées globalement
constantes sur l'encemble de la surface tout au long de la
période 4’'&tude. Le remaniement n'a pas eu de répercussions
décelables, ni de conséguences néfastes pout
leinterprétation des r&sultats.

Le calendrier des travaux agricoleg g¢'établit comme
sult pour les parcelles A, B et C

1) vers le 15 mal la région proche ‘des habitations
subit une bréve plture printaniére, la zone broutée
ne dépassant jamais la cote 100 (Fig. 7).

2) & partir du 10 juillet le foln est récolté sur
toute la surface, au moment de la floraison des
gramindes.

3) du 15 au 30 septembre le regain est £auché sur
une partie du terrain seulement, le reste étant
conservé sut pled en wvue de la pdtuce d'automne.
L*étendue dee surfaces concernées par cette
seconde coupe varie en FEonction des années,
des conditions météorologiques, ainsi que de la
gquahtité de fourrage d&93 engrangé lors de la
premiére récolte.
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¢) en octobre l'ensenble de la sucrface est soumis 3
une piture d'automne s’étendant progressivement
d'ouest en est.

Comme {1 a été dit plus haut, la parcelle D n'est pas
expleitée de maniére aussl intensive gue les 3 autres. Elle
ne sublt généralement pas de phture 2u printemps, les foins
y sont rcécoltés un mols plus tard que sur le reste de la
prairie et le regain n'y est jamais fauché. I1 est consommé
par le bétail en auntomne.

Réguliérement, au printemps, en été et en automne, les
agriculteucs épandent sur le tercain le lisier et le fumier
qu'ils eont accunulés. Péciodiqgquement, das engrais,
essentiellement des nitrates, des phosphates et  des
scories, sont Jdgalement wutilisés pour enrichir le sol.
Cette adjonction de fertllisants est icréguliére et varie
selon les exploitants et les hesoins de la pralrie.

PROJET DU SZIV

Le Service de Zoologie des Vertébrés (S5IV) de la SFRA
édtudie 1’évolutien de la pepulation de Campagnols
terregtres suc le plateau des Cluds depuis l’automne 197%,
avec lralde des services cantonaux de protection des
plantes.

Ce projet a pour objectif, d'une part d'estimec de
mani&ce indirecte, par un recengement sretématigue des
taupiniéres, le niveau de la population de campagnols et
d’'autre part, de tenter de maintenir une partie de 1la
prairie & l’abri des pullulaticns de ce rongeur, par une
destruction de tcus les micrommamiféres détectés lers de
ces recensensnts,

Trels fcis pac an, aprés la fonte de la neige, aprés
les folns et avant 1*hiver, tous les signes d’'activité
laissés par les animaux entre les cotes 0 et 500 (Fig. 7)
sont relevés et cartographiés. Ensuvite, les collaborateucs
du secvice procédent & 1rélimination systématique des
micromammiféres pcésents dans la zone compcise entre 0 et
300, solt par piégeage & la pince, solt par gazage ou
encore patr empolsonnement des animaux avec des appéts
toxiques.

La surface située entre 300 et 500 m, constituve une
zone témein, sur laquelle aucune intervention n'a é&té
tentée (Fig. 7).

Afln de s'orlenter sur le tercein, de petits piguets en
bols ont été fichés dans le s50l, 3 100 m d'intervalle dans
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le sens de la longueur de la pralrle et tous les 50 m en
largeur, Ces reperes définissent un quadrillage qul permet
de localiser précisément chagque point et de retrouver
drannée en annfe les différentes limites.

LA VEGETATION

Lt'étude des relations entre la forme foulsseuse du
Campagnol terrestre et la végétatlon de cette prairle falt
ltobjet dfun autre travall (Kepp en prép.). Aussi, seules
quelques généralités seront présentées decl. R. Kopp =@
dressé une liste floristique d'une claquantaine dfespéces
végétales. Du point de wue botanique, 11 s‘agit drune
pralrie de fauche de 1*'étage montagnard assez typlique qui

-

se rattache 3 l'assoclation de l'Anthrisco~Trigsetetum.

Contre toute attente, 1'analyse n'a pas permls
dreffectuer de distinction entre la parcelie D et les
autres, alors gu'd premiére wvue de grandes différences
semblalent manifestes. Kopp 2 cependant reconnu deux faclés
particuliers dans cette associaktion. L'un est donlné par la
bistorte, Polygunum bistorta et se sitwe sur sol profond et
humide de part et dfautre de la limite entre A et B (Fig.
7). Le sgecond se trouve sur 5ol humide et riche en
substances nukritives et présente une tees forte
prédominance de l'anthrisque, Anthriscus silveskris et de
1ralchémille, Alchemilla wvulgaris. Ce facies sfetend sur
lrensenble de la parcelle D. Les particularités ohservées
sar cette derniére se marquent par Aes différences
drabondance relative entre les espices qui sont
esgentiellement dues au mode drexploitation., Signalons
enfin que le sol présente un pH nettement acide, volisin de
5 &n moyenne,

PIEGEAGES PAR CMR

Dés Llrautomne 1982, la zone témoin a été affectée au
marguage de campagnols, afin d'détvdier les déplacements et
la dynamique de population d'A. t. scherman.

En octobre et novembre 1982, un piégeage par CMA a été
réalisé sur une bande de 5¢ m de large, gui s'étend d'une
lisigre 3 l'auvtre et est située enktre les cotes 315 et 365
{Fig. 7}. Ces limites ont été établies de maniére 3 éviter
que les campagnols macqués ne soient tués lors de
lropération de destruetion vrganisée en degh de 300. On
salt en effet que les animaux installés dans un terrier
s'éloignent peu dn cenktre de celui-ci, la DMR ({distance
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maximale entre recaptures) étant en moyenne inférieure & 15
m [Saucy et Meylan 1887), alors que la DRS (distance entce
recapturee succeecives) n’excéde pas &5 m (Pascal 1984).

La proximité d’unme étendue libre de vrongeurs dtant
supposée fonctionner comme zone dfattraction des
campagnols, équivalente au "dispecrsal sink® de Lidicker
(1975), constituait une raison supplémentaire pour placer
la bande de piégeage en bordure de la zone de destruction.

Limites définitiver et calendtiet de plégeage

Les limites de l’automne [982 Ese sont révélées trop
étendues pour gu’une telle surface pulsse gtre
réguliérement échantillonnée et dés le printemps 1983, wun
plan de pilégeage plus modeste, mais plue réaliste, tenant
également compte des désirs des agriculteurs Ffut mis an
paint.

Ce programme prévoyait d7une part le piégqeage mensuel
d’'un quadcat de 1600 m2 et d‘autre part ie recensement de
la population d’A. t. scherman sur un transect de 20 m de
large, trois fols par an.

Lee trois sessions de piégeege effectudes sur le
transect devaient permettre de suivre I'évolution de la
population de Campagnals terrestres sur l'ensemble de 1la
prairie, altors gque le but du programme appligué eur le
guadrat &talit de mettre en évidence les aspacts plus fins
de 1la dynamigque de pepulation, tels qu’appatition dee
juvéniles, immigration, survie des diffétentes echortes,
ete.

a) Ouadrat

Les dimensions du gquadrat ont été établies de telle
sorte que le piégeage puisse &tre réelisé par wune seule
peesonne, tout en &chantillonnant une surface optimale an
cours de la méme session,

Le choix des dimensions de cette surface se base suc
une seconde analyse des résultets d'un piégeage effectud an
Brazsus ¢n automne 1980 et couvrant une zone de 4900 m2
{Saucy 1981, Seucy et Meylan 1987, leur Fig. 4). L'anelyse
a été réaliefe de Ia maniére suivante

- 3 fenétres de 30, 40 et 50 m de cHté ont &Eté
disposées sur le plen de piégeage, puis déplecées de 10 m
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en 180 m de manidre & parcourir l’ensemble de la gurface.

= lez campagnols capturés 4 l'intérieur des limites de
chacune de ceg fenétres ont &té dénombrés et & chague fois,
la densité par hectare & &té& calculée en divisant le nombre
dtlndividus par la suerface é&chantillonée.

Les quadrats de 30 x 30 m de c6té ont montré de plus
grandes variations gque ceux de 40 ou 50 m, comme les
extrémes de chaque catégorie le prouvent. Les régultats
{Tab. 3) indiquent gue la densité, de méme que la variance
de ce paramétre, diminuent 81 1la surface de piégeage
g’accroit. Cr'est la raison pour laguelle le quadrat de 900
m2z échentillonné par Morel (1981), par Afroldi (1976b) et
puis pa&r Pagcal & Boujard (1987) a été abandonné au profit
d'une surface de 1600 m2, gqui offre une meilleure
€valuation de la densité. C'est en effet un bon compromis
entre l'augmentation de la surface é£chantillonnée et 1la
diminution de l’'Ecart-type de l’estimateur de densité.

Le gquadrat de 40 m de cfté &tabli aux Cluds correspond
4 la zome 2 de la Figure 7. Il se situe entre les cotes 320
et 360Q; il est intégré au transect et chevauche 1les
propriétés B et D. Un chemin de tetre empierré, ol
l’occupation par les cCampagnols terrestres est exclue,
divise ce terrain en deux parties infgales. Grlce & la
compréhension et & la cellaboratlon des agrlculteurs, les
pifégeages ont pu étre effectués toutes les 3 & 4 semaines
sur cetfe surface, guelle gque seoit la hauvteur de 1la
végétation,

b) Transect

Le transect définitif, dont les limites sont indiquées
sur la Figuyre 7, a &té &tebli entre 320 et 340 m, Il
s‘étend d'une iisidre & l'autre sur une longueur de 212 m,
On constate que la zone de piégeage chevauche les zones A,
B et Pb. Vu ses dimensions, scit 5040 m2, gquadrat inclus, ia
surface échantillonnée a &té divisée en 5 zones de 40 m de
iong environ, ¢£tablies arbitrairement en essayant de
respecter leg limites de propriétés. Ces subdivisions sont
numérotées de 1 & 5 sur la Figure 7. Pour des raisons
pratigues, lorsgque ia densité de Campagnols terrestres
Etair  élevée, ces $ parcelies ont &té pidgles
guccessivement les wunes & la suite des autres au cours de
la méme session, l‘intervalle entre deux séries de piégeage
Etant d'une semaine. En revanche, en période de faible
densité&, il fut opossible de regrouper 1les zones et de
téaliger le recensement de l’ensemble de 1la parceile au
cours d'une ou deux séries de piégeage seuiement.
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Afin d’occasionner un minimum de dégéts aux récoltes,
les sessions de piégeage se sont déroulées trois fois par
an, lorsque le sol étalt dépourvu de végétatlon, solf au
printemps aprés la fonte de la neige, en été aprés les
foins et en automne aprés les regains. En autcomne, les
plégeages ont tout de méme £té effectuds dans 1les zones
dont le regain n'avait pas &té faucheé.

Piégeages occasionnels 3 1l'extérieur de ces limites

En diverses cccasions, lorsque la densité de Campagnoels
terrestres était faible & 1l'intérieur des limites du
transect, les plégeages ont &té étendus & toute la surface
de la pralrle, au-deld méme des limites de la zone témoln,
solt jusgu’a la cote 800. Le but de ces oplrations é&tait
d’une part, d’'cbtenlr des informations sur les rares
campagnols encore présents sur le tercaln, et d*autre park,
de dispoeer dranimaux pour mettre au point et appliquer 1la
technique de radictracking.

2) ZONES DYETUDE TEMPORAIRE

Les populatlons de Campagnols terrestres sont soumises
3 des cycles d'abondance trés macqués et celle des <Cluds
n*a pas échappé & 1la régle. En 1985, les campagnols
devinrent si rares, .qu’il fut nécessalre -Ae chercher de
neuvelles statlions, pour effectuer les expériences qui
avaient été projetées. Des populations abondantes furent
détectées dans les Préalpes vaudcises, soit au
Pays-d'en-Haubl et sur le flanc sud du col des Mosses. En
1985 et 1986, des expériences de radiotélémétrie ont été
réalizées dans quatre localités, soit aux Ciernes—Picatk,
commune de Flendruz (VD}, & Rougemont (VD), & La Comballaz
(VD) et & Solepra, commune du Sépey(VD), Ces travaux cont
£té menés dans des prairies fraichement fauchées, situbes
entre 1000 et 1350 m draltitude et soumises 3  des
conditions dfexploitation similaires & celles appliguées
aux Cluds.
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ANALYSE DES RESULTATSES

PIEGEAGES PAR CHMR

Préambule

Ay cours de c¢ce travail, des informations ont été
recueillies dans différentes localités. Aux Cluds, olt les
données relatives & la dynamigue de populatlon oot é&té
récoltées, les limites des zones de piégeage ont parfois
varié, Pour le calcul des densltés et des paramétres
démographigues, seuls les animaux capturés & l'intérieur
des limites du transect et du guadrat ont été considérés,
car ces zones sont les seules a avolr été réguliérement
piégées. Les données du guadrat ont été intégrées & celles
du tramsect pour les périodes correspondantes, scit au
printemps, en €té et en automne. Ainsi la pepulaticn du
guadrat doit-clle étre considérée cemme une scus-population
échantlilonnée mensuellement. Les résultats obkenus ne
proviennent donc pas de populations indépendantes et ne
doivent pas étre oppesés les uns aux autres. Ils sont en
fait complémentaires, l'intervalle inter-session ayant été
privilégié au détriment de la surface dans le cas du
quadrat et réciproquement pour le piégeage ru transeck.

En revanche, pout estimer les variations et l1’évaolukien
des caractéres morphologiques toutes les données
recueillies par piégage 3 la pince et par CMR onkt &té
retenues.

Estimation des effectifs

L'estimation de l’'effectif est basée sur le nonmbre
total d’'aaimaux capturés au cours d’'une session de
piégeage. La méthode du calendrier de capture a &té
appliquée, c’'est-&-dire gue sonkt considérfs comme présents,
mais ayant Echappé aux pléges tous les individus qui,
absenkts lors d‘une session avalent été pris antérieurement
et ont été recapturés postérleurement; ils sont alars
inclus Qans l'effectif.

Certains campagnols bourcrenkt systématiguement de terre
les piéges qu'ils 1encontrent ekt ne se laissent jamais
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capturer. Leur présence n’'est détectée avec sécurlté que
lorsqgue la densité est faible. Dans de tels cas, un sujet a
€té ajouté A ll'effectif, chaque fois que subsistaient des
pléges bourrés et que tous les individus recensés avaient
8té capturés au cours d'un seul contrdle.

Finalement, en considérant ces divers aspects, on
cbtient un effectif corrigé de 1la - populaticon d'A. t.
echerman qul tlent compte des animaux non-capturés.

La Taupe ne se laisse pac facilement prendre dans les
piéges qu‘elle bourre é&galement lors de zes passages. Il
convient donc d'attribuer les signes d'activité résiduelile
3 l'espéce qui en est responsable. T. eurcpaea préseate un
rythme dfactivlté circadien 3 trois phases et ne visite pas
systématiquement 1l'ensemble de son réeceau au cours de
chacune de ses période d'activité [Fritechy & Meylan 1980),
comme le fait A. t. scherman (Airoldi 1979). J'ai considéré
que cet insectivore occupalkt les zones de ‘treppee sans
capture qui étaient bourrées éplsodiquement. Des captures
occasionnelles ont dfailleurs confirmé la coexistence de
ces deux espdces de micrommanmifiéres sans qu‘il  soit
poscible drestimer l1'effectif de la population de Taupes.

Estimation de la densité

: J*ai renoncé & utiliser l'un ou 1'autre des Indices
drestimation de populaktion ktesté&s par Airoldi (1976b,
1978), car aucun d’entre eux ne fournit de résultats
fiabhles, les condltions drapplication n’étant généralement
pas réunies (Alroldi 1978b, 1978, Saucy et Meylan 1987).

Les densités ont &té calculées en divisant lfeffectif
corrigé par la surface échantillonnée et rapportées &
l*hectare, sane tenir compte de 1'effet de bordure. Ce
dernier varie avec la densité (Morel 1981, Saucy et Meylan
1987), mais ne devrait pas excéeder 25 % pour des quadrats
de 30 m de cété lorsque la densité est inférieure & 300-400
indsha (Meylan et Morel 1970, Airoldi 1976b, Morel 1981).

L’effet de bordure éktant proportionnel au rappert
périmétre/surface de la parcelle échantilloonée, il diminue
lorsque la surface auvgmente. Dans le cas de zones
rectangulaires drégale surface, l'effet de bordure est
minimal pour un quadrat et maximal pour wun transect
linéaire. Pour le transect et le guadrat &tudiés par CMR
aux Cluds, le rapport périmétressurface est par hasard
identique dans les deux cas, étant égal & 0.10/m. Il est
donc inférieur 3 celui du quadrat de 30 m de c¢Bté pour
lequel ce rapport vaut 0.13/m. Par conséguent, les densités
présentées dans cette étude sont certainement moins
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affectéec par l’'effet de borducre que dans la plupart des
Lravaux antérieurs réalisés sur des surfaces molns
étendues. De plus, l'effet de bordure est cectainement plus
marqué dans les piégeages exhaustifs que lors d’études par
CMR. En effet, dans le premier cas, les campagnels sant
prélevés et les animaux installés en périphérie sont
susceptibles d’&tre captutés dans les céseaux de galeries
vidés de leurs occupants, cccasionnant ainsl une
surestimation de l'effectif, d‘autant plus sensible que la
densité est élevée,

Effgrt de plégeage

L'effort de piégeage, déflnl par Airoldl (1978} comme
le prodult du nembre de pléges pac leur temps d/expesltien,
a &té calculé 3 titre indicatif et permet d'effectuer des
compacaisons avec d‘autree études. Cet indice n‘est
cependant pas teés représentatlf du tcavall effectué, car
11 dépend du nombre de trappes mlses en place et, par
conséguent, de la présence ou de l’absence de galeries sur
les parcelles étudiées. Afnsi, lorsgue la densité diminue
dans les populations d'A. t. scherman, l’‘effort de pié&geage
décreit en fonction de la disparitlicn des galerles dans le
sol.

Un autce indice a également été calculé. Il s’agit du
nembre drindividus capturés patr piéege posé. Ce rapport rend
mieux compte de l'intensité du travall réalisé lersque la
densité est basse.

PARAMETRES DEMOGRAPHIQUES

Cohortes

En 1'absence de critéres slirs de détermination de 1’age
des campagnols sur le tercain, il est difficile d'appliguec
les méthades d'analyse classiquement utilisées en
démegraphie. Ces derniéres permettent de décrire le devenic
de ecohortes distinctes, constituées d’animaux nés & la méme
époque. Ces techniques supposent gue 1'age des animaux soit
connu  lorsqu’ils entrent dans la populatien ou alors que
1'on puisse le détecminer a posteriori (Begon & Mortimec
1986} .

Dajoz (1974}, suivi par Jamon (1982, 1986), donne
cependant une définition meins restcictive de la notion de
cohorte, qu il considéere comme tout "groupe d'individus qui
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ont vécu simultanément un méme Eévénement origine, mais qui
n‘ont pas forcément le mlme H&ge". J'al adopté cette
définition et j‘ai admis icl que les cohortes d'ége 0 sont
constituées par les individus préseats lors des différentes
sessions de piégeage, lndépendamment de leur &ge.

Sex ratio

Pour chague session de piégeage, les proportions de
miles et de femelles ont €&& calculées. La probabilité gue
les fréguences cbservées solent statistiguement différentes
d'un sex ratfo équllibré, solt 50:50, a été déterminde par
un test de Chi?!, ou comparée a la distribution binomiale en
cas de petits échantillons {Sokal et Rohlf 1981).

Proportion de résidents, de juvéniles et d’'immigrants

Pour le plégeage du quadrat, ont été classés comme
résidents les individus qul avaient déjE &té capturés lors
de Ia sesslon précédente. Les nouveaux ont été considérés
comme des Juvéniles nés sur place sl leur poids était
inférleur g et comme des immigrants & partir de cette
limite. Cette distinction arbitraire est Jjustifiée par
1rétude des courbes de croissance des juvénlles capturés
juste aprés le sevrage et recapturés réguliérement par la
suite. En effet, ces jeunes animaux, dort le polds était
inférieur & 20 g, pesalent encore moins de 40 g lorg de la
se55ion0 EBuivante. La probabilité que dee juvéniles née in
situ aient &chappé deux fois & la capture et aient &té mal
classés est done trés faible.

Dlagrammes de LEXIS

L’évolution des cohortes est représentée sur des
diagrammes de Lexis qui permettent d’aborder 1'étude de la
pepulation sous deux angles différents. D’une part,
l’analyse transversale permet de connaitre & tout moment
lteffectif de la population et de déterminer de quelle
cochorte provient telle fraction de la population et d’autre
part, 1l'analyse longitudimale décrlt 1’é&volution des
effectifs des cohortes en fonctlon du temps (Fig. B8).
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AGE 1o,
DES
COHORTES

igqure B Illustration de la méthode d'analyse
dérnographigque. D'aprés Jamon (1382)

S1,j: Survivants de la cohorte 1 au temps j

Zsi,j: Effectif de 1a population au temps j

A : hAnalyse
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PARAMETRES DE LYAMALYSE TRANSVERSALE

Accroissement mensuel des populationg

11 est estimé par le nombre d'individus présents lers
d‘une session (N¢) divisé par l'effectif de la session
précédente (N, ;) et est ramené & un taux mensuel.

)

Accroissement = —— 30
N, _, dt

Taux mensuel de disparition

Le taux de disparition des campagnols entre deux
sessions de piégeage est calculé en divisant le nombie
dfindividus qui ont dispsru au cours de lYintervalle par
lreffectif initial. Ce rapport est ensuite ramené & un taux
mensuel.

Taux de disparition =

avec Nx: nombre de survivants

Taux mensuel d’apparition

De la méme manjiére, le taux d'apparition est estim& en
divisant le nombre dfanimaux nouveaux .par l'effectif
initial. ’

Tavx d*apparition =

Taux mensvels d'immigration et d’'apparition des

juveniles

Les nouveaux individus étant scdit des immigrants, soit
des Jjuvéniles n&s sur 1la parcelle, il est également
possible de calculer 1le taux d'apparition de ces deux
catégories de campagnols dans la population. Il s‘agit en
fait d'une décomposition du taux dapparition présenté
ci-dessus en :



10%

M.
PR . 30
Taux d’apparition des juvéniles = v —
Nt-l t
et N
Taux d’'immligration = imm . 30
Nt-l at

PARAMETRES DE L ANALYSE LONGITUDINALE

Tables de survie

Les différents parametres de 1"analyse longitudinale
ont été établis 3 partir des données contenues dans les
tables de survie. Ellee indiquent pour chague cohorte, en
fonction du temps, le nombre de survivants, de disparus et
les proportions respectives de ces deux catégaories, ainsi
que l’intervalle de temps séparant les sessions de
piégeage. On peut en tirer des courbes de survie ou de
disparition des cohortes.

Taux de disparitien des cohortes (TD)

Partant de l’hypothése que le taux de digparition des
animaux est relativement constant au cours du temps, la
courbe théorique de décroissance des cohortes peutr é&tre
décrite par l'éguation exponentielle :

= —rt
Nt = Noe T

ol -r exprime le taux de décroissance. La disparitiecn
des individue est donnée dans les tables de survie st elle
est comparée & la distribution théarigue par un test de
Cchi? (Andrzejewski et Wierbawska, 1961, Jamon 1982). Le
taux de décreissance -r est calculé selon la méthode
définie par Andrzejewski et Wierbowska (1%961).

¥

r = R
I <t + 0.5a8)
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L = durée de résidence

At = intervalle entre deux sessions de pidgeage
No= effectif initial
N,= survivants au temps t

Le taux de disparition des cohortes {TD) est finalement
daonné par la relation : .

m-1- et

En cas de différence gignificative cntre la courbe
obgervée et la courbe théerlique, 1la disparition de la
cohorte d'ége 1 & fgalement &té examinée. <Cette decrniéce
constituant la fractlon résidente de la coharte d'ige 0, sa
vitesse de disparition est susceptible de s’ajuster A4 la
courbe théorique, auguel cas la disparition des indlvidus
durant Jl’intervalle entre les deux premfidres sessions doit
8tre considérée comme accldentelle. L’interprétation de
telles situations est particulidrement intéressante, car
elles peuvent tévéler des phénoménes importants powr la
dynamique de la population.

Demi-vie des cohortes (4 V)

La période de demi-vie des cohortes (¥ V] est le temps
nécessaire pour que 1a moitié de lreffectlf disparaisse.
Elle est donnée par la relation :

KV = 1—’;—2- (Jamon 1982}

Espérance de résidence (ER)

Lorsque ies animaux disparaissent de la popwiation, on
ne peut déterminer £°ils sont mocrts ouw s'ils ont émiqrd, I1
n‘est donc pas possibhle de calculer la durée de vie d'un
campagnol, en revanche on peut évaluer la période durant
lagwelle ii réside sur 1le terrain. Par anaiogie &
l'egpérance de vie, on est en mesure dfestimer 3 partir de
la courbe théorique de disparition, l'espéraace de
résidence moyenne d'un individv (ER), dont Jamon (1982) a
montré gu‘elle est l’inverse du taux de crolssance :

ER = _1_
X
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Durée d’'extlnctlon des cohortes {DE)

La durée d'extinction des cohortes (DE) - est le temps
nécessaire pour gue ne subsiste plus gu'un seul individu
vivant de la cohorte. Le nombre 1 est choisi pour des
ralsons mathématiques, c¢ar la courbe de décroissance
ptésente une asymptote pour la valeur 0.

1nN

DE = T {Jamon 1982)

PARMMETRES MORPHOLOGIQUES

Structure pondérale des populations

Outere la cépartition en trois classes d'8ge définies
plus haut, les anlmaux ont é&galement été distribués en
classes de polds de 10 g, chague sexe £&tant considéré
séparément. Une pyramide des poids peut ainsi &tre
construite pour chaque session de plégeage. Le polds moyen
et 1'lntecrvalle de conflance & 95 % ont également été
caleculés., Sur les figures et dans les tableaux, ce dernler

est indiqué, seit par lrécart-type, solt par
lterreur-standard de la moyenne (e.s.), qui est estimde
selon la formule donnée par Simpson & al. {1960) :

ot

e. 5, = n e
! \'N
o ! Ecart~type

t : valeur du t de Student au seuil &(0,05)
paur n degris de liberté

N : taille de }1'achantillon

Croizsance pondérale

Le¢ taux de croissan¢e hebdomadalre, correspendant 3 la
variation de polds divisée par le temps, a été calculé, woun
taux de croissance moyen a ensuite Eté estimé pour la
population. Il permet de comparer 1les populations entre
elles & différentes périodes,



108

PROGRAMMES DE CALCUL UTILISES

Les paramétres d’analyse longitudinale ont été estimés
d l'aide d’un programme FORTRAN écrit par mes soins, alers
que les analyses statlstiques ont été effectuées & 1'aide
des programmes 5P55 {Hull & Nie, 1981) et P-Stat {PFWS Publ.
1986) respectivement implantés sur les ordinateurs des
Universités de Genéve et Neuchétel.
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R E 8 U L T A T 5

LES CLUDS

Au total 483 cCampagnols terrestres de 1a forme
fouissenuee ont &EtE marqués aux Cluds et i1ls ont falt
1'ohjet de 1886 captures et recaptures entte le printemps
1982 et ltautomne 1986. Ces animaux ne proviennent pas tous
de la bande de 20 n de large et duv quadrat, car au
priotemps 1982, neuf individus ont été marguée dans la zone
f{émoin par les collaborateurs du SIV, puis en automne 1962,
la campagne de piégeage s‘est déroulée sur un transect de
50 m de large ¢t enfin en 1984, 1985 et 1986 des piégeayes
complémentaires ont été rcéalisés  sur l'eneéemble de 1a
prairie. Il faut encore ajouter & cet effectif 201
sujets ptis & la pince dans la zone de lutte eltuée entre O
et 300 m durant les années 1982 et 1583.

Le Tableau 4 crésume les caractéristiquee des eeeslions
de piégeage par CHMR réalisées dans cette localité. Les
nombres d’individus capturés, d‘animaux nouveaux, de
captures et recaptures sont indigués pour chaque session,
ainsi que les surfaces é&chantillonnées, ligffort de
plégeage, le taux de captures et recaptures et enfin le
taux de pidges posés par campagnol capturé.

Les donnfes du guadrat sont présentées. séparément de
celles du reste du transect jusgu’a la session d'Eté 1%84.
Le piégeage régulier du carré a ensuite &té ahandonné et
cette surface a été recensée trois fois pac an, en méme
temps que la bande de 20 m; les résultats du transect et du
guadrat ont alors été cumulés.

Pour les édchantillonnages réalisés cur l'ensemble de la
prairie, les trappes ont EtEé disposées au niveau de
terriecs présentant de l‘activité, mais les piégeages n‘ont
pas &té effectuds de maniére aussi formelle qQue svur le
transect ou le guedrat. La durée d‘exposition des piéges
n‘a pas toujours été relevée et les trappes sans activité
ont généralement &té retirées ou déplacées apres la
premiére nuit; ctest pourquoi l'effort de piégeage n’est
pas donné. De méme, la surface n’a pas été calculée, car il
faudrait pour en fournir une estimation correcte, également
tenir compte des zonee inoccupées gqui ont &té prospectées
visuellement, mals n'ont pas éte cartographiées
systématiquement. Ce tableau sera commenté plus en détail
dane le chapitre sulvant.
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TABLEAU 4 Caratéristiques des différentes sessions de piéegeages
par CHR réallsées aux Cluds.
l ¢ B 2
DATE 20NE SURFACE N? LB c C/N* P P/ Eff.
P-1982 TEMOIN - 9 9 - - - - -
A-1982 TRANSECT 10625 165 163 394 2.4 298 1.8 4430
315-365
1 9 8 3

DATE ZONE SURFACE M1 N? c C/N P P/N1 Eff.
P-13B3 TRANSECTH 28O0 39 i0 92 2.4 176 4.5 3035
4-6.5.83 DUADRAT 1600 16 T 39 Z.4 72 4.5 1368
31.5-2.6.83 QUABRAT 1600 24 10 Bg 3.7 69 2.9 1277
27-2%9.6.B3 (UADRAT 1600 26 17 91 3.9 85 3.3 2040
19-21.7.83 QUADRAT 1600 kL] 22 as 2.1 7 2.2 1502
E-1983 TRANSECT* 3140 45 k[ 124 2.8 147 3.3 3078
9-11.8.83 QUADRAT 1600 21 5 71 3.1 B3 4.9 1660
31.8-2.9. 83 QUADRAT 1600 22 4 k{:] 3.6 a2 3.4 1494
27-29.9.83 QUADRAT 16400 29 ¢ 106 3.7 a4 3.0 1784
A-19A7 TRANSECT* 4190 61 k1:} 193 3.2 213 3.5 3539
26=2%.10.83 QUADRAT 16040 24 3 LY 2.6 [iE] 3.7 1584
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1 9 @& 3
DATE ZONE SURFACE  N? e c C/NY P EfN? Eff.
F-1984 TRANSECTA 3440 11 S 38 3.5 164 14¢.9 2760
16-18.5.8¢ QUADRAT 1600 7 qa 25 3.6 %2 13.1 1268
5-7.6.0¢ QUADRAT 1600 3 1 14 4.7 T 25.7 1348
26~20.6.84 OQUADRAT 600 4 1 10 2.5 €7 16.8 a0
E~1984 TRANSECT* 3440 o ] ] - 100 - 1299
E-1984 FRAIRIE - 1 1 1 1.0 195 185.0 -
(Talpal
E-1984 FRAIRIE - 57 54 132 2.3 B7 1.5 -
{Arvicala)
1-3.8.84 QUADRAT 16490 Q9 0 Q - 52 - 364
27-28.9.084 DUARDRAT 1600 Q ] a - 2 - 49
A-1984 TRANSECT 5040 3 3 8 2.7 102 340 2040
A-1984 PRAIRIE - 28 22 5a 2.1 214 4.1 -
1 & 5
DATE ZONE SURFACE  N! NT c C/N? P P/N* Eff.
P-1985 TRANSECT 5040 a ] ] - 77 - 1549
E-1385 TRANSECT 5040 Q 1] Q - 24 - 430
A-1985 TRANSECT 5044 ] a 1 - 54 - 1980
13a5 FRAIRIE - B 7 i1 1.4 314 3B.8 -
(Talpa 3 3 228 76.00
tArvicola 5 4 82 1b.4)
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Tableau 4 i{suite}

1 2 B 6
DATE ZONE SURFACE N? N? c CrNi 4 PiN3 Eff.
P-1%86 TRANSECT 50490 2 2 2 l.0 59 53.0 1062
F-1%86 PRAIRIE - L] 5 12 z.0 3 5.2 -
E-1986 TRANSECT 5040 a ? 20 2.5 931 11.6 1581
E-1986 PRAIRIE - 28 22 79 4.0 a8 4.7 -
A-1986 TRARSECT 5040 10 -] 22 2.2 66 6.6 1056
A-1986 FRAIRIE = 13 13 17 1.3 &6 2.8 -
TOTAUX - - 483 1486 - zro - -

N: : Nombre d'individus présents lors de la

session
N* : Nombre dindividus nouveaux a4 la méme session
c : Tatal des captures et recaptures
CiNY: Taux de capture et de recaptures par individu
P : Nombre de postes de piégeage

P/N1: Effort de piégeage exprimé em nombre de postes
installés par individu capture
Eff : Effort de pifgeage exprimé en pidges x nombre
d‘heures d’exposition (Airocldi 1978)
P-,E-,A- : Saisons, respectivement printemps,
&té&, automne
Transect : Bande de 20 m de large y compris le quadrat de
40 m de cbté
Transectx : Bande sans le guadrat
Transect 315-365 : Bande de 50 m de large é&chantillonée en
automne 1982 entre les cotes 315 et 365
Lles références & Talpa et Arvicola indiquent
que des Campagnols terrestres ont &t& pris dans des
terriers attribués a 1 'une ou & 1'autre de ces deux
espéces.
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EVOLUTION NUMEREQUE DE LA FPOFULATION DU TRANSECT

La Flgure 9 présente l’évolution de la population de
Campagnols terrestres aux Cluds eatre 1l'automne 1582 et
lrgutcemne 1988, Cette courbe décrit les wvariations de
densité observées sur le traneect €chantillonné trole fois
par an. Rappelons quz cette surface est constituée de la
bande de 20 m de large et du guadrat de 40 m de cHté, La
densité apparait en ordonnée sur une échelle lagarithmique,
selon la technique de représentation préconisée par Krebs &
Myers {1974). Cette méthode offre 1'avantage d*atténuer les
variations loreque les effectifs sont &levés et de mettre
en relief les événements qui pourralient passer inapergus en
période de falble densité. Les phases de d&clin et de
creissance apparalssent £galement plus nettement. Les
vrectangles en grisé correspondent aux mois d'hiver durant
lesquels les plifgeages ont €té interrompus.

Sur cette figure, on distingue 1les guatre phases
typiques d'un cycle drabondance plurianouvel, telles que
Krebs & Myers (1974} les ont décrites.

L*'étude a débuté en 1982 pendant une peériode de pic,
culminant aux environs de 150 ind/ha et gui s’est prolongee
jusgu'a l*automne 1983, les pertes subles durant 1'hiver
ayant été& compensfes par la reproduction en été 1983,

Le déclin s'est amorcé pendant lthiver sulvant et la
population B’'est éteinte au cours de l'hiver 1984-85. Aucun
animal n*a é&té capturé sur le transect lors du piggeage
draofit 1984, mais la parcelle a é&té recolonisée par
guelques immigrants capturés en automne. Durant 1+&té 1584
subsistaient encore g3 et 1A quelgues foyers de Ccampagnols
terrestres treés actifs comme en témoigne la liste des
captures vréalisfes sur l'ensemble de la prairie (Tab. 4}).
16 nouveaux individus ont &té margués & llextérieur du
transect de 17été & 1'automne 1984. bLa leccalisation des
campagnoles capturés 3 cette époque refléte 1-hétérogénéité
de la distribution spatiale des animaux sur le terrain. La
densité €tait en effet trés faible sur l'ensemble de la
prairie et les animaux gui subsistaient encore vivaient
dans de petite flcte sfparés les uns des autres. Durant
l'hiver 1984-85, 1la population d*&. t. scherman a &té
décimée & l’intérieur, comme & lrextécrleur des Llimites du
transect.

L'extlnction de 1la populatlion obsetvée aux Cluds se
cattache & un déclin de type H, selon la classification de
Chitty (195%). Cet auteur distingue trois modes de
dispariticn : le type M, gqul voit la population disparaitre
brutalement dursnt l'hiver, le type G ol le d&clin amorcé
pendant 1'hiver se poursuit jusqu’en Eté et finalement le
déc¢clin de type H échelonné sur deux hivers au meins et
caractériséd par une remontfe Ephémére de l'effectif au
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cours de la salson de reproduction.

L*année 1985 correspond & 1la phase de faibles
effectifs. Aucun animal n'a é€té pris sur le transect au
cours des 3 sessions de plégeage., Sur l‘ensemble de la
prairie 8 campagnols seulement ont E&té capturés, malgré
d*intenses invectigations. Le nombre de Etrappes posées,
soit 465 durant l‘année, l’effort de piégeage, ainsi que le
nombre de pléges nécessaires & la capture d'un campagnol
donnent un reflek de l'importance et du peu de succés des
prospections effectuées en 1985 {(Tab. 4}.

Enfin, la phase de croissance de la population a débuté
en 1986 par l'immigration de guelques campagnols durant
1¢hlver 1985-86. Ces animaux se sont installés avec succés
sur le Ekransect ol ils ont réussi & se repredulre, la
densité demeurant cependant peu &levée, wvolsine de 20
ind/ha en avtomne 1986.

EVOLUTION DE L& POPULATION SUR LES 5 ZONES

L hétérogénéité de la distribution des campagnols mise
en évidence sur l'ensemble de la prairie a Egalement &té
obsecvée gur 1le transect oll d'importantes différences de
densité ont £té localement rcelevées., LY&volution de la
population de Campagnols terrestres smr les § subdivisions
du transect, est représentée sur la Figure 10. Les 5
courbes ont &été comparées enktre elles par un test de Chi?,
dont les résultats permettent de distinguer trois modes
d'évolution (Tab. 5). Les parcelles 2, 4 et 5 ne sont pas
différentes entre elles et déterminent 1*allure générale de
la courbe donnée pour l‘ensemble de la population {Fig. 9).
La zone 1 diEfére significativement des 4 autres, car elle
présente un pic tré&s marqué en &té 1983, suivi d’'un déclin
dés 1*automne. De méne, la parcelle 3 se distingue par wun
déclin qui a débuté en automne 1982 déja.

Les différences chsecvées s expliquent essentiellement
par le mode drexploitation adopté par les trois
agriculteurs qui se partageank le terrain. Cet aspect sera
développé et analysé en détail dans le chapitre 8, consacré
& lrutilisation de l’espace.
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Tableau 5 Résultats des tests d homogénéité effectués
sur les courbes de densité lecale
observées sux Cluds.

ENENER S

L* ki | kA | Ak
AN

LE dek

NS B

1 -5 : Subdivisions de la bande de pibgeage
{¢f Figure 101

* ; p £ 0,05

*4%: p £ 0.01
NS: p »0.05

EVOLUTION PE LA POPULATION DU QUADRAT

L’analyse de densité effectuée sur les cing zones a
mentré que la population du gquadrat a présenté une
8volution similaice & celle prévalant sur ]’ensemble de 1a
patcelle (Tab. 5). On peut donc admettre que cette surface
est représentative de la zone Eétudiée et gue lez phénoménes
qui s’y sont produits ne gonstituent pas des cas
pacticuliers.

La Figure 11 présente l7évolution de la population du
quadrat au cours des pifgeages réalisés mensuellement
pendant les salisons de rceproducticon 1983 et 1984, La
densité est indiquée en échelle leogacithmique, comme sur
les figures précédentes.
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Fiqure 11 Evelution de la population de Campagnols
terrestres sur le quadrat, de 1'automne 1982
jusgu'a son extinction en aoGt 19B4. M8me
légende que pour la Figure 9.

On constate que de 1/aytomne 1982 & la fin 1963,
l'effectif est demeuré relativement stable. Il s’est accril
au cours du printemps 1983, pour atteindre son maximum a3 la
£in juillet, puis 1la population a diminué durant 1rété,
pour augrmenter & nouveau en f£fin d4'été. Le déclin s‘est
amoccé dés le début d’octobre et s’est poursuivi jusqu’en
aolit 1984, date de l’extinction de la population.

Les piégeages mensuels confirment done les résultats
d’ensemble obtenus grfice aux Ltrois recensements annuels
effectués sur le transect. Cependant, le maximum obsecvé
fin julllet est passé Iinapergu dans 4 des 5 parcelles.
Seule la zone 1 {Flgure 10) présente un effectif extréme en
é1é 1983. Ce phénoméne est &galement & mettre en relation
avec la présence de végdtation et lrexpleitation de la
prairie par les agriculteurs,
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COMMUNAUTE DES MICROMAMMIFERES DE LA PRAIRIE

Méme en période de pullulation, le Campagnol terrestre
n'texclut pas les autres micromammiféres des prairies de
fauche. Des repcésentants de 5 autres espéces ont é&té
capturés (Tab. 6). Deux dfentre elles sont fréquentes et
bien gu‘elles n’'alent pas falt l'objet d’échantillonnages
quantitatifs, leuwr présence a &été réguliérement observée,
Il s"agit de la Taupe, Talpa epuropaca et du Campagnol des
champe, Microtus arvalls.

La Taupe wvit dans des terrlecs soutercalns gqui sont
fréquemment colonisés par A. t. scherman (Fritschy & Meylan
1980). Cet Insectivore est difficile 3 capturer avec les
trappes utilisées usuellement pour le Campagnel terrestre
et le nombre de captures présenté au Tableau 6, soit 5 Aau
total, est sans rapport avec l‘abondance de cet animal au
cours de 1'&tude. En effet, la présence de cette espdce a
&té constamment détectée, ses traces dractivité é&tant
caractéristiques (Fritschy & Meylan 1980}.

Le Campagnol des champs, en revanche, se laisse prendre
facilement; il vit généralement dans des terriers dlstincts
qul se caractérisent par des coulées en surface et des
tcous nombreux, mals de petite tallle. Ces arnlmaux ne
dédalgnent toutefois pas les réseaux du Campagnol
terrestce, ni ceux de 1la Taupe ob ils ont &té gouvent
capturés. D*autres ont €té pris en surface dans des pigges
dlsposés & proximité de leurs terriers afln de conficmer
lridentification. Dans le cas de M. arvalils, le nomhre de
captures constitue un indice d’abondance velatif,
clfest--dire que les varlations chservées sont
représentatives de l'E&volution générale de la populatlon,
mais ne sauralent &tre exprimées en termes de densité., Au
total, 3% individus de cette espéce ont &t&é pris et
marqués, dont 24 en 1586,

Deux mulots d'espéces différentes, Apodemus sylvaticus
et A. flavicollis, ont également été copturés, le premier
dans un Ttéseau de Taupe, & 30 m de la forét environ, le
second au pied d'un éEpicea, situé em pleins praivie. Un
Campagnol socutercain, Pitymys subtecraneus a été€ pris dans
url terrier de Talpa et wure Musaraigne carcelet, Sorex
araneus, dans des galeries d*Acrvicola désertées aprés e
déclin,

Les nombreuses captures de M. arvalls en 1946,
correspondent 3 une augmentation réelle de La population de
cette espéce av début de la phase de croissance d'hA. t.
scheeman. Les deux campagnols présentent donc un cycie
d’abondance décalé, ce gque confirment les recensements du
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Ce phénomine dfaltecnance avait déja &té précédemment

SEV.
mis en évidence par Delattre (1983a, 1984a) dane le Jura
frangais.

Ceci indique gue ces deux espéces eont en compétition

et gue le plus petit des deux tongeurs profite de lfrabsence
du second pour accroitre son effectif.

La communautéd des micromammiféres est relativement

pauvre sur la prairie des Cluds et les obgervaglons
réalisées montrent gue la Taupe joue un frdle prepun?erant
dans le maintien de la diversité, En effet, ses réseaux

sont colenizés secondairement par la plupart des autres
espéces, Une succession a également Eté observée,
puisqu’aprés le déclin d*A. t. scherman les galeries de ce
dernier ont &té systématiguement envahies par M. arvalis,

TABLEAU 6 Liste des egpéces, aubtres qu'A. L. scherman,
capturées aux Cluds de 1982 & 1986.
DATE ESFECE Miles | Femelles | Total
Automne 1982 H. arvalis 2 1 3
Printempa 1983 T. europaea 2 - 2
Eté 19683 §. aransus 1 - 1
M. arvalia 1 - 1
Printemps 1584 M. arvalis 1 - 1
Ete 1984 A. flavicollis 18 - 1
A. sylvaticus - 1
fJutomne 1984 M. arvalis 3 1 4
Ete 198% T. europaea - 3
F. subkerraneus - 1 1
Automne 1%85 M. arvalis - 3 3
Printemps 1985 M. arvaelis 4 2 5
Ete 1986 H. arvalis S 7 12
Automne 1986 M. arvalis 3 3 6 -
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CARRACTERISTIQUES DES DIFFERENTES SESSIONS DE PIEGEAGE

PAR CMR

Effort de piégeage

On constate que l’indice P/N! proposé pour &valuer
lteffort de plégeage (Tab. 4), 6e révéle sencslble 2t
augmente avec la disparition des animaux. Cecl Indique
gu'll faut poser un plus grand nombre de pié&ges pour chaque
campagnol capturé en péricde de faible densité. En effet,
en 1983, le rapport P/H! eet demeuré stable entre 2.2 et
4.5, soit de 3.5 en movenne. Il n‘était que de 1.8 lorc du
piégeage d'automne 1982, car & cette occaslon les piléges
ont &té plus espacés que de coutume. En 1984, 1l indice a
subitement augmenté at ect demeuré nettement " supérieur A
10.0 lors des piégeager réalleée sur le quadrat at le
transect jusqu’en &té 1986. Les résultates des prospections
effectuées eaen 19684 sur l'encemble de la prairie dans les
terclers typiques d'A. E. scherman et de T. europaea ont
été analysés séparZment (Tab. 4)]. Ils montrent qu’'a cette
époque les deux espices occupaient des domaines distincts
et que seuls quelques rares Campagnals terrestres vivalent
& l'intérieur des galeriss de Taupes. Le nombre de pléges
négessaires & la capture d'un Campagnol terrecstre était
alors de 1.5 dans les terriaers attrlbués 8 A, t. &cherman
et de 105.0 dans ceux de T. auropaea. Les conditions sant
demeurées similaires en 1905, puleque 228 des 310 trappes
posées en dehors des limites du traneect 1°ont été dans
des terriers de Taupes et n'ont permis de prendre gque 3
Campagnols terrestres sur les B8 capturés auw cours de
l*annde., Dans ce cas, 16.8 et 76.0 piéges par <Campagnol
tertestre capturé furent respectivement posés dans les
téseaux de campagnols et de Tauvpes.

Pérennité et disparition des galeries

L'évolution du nombre de pidges mis en place donne une
approximation de la persistance des galeries abandonnées et
de la wvitesse & laguelle elles disparaissent, Sur le
guadrat, ou les campagrnols se sont maintenus jusqu’a la fin
juin 1984, 92 piéges ont &té posés vers Jla fin mai. Ce
nombre a progressivement régressé. 11 ne subsistait que 52
piéges en aolit, 2 & la fin septembre et vars la fin octobre
une seule galerie a étd détectde. Elle avait été colonisée
par M. arvalis. Ainsi, en moins de six mois toutes les
galeries avaieni disparw sur le guadrat.

Le phénoméne fut plus lent sur l'ensemble du transect,
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ol un certain nombte de galeries ont &té malntenues et
entretenues par les Taupes qui ont subsisté toutl au long de
ia période d'étude. Ainsi, pour la bande de 20 m et le
quadrat, 256 pi&ges ont E€%té posés au printemps 1964, 167 en
été, 102 en automne, 77 au ptintemps suivant, 24 durant
17été 1985, puis le nombre de trappes s'est stabilisé entre
50 et 100 jusqu’a la fin i586. .

Traggabilité

La courbe cumulative des premigres captures a 6té
g€tablie pour chaque session de piégeage, afin de contréler
si la trappabilité des campagnols avait varié au cours du
temps. Rien de tel n’a été détecté, pulisgue 70 % au moins
des indlvidus ont &té capturés au terme du premier joucr des
différentes sessions, comme le montre la Figure 12, Afin de
ne pas sutchatger le diagramme, une Seule courbe par année
a €té représentée, soit celle de la session durant laguelle
le plue gtand nombre d’animaux a éré recensé. Pour 1985,
ies données des § individus, tous cepturés lors du premier
contréle, ont &ré regroupées, Les tésultats concardent avec
ceux rapportés par Afroldi (1976b, 1978).

Aingei, on peut affirmer quez le compartement des
Campaqnols tertestree & 1’égard des piéges ne s’'est pas
modiflé en fonction de la densité ou de la phasce du cycle
et gue la trappabilité est demeurée identigue tout au long
de 1l’étude.

Pour le piégeage d’automne 1982, au cours duguel 165
Individus ont &té recensés, une analyse détaillée des
fréguences de captures et recaptures par sexe et par
clagses d’8ge nra pas petmis de mettre en évidence la
moindre différence entre ces diverges catégories. Les
histogrammes présentés sur la Figure 13 ont été comparés 2
a 2 par des tests de Chi?; ils ne se sont ep aucun cas
révélés significativement différents les uns des autres au
seuil de 5 %.

on tenargue cependant sur ces diagrammes gqu'une
majocité de campagnols ne se laissent preodre qu'une seule
fois et gque le nombre de recaptures est plus faible che=z
les juvéniles que chez les adultes et les swvbadultes,
phénoméne déji mis en évidence par Alroldi (1976b, 1978).
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Calendrier de captures

La Figqure 14 présente é&galement 1'évolution de la
population du quadrat, mals sur unte . échelle
non-logarithmique, de wmanidre & mettre en évidence les
variations d‘abondance enregistrées sur cette parcelle. Le
powbre d’animaux piégés est indigué en trait plein, alers
gque l'effectif déduit du calendrier de captures est dessiné
en trait discontipu. Les deux courbes sont praches l'une de
ltautre, indiguant que peuv dfindividus ont é&chappé aux
recensements, soit entre 0 et 3 campagnols par pifgeage. La
situation est identique pour le transect ol la différence
entre les deux courbes varie entre 1 et 4 sujets. 11 faut
toutefois relever que certains campagnols peuvent avoir
quitté puls réintégré la parcelle entre deux sessions.

Régidents, immigrants et juvéniles

Sur la méme figure, la covurbe inférieure indigue la
proportion de résidents, c'est-3-dire dranimaux gui ont
déja  été capturés lers dfune session  précédente.
L'intervalle entre les deux courbes représente la
proportion dfanimavwx nouveaux, claesée en fonction de leur
poide, eoit comme juvénilee nés sur place (moins de 45 q),
coit comme immigrants (45 g et plus).

Sur cette figure, les deux phases de croigcance
printanidre et estivale de 1983 apparaissent distinctement.
On constate gue la fraction de résgidents diminue au
printemps et qu'elle croit progressivement au cours de
l1r&té, alors que ieg juvéniles apparaiseent sous forme de
deux vagues, l’une massive en mai-juin, la. seconde moins
impprtante en apiit-septenbre. ©On relévera é&galement le
grand nombre d'immigrants en juillet, =soit 13 sur 35
individus recensées. Lors des eeesions de juin et juillet,
les animaux novveaux constituent 3 eux-seuls prés des 2/3
de lreffectif. Les mois de duillet, eaoilit et septembre
correspondent & une péricde d'intégration des juvéniles et
dees immigrants, car la proportion de résidents s'accroit.
comme l'indique la Figure 14.
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ANALYSE TRANSVERSALE

PARAMETRES DE CROISSANCE DE LA POPULATION DU QUADRAT

La Figure 15 représente 1‘&velution mensuelle de
lraccroissement, ainsl gque celle des taux de dlspariticon,
d apparltion et d’immigration de la population du gquadrat
entre l‘automne 1982 et acht 1964,

accrolesement

Lorsque l'effectif demeure stable, l'accrolssement est
éqal 3 1. 1) devient respectivement supérieur ou {inférieur
& cette valeur d&s que la population augmente ou diminue.
Les variations de ce paramétre (¥ilg. 15a) mettent en
évidence 1les deux périodes de crolszsance décelées en 1963,
ainsi que l'amorce d‘une telle phase au printemps 1984,
Durant 1'hiver, en 1'absence de reproduction,
l*accroissement est proche de 0, les pertes dues & la
mertalité n’étant pas compensées par l‘immiqration.

Taux de digparition

Le tawx de disparition peut varier entre 0 et 1.
Lreffectif demeure stable si la valeur de ce peramétre est
égale & 0 et la population s’ételnt lorsqu'il vautr 1.
On conctate (Fig. 15b) d'importentes fluctuvetlions du ‘taux
de dispariticon, plus merguées chez les midles que chez les
femelles. En 1963, Iraccroissement et le taux de
dispariction ont augmentd et diminué simultanément, alors
qu'en 1984, la pepulation s‘est é&telnte, ce dermier
paramétre &tant trés élevé au printemps.

Taux d’apparition

Un taux d'appariticn de 1 signifie gu'un animal nouveau
entre dans la population pour chague individu présent,
1'effectif de la population étant einsl mueltiplié par deux
gt 1'absence de mortaliké et drémigration, L'éveluticon de
ce paramétre est représenté sur la Fiqure 1Sc, ou 1'ean
teléve trols phases drapparition, correspondant aux
périodes draccroissement de la Fiqure 15a. On remargque que
. les variations sont plus accentuées pour les miles en 1983,
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Les Cluds, 1982-1984. Evolution dea
paramdtres de l‘analyse tranversale sur le
quadrat.

A) Accroissement mensuel

B}

Ch
D)

Ligne digcontinue : valeur regquise pour
maintenir un effectif constant.

Taux mensuel de disparition. En trait
¢ontinu : population totale; en trait
discontinu : évolubtion par sexe.

Cerecles : Mdles

Triangles : Femelles

Taux mensuel d'apparitien. M8mes symboles
que pour B

Taux mensuel d’immigration {trait continu)
et d'apparition des juvéniles {trait
discontinu).
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Taux d’immigration et d’apparition des juvéniles

Le taux d’apparition peut se décomposer en taux
drappacition des juvéniles et taux dfimmigration. Ces deux
paramétres sant représentés swur la Figqure 1315d. Leur
évolution permet de déterminer quelle fraction de la
population est responsable de 1'augmentation de lreffectif.
Ainsi, lors de la phase de croigsance du prlntemps 1983, le
premier pic est db & la reproduction in situ, alers que le
second découle de ltimmigration et ~de i'apparition de
juvéniles dans la population. Il en va de méme pour la
péricde de croissance de 1'écté 1983, En revanche pour la
phase d*augmentation du prilntemps 1984, seuvle l'lmmlgration
est en cause.

Les varlations de l’accrolssement dépendent intimement
de lf8volution des taux d’apparition et de disparition.
Ainsi, on constate que tous trols évoluent en 'paralléle et,
gquen 1983, 1ls ont atteint simultanément leurs maxima au
cours du mols de juln., Le.creux estival s’explique par une
dlsparltion lmportante des campagnols, non compensée par de
nouvelles entrées dans la population.

TRANSECT

Lrévolution des paramdtres de l'analyse transversale a
également &té analyeée pour la populatien du transect, mais
elle n*‘est pas présentée en détail. En razlson du faible
nombre de sessions de piégeage, les variations observées
sur le gquadrat sont atténuées sur le transect, les wvaleurs
hivernales étant identiques, Entce le printemps et
1tautomne 1583, lraceroissement moyen wvalait 0.40, alars
gque les taux de disparition et dfapparition moyens se sont
élevés respectivement a 0.22 et 0.19,

EMIGRATION - IMMIGRATION

Le taux de disparition est difficile & interpréter, car
il est impoussible de déterminer si les individus qui ont
disparu sont moerts ou s’ils ont émigré. Il est cependant
probable qufune partie d'enktre eux a quitté la parcelle
dfétude, ce gue confirme indirectement I1'apparition de
nombreux immigrants. Cette catégorie de campagnols joue wun
réle considérable dans la dynamigue de la populatlen, car
ils sont impliqués dans les trois phases de creissance
observées sur le gquadrat, ainsi gue lors des pérledes de
teconstitution des effectifs du transect en automne 1984 et
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au prinktemps 1986.

L'évolution gimjlaice de l'accroisgsement et des taux de
disparition et d’immigration indique qu’un nombre élevé de
campagnols effectuent des mouvements de dispersion. Les
juvéniles et les immigerants qui ne patviennent pas & se
fixer dans un tercier, sont probablement poussés & gquikter
la pactcelle et constituent peut-&tre une sous-population en
constant déplacement.

on observe en 1963 (Fig. 14 et 15d) que la dispersion
est essenkiellement de type post-juvénile, catr les
immigrants sucviennent en deux vagues successives, avec une
session de ctetacd sur lrappacition des nouveau-nés dans la
population. Cee¢l suggére qu’il s'agit pour l'essentiel de
jeunes indlvidus gui ont quitté leur terrier natal et
cherchent @ =s*installer ailleurs, Une  analyse de
corrélation effectude pour les sessions de juin & octobre
1983 confirme cette hypothése. En effet, le coefficient de
corrélation entre le nonbre de juvéniles et d*immigrants
présents au cours du méme piégeage est Egal & .20 {p 0.1,
5 dl), alors qu’il est de 0.84 (p @.05, 5dl), entre
l'effectif des juvéniles cecensés lors d’une session et le
nombre d’immigrants détectés a la suivante.

5i la fraction immigrante est bel et bien constituée
d’animaux jeunes et subadultes, cela doit se traduire
également pat une différence de poids entre ces animaux et
les résidents. Le poids moyen des deux groupes a été
calculd pour les sessions de piégeage de 1983; i1 est
représentd sur la Figure 16. On constate gque le poids des
immigrants est en effet significetivement inférieur & celuid
desg résidents lors des pidgeages de juin et juillet, qui
coincident précisément avec la phase d'immigration majeure.
Les immigrants capturés en mai 1963 ont un poids légérement
plus bas que celui des résidents, la différence n'étant
alors pas statistiquement significative. Bien gue ces
animaux mient hiverné et soient adultes, il n'est pas exclu
qu’il s‘agisse drindividus plus jeuwnes gque les résidenats,
entrés tacdivement dans la peopulation. De mai & fin juiilet
1983, le poids moyen des <césidents est demeuréd compris
entre 80 et 90 g, alors gue celui des immigrants s’est
maintenu entre 60 ek 70 g. Dés le mois d’aolk, il n'y a
pPlus de différence de poids entre les deux groupes, car la
pocpulation résidente est en grande partie constituée de
juvéniles et drimmigrants qui se sont fixés sur la
parcelle. Sur la Figure 16, les données des 3 derniéces
sessions ont été regroupées, le nombre d’immigrants é&tant
faible & cette époque.

+,
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A M J J A ] o]
Figure i6 Evolution du poids moyen sur le guadrat
en 1983
En trait continu : fraction des résidents

En trait discontinu : fraction des immigrants
* : p £ 0.05 ; 4 : p £ 0.001, test de
Student
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Sex ratio

La propoction de campagnols miles et femelles a &té
calculée pour tous les piégeages et 1févolution du capport
entce les sexes est présentée & la Fiqure 17, pouc le
guadrat, le transect et l’ensemble de la prairie. Danz ce
decnier cas, toutes les donnédes de CMR et de piégeage & la
pince ont &t& intégrées. Pour le transect et le guadrat,
leg effectifs sur lesquels les calculs ont &té cpérécés
sont indiqués au Tableav 4 et se retrouvent dans les
diagrammes de Lexis (Fig. 18). Pour l'ensemble de la
pralrie, les données de CMR figurent également au Tableau
4, 11 faut cependant y ajouter les 201 campagnols pris a la
pince entre 1982 et le printemps 1984. Alnsi, la taille des
échantillons du printemps, de 1'été et de l’auntomne s'éleve
respectivement & 13, 19 et iB87 en 1982, & 134, 69 et 133 en
1983, lreffectif étant de 38 au printemps 1984.

On constate que les variations les plus marquées se
sont preodultes sur le gquadcat (Fig. l7a), ce gqui n'est pas
surprenant, car il s*agit de la plus petite des 3 surfaces
considérées. Sur cette parcelis, le sex ratio Fut la
plupart du temps déséquillbré en faveur des femelles, 1le
rapport le plus extréme ayant &tE enregistré en mai 1983.
Les femclleg constitualent alors les 2/3 de l'effectif. La
proportion s'est inverzée en juillet 1983, en reizon dfune
vague d'immigrantz miles, ainzi qu’au printemps 1984.
Cependant les fréquences cbsecvées ne Se sont en aucua cas
tévélées significativement différentes du rapport théecique
50:50 au seuil de 5 % {test du Chi? et test binomial).

Sur le transect {(Fig, 17b), la proportion d’'animaux des
deux cexes est demeurée remarguablement &quilibrée. Pour
l'ensemble des sujets narqués par CME au caurs de 1l'étude,
le sex ratio est &gal & 0.50, 242 miles et 241 femelles
ayant £&té capturés au total.

Pour des raisons difficiles & expliquer, des variations
de plus grande amplitude ont &té obsertvées sur l'ensemble
de la prairie ({Fig. 17¢c]. Entre 1982 et 1983, ces
fluctuations sont probablement dves 3 la prise en compte
des captures opérées par le S2V¥; celles-ci n'ont pas été
effectuées selon un plan régulier et rigoureux, car elles
n‘ont été réaligées qu’en vue d'éliminer des animaux.

En été 1986, les miles étaient trés rares et 1la
proportion de femelles sfélevait & 0.61. Ce désédquilibre
provient probablement dfun biais du sex ratio & la
naiesance, car les femelles é&taient également plusg
nombrevses a Lfiotérieur des  portées. Les  tests
statistiques n’ont cependant montré aucune différence
significative. De plus aucune tendance saisonniére ou
annyelle n’a pu étre mise en évidence, A part un
déséquilihre estival en faveur des femelles sur I1'ensemble
de la praicie {(Fig. 17c).



133

14

05— -~ - - - 5 Vo U
r v ] T1rr&v1r1 11 117 T J]rJ75rrrri
1982 1983 1984
-b
] @9

05 -— — e — - -
agd
T T T T T T T T T T TTT v rerrr
1982 1983 1984
1€

05— - s N ~—_ N\ =
82 83 84 85 86

Fioqyre 17 Evolution du sex ratio.

a) Quadrat
b} Transect
¢) Ensemble de la prairie



134

ANALYSE LONGITUDINALE

A partir des tables de survie, les diagrammes de Lexis
on ét# construits pour les populations du transect et du
quadrat {Fig. 18). Le rythme de disparition et de
reconstitution des effectifs apparait distinctement dans le
cas du quadrat. EBn effet sur cette surface, tous les
individus de l'automne 1982 et des deux premiéres sessions
de 1983 ont disparu avant la f£in 1983, les animaux présents
au début de l'hiver ayant tous Eté recrutés en juin et
juillet.

On constate que les cohortes dfautomne 1962 et du
printemps 1983, s'éteignent plus lentement sur le transect,
oh elles sont encore représentées recpectivement par 1 et 2
individus au printemps 1964.

La Figure 19 représente les courhes de survie de
chacune des cohortes du carré et du transect. ©On remargue
que les individus du printemps 1983 disperaeissent plus
rapidement que ceux de 1'été. Ces cohortes sont constitudes
pour l'essentiel de campagnols adultes dgés de plus de 6
mois, qui ont hiverné et participent encore & la premiére
vague de repreduction avant de disparaitre brusquement.
Ensuite, au fil des moiz 1a wvitesse de disparition
s'atténue progressivement et la cohorte de novembre 1983
présente une courbe de pente similalre A celle dfautomne
1982. Quant asux Campagnels du printemps 1984, ils ont mal
survécu, car lis ont probablement été soumis & une pression
de prédation, de la part des petits mustélidés, qui s’est

révélé&e supfrieure 3 leur potentiel de rceproduction.

PARAMETRES DE L'ANALYSE LONGITUDINALE

Les Tahleaux 7 et 8 présentent les estimatlons des
paramétres retenus pour caractériser l'analyse
iongitudinale de 1la population, seoit -r, le taux de
décroissance des cohorteg, TD, le taux de disparition, &k V,
la deni-vie, DE, la duree d’extinction et ER, L'espBrance
théorique de récidence des campagnols. Tant pour le quagdrat
que pour le transect, les valeurs sont indiquées séparément
pour la pepulation et pour chague sexe.

Ces paramitres ont é&té établis en se basant sur
l'hypothése que' la courbe de disparition des campagnols au
cours du temps ne différe pas dfune décroissance
exponentielle, La concordance de cette hypothése avec la
réalité a &té vérificée par wun test de Chi? dont les
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Figure 19 Courbe de survie des différentes cohortes

A : Quadrat
B : Transect

Les lettres minuscules se référent aux
cohortes de la Figure 18
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caractéristiques sont indiquées pour chague courbe. En cas
de différence significative au seuil de 5%, les calculs ont
alors été refaits pour la cohorte d'age 1, constituée de la
fraction r8sidente de la cohorte d'ége 0. En raison du
faible nombre de points, les deux derniéres cohortes de
chague parcelle n’ent pu étre soumises au test.

On constate gue, dans la plupart des cas, les courbes
ocbservdes mne différent pas de la distributien attendue
{Tab. 7 et 8). Cependant la «cohorte d'été 1983 sur le
transect et celles de la fin juin et de julllet 1983 sur le
quadrat ne suivent pas le medéle exponentiel décreissant.
Pour les deux derniéres, 1la courbe ,de disparitiean des
césidents est conforme & la distribution théorique,
suggérant ainei que ce sont les immigrants qui sont
responeables de lrabsence de concerdance entre le meodéle et
la réalité (Tab. 7). De plus, pour le quadrat, l'aneliyse
par sexe montre que seule la disparition des miles Be
révéle différente et que les méles résidents présentent une
courbe en accord avee 1’'équation {(Tab, 7). Ces deux
cohortes correspondent précisément & la vague d’immigratien
de 1'4té 1983, constitude de miles pour l'essentiel, seoit
10 sur un total de 13 immigrants. La pente de la courbe de
dlspacition de ces deux cohortes est extréme entre juin et
aofit, suggérant gue 1leg animaux qui les composent sont
morts massivement ou qu’ils ont émigré. La seconde
hypothé&se me parait &tre la plus plavsible et renforce
1'idée gqu’il exigte une fraction d'animaux gqui se déplacent
constamment tant qutils n'ent pas trowvé un terrier oi
s'établir.

Dans le cas du piégeage d’été 1983 sur le transect, les
cohortes dee deux sexes se démarguent du madéle (Tab. B).
Les résidents n’ent pu étre soumis 4 l'analyse statistique,
mals une inspection vlsuelle de la courbe de survie (Fiq.
18b), montre que la dlsparition des campagnols s’accélére
au printemps 1984, probablement sous i'effet de la pressien
de prédation.

Chacun des c¢ing paramiétres de l'analyse longitudinale
présentés dans les Tableaux 7 et 8, &veolue de manieére
gimlilaire par rapport aux autres. On reléve toutefois des
variations plus accentudes sur le guadrat Qque sur le
trangect o0 les extrémes sont attéaués en ralsen de
i'intervalle de treis meis séparant les sessians de
piégeage. On ne détecte pas de différences impartantes
entre les cohortes miles et femelles, car leurs
représentants disparaissent approximativement au méme
rythme.

Le taux de décreissance de la population et le taux de
disparitien dee cohertes fluctuent en paralléle sur ies
deux parcelles, bien gque les valeurs du premier soient pius
élevées et plus extrémes que celles du secend {Fig. 15b,
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Tab. 7 et 8). On note de fortes augmentations printaniéres
de c¢es deux paramdtres en 1983 et 1984, suivies d'une
stabilisation de leure valeurs entre 0.15 et 0.30 pendant
le reste de l‘année, Lz demi-vie des cohortes, soit le
temps nécessaire & la dispariticn de la moitlé de
lteffectif, est minimale au printemps sur le transect,
comme sur le gquadrat. Durant cette saison, ses valeurs
varlent entre 0.6 et 2.7 mois, alors gu’elles fluctuent
entre 2.5 et 5.1 pour les cohortes d’'été et d'automne.

La durée d'extinction des cohortes varie entre 0.9 et
25.4 mols el présente de grandes différences saisonnidres,
les valeurs les plus faibles &tant également enregistrées
au printemps. A cette époque, elles sont Inférievres & 13
mols sur le transect et 4 § mels sur le gquadrat, alers
qu‘elles sont cespectivement comprises entre 17 et 26 mels
sur la premidre parcelle et entre 14 et 20 mois sur la
seconde durant le reste de lrannée.

RESIDENCE ET ESPERANCE DE VIE

L'espérance de résidence permet d'évaluer de manjére
indltecte 1'espérance de vie des campagnols., Ce paramétre
prend deg valeurs légérement supérieures i la demi-vie des
cohortes {(Tab. 7 et 8) et présente les mdmes tendances. 11
varle entre 1 et 3 mois pour les cohortes du printemps et
entre 4 et 7 mais pour celles dfété et dfavtomne.
L’évolution au cours du temps de l'espérance de résidence
est représentfe sur la Figure 20 pour les HAeux parcelles,.
Il n'apparait pas de différences importantes entre les
sexes et lee variations sont atténufes sur le trangect,
tout comme pour les autres paramétres. Les points pour
lesguels la courbe de digparition ne s'accocde pas au
mnodéle exponentiel sont indiqués pac des fléches.

Cependant, l'espérance de vie réelle des campagnols est
sans nul doute supérieute aux estlmatlons de résidence, car
des animaux de toutes les classes d'dge ont effectud des
déplacenents. Certains d'entre eux ont €té observés comme
résidents dans le méme terrier durant plusieurs mels, avant
de quitter leur réseau de galerles et de srétablir
allleurs,

Il est particuliérement lIntéressant de comparer les
estimations de résidence calculées & partir du modéle
logistique, avec lec observatione faltes sur le terrain. La
durée de résidence téslle est prérentée sur la Figure 21,
oi les résultats de toutes lee cohortes sont réunis et
cumulés, chacune des parcelles étant analysée séparément,
On remargue pour le quadrat une distribution bimedale de 1a
durée de résidence. Entre 0 et & meis, la disparitlon des
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Evolution de }'espérance de résidence.
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campagnels sult une courbe exponentielle décroissante.
Ensuite survient une catégorie de résidents qui ont hiverné
une fois au moins et dont la ducrée de présence sur le
terrain varie entre 6 et i3 mois.

En raison de 17intercuption des plégeages durant
i'hiver, 17intervalle entre les sessions ntest pas régulier
et certaines classes sont certainement scus-représantées,
alors que drautres sont sur-évaluées., C'est pourquei les
histogrammes de la Figure 21 n'ont pas &té comparés au
modéle thécrigque décreissant.

Sur le trangect, la distribution du temps de résidence
se révéle également bimedale, avec dee durées comprises
entre § et 12 mais pour 18 % de la populatiecn, alors que 71
% des campagnols disparaissent aprés la premidre cession.

L*absence de campagnes de piégeage en hiver conduit "3
une surestimation de 1la fraction des animavx gui ne saont
jamais recapturés. Cependant cette erreur ne doit pas é&tre
excessive, puisqu'a cette saisen le taux de disparition est
minimal (Figure 15b}. Si 1'en fait abstraction des
piégeages drautomns, la propertion de campagnels  qui
quittant la population aprés la premidre session passe da
56 8'51 % dans ie cas du quadrat et de 71 & 46 % sur le
transect. Ainsi donc, en moyenne, la moitié des animaux
environ disparait entre deux secsicons.

La Figure 21 permet de denner une approxzimatien de 1la
longévitd dees animaux Eeur le terrain. On constate qu‘un
seunl individu est demeuré pive d'un an sur la parcelle
drétude. Il sfagit d’une femelle capturée comme subadulte
en automne 1962 et qui srest maintenue jJusqu'au printempe
1984. On peut done estimer son Sge & cette date entre 22 et
23 mois. Deux autres individus, scit un mile adulcte
immigrant sur le guadrat au printemps 1983, et une femelle
gestante au printempes 1962, tous deux nés vralsembiablement
au plus tard l'automne précédant leur premiére capture, se
sent maintenus respectivement 12 et 18 mois sur la parcelle
et devaient étre Hgeés de 18 et 24 mois au moins. Ces
cbhservations correspondent extrémement bien aux valeurs
estimées pour le temps de disparition des ccherteg ({Tab.
8).

Cee données sur la longévité des animaux concordent
également avec les estimations de Morel (1981) basées sur
le peoide du cristallin. En effet, cet auteur n'a déktecté
gque quelgues rares animaux 3gés de 20 mois enviren & Bulle,
ainsi que 2 individus de pius de trois ans a la - Combe des
Begnines.

La dynamique de la populatien est résumée par un
diagramme synthétigue (Fig. 22}, sur lequel la structure et
la disparition des différentes cohartes males et femelles
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sont représentées. Les étoiles désignent les cohertes qul
différent statistiquement du modéle logistique.

Dans le cae du quadrat {Fig. 22a), la différence de
survie entre les eexes est manifeste en 1982-83, et la
proportion s'inverse durant 1*hiver 1983-84, quoique ce
phénoméne ne soit pas statistiquement significatif (Chi? =
2,24, dd1 = 1, p» 0.05). Comme sur le transect, les
individus qui passent 1'hiver ont été recrutés au début de
1'été. Tous les individus entrés aprés l1a eeesion de la fin
juillet disparaissent au cours de la mauvaise saison.

Les cohortes miles du guadrat montrent de plus grandes
variations d‘effectif gue celles des femelles pendant la
calgon de reproduction. En effet, le nombre de  ces
derniéree demeure veoisin de 13 entre avril et octobre,
alors que celui des miles croit dravril & juillet, avant de
se stabllicer entre 11 et 13 en fin 4rété.

Pour le transect [Fig. Z2b}, on constate gque les
cohortes d'automne 1982 et 1983 présentent une évolution
similaire durant l'hiver, bien que la survie des femelles
soit mellleure que celle des miles en 1282-83., Il apparait
nettement que la majorité des survivants de la cchorte
d'automne 1983 sont entrés dans la population avant les
plégeages d’'été.

INTEGRATION DES JUVENILES ET
DES IMMIGRANTS SUR LE QUADRAT

Le diagramme suivant {Fig. 23} illustre le devenir des
campagnols nouvellement entrés dans la populatien du
guadrat lors de chague session. L’intdgration des juvéniles
nés in situ et dee immigrante des deux ‘sexes est présentée
séparément.

En 1983, les juvéniles de la premiére wvague de
reproduction disparaissent tous, aucun d'entre eunx n'ayant
Eté recapturé par la suite. O©On reléve également que la
proportion de femelles qui parviennent & s'établir et
deviennent résidentes est supdrieure A celle des miles.
Cependant, en raison des faibles nombres, cet effet n'est
statistiquement pae démontré (Chi? = 1.09, p»0.05).

Les quatre classes de campagnols nouveaux, soit les
miles, lee <femelles, immigrante et jJuvéniles, ont été
compacées entre elles par dee tests de Chi? pour détecter
dréventuelles différences relatives & leur durée de
résidence. Les disproportions les plus marquéee se
manifestent pour les animaux capturés consécutivement au
cours de trois seszions. Cependant, méme pour cette
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situation aucune diffécence d'intégration statistigquement
assuréde & 5 %, n'a pu étre mise en évidence, Des quatre
catégories, ce sont les juvéniles miles qul présentent le
plus faible taux d’iptégration. 2 seulement sur 22
subslstent encore aprés trois sessions, alors qu’il reste 7
femelles juvénlles sur 18 (Chi? = 3.48, ddl = 1, p»90.05),
Chez les immlgrants B8 males sur 23 et 6 femelles sur 15
parviennent & s’établir,

Les différentes proportlons de Campagnols terrestres
nouveaux recapturés lors de 2 sessions consécutives sont
présent&es dans le Tableau 9.

TABLEAU 3  Intégration des immigranta et des juvéniles
dans la population du guadrat.

Classe Pl P2 N

Miles lmm. 0.48 0.35% 23
Femelles Imm. 9.67 0.40 15
Males Juv. 0.32 0.09 22
Femelles Juv. 0.44 0.39 18
Toktal 8

Pl, P2 : proportion des individus de la classe
recapturés une et deux fois
N : nombre d'individus de la classe
- Imm : immigrant{e)s
Juv : juvénilea
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CONTRIBUTIGN DU PIEGEAGE HIVERNAL ET DE LA
RADIOTELEMETRIE A LYETUDE DE LA PREDATION ET
DE LA DYNAMIQUE DE PCPULATION

i} ECBEC DE LA TECHNIQUE DE PIEGEAGE HIVERNAL

Les résuitats des 2 tentativee de pidgeage sous la
neige ont déji été publiés en détail {Saucy & Meylan 1987)
et ne seront gue tésumés ici, pour &tre dlecutés dans la
perspective de la dynamigque de populationm.

Hiver 1983-84

Aptés la dernigre session de CHR de la fin coctobre
1983, dix caissons de piégeage hivernal et les demi-tuyaux
destinés & attirer les campagnols ont été inetalids sur le
quadrat pour la premiére fois. La- Figute 24 présente le
plan du dispositif superpoed 3 la carte des domaines vitaux
d’automne 19813,

.A part quelques rejets de terre, aucune actlivitéd dra.
t. scherman n’a &té enregistrée dans les postes. La méthode
s'est tBv8lée inefficace et n‘a pas pecmis 1a capture du
moindre animai durant <et hiver. Le systéme d’'ieclation
s‘est cependant avéré gatisgfaisant, car la température au
niveau du sol s5'est maintenue constante 3 0°C du 3 févrler
au 12 avril 1984. Durant cette période, la <ouche de neige
e'Elevait 8 1.8 m et ia température moyenne, mesurée sur le
site, est demeurée inférieure & 0°C, averc des extrédmes
compris entre -19°C et +11°C.

Les eignes relevEs sur le terrain aprds la fonte de la
neige rcévélent que les campagnols ont &t@ peu actifs a
proximité des postes de piégeage (Fig. 24}. La plupart des
demi-tuyaux avaient £&té colonisés par M. arvalis et une
partie d'entre eux, soit 12 métres sur wun total de &0,
avait é€té comblée de terre par A. t. scherman.

Hiver 1984—85

A la suite de l'extinction de la popuiation de
Campagnois tercestres, les postes de piégeage hivernal ont
été disgéminés sur l'ensemble de la pralrcie et Installés au
niveau des rares foyers encore actifs en automne 1984 (Fig.
25). En 1'absence de neige en décembre, le sol a gelé,
excepté & l'intérieur dee caissone et 1les rongeurs ont
rejeté dane ces derniers 1la terre gu’ile ne pouvaient
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Fiqure 24 Plan du dispositif de piégeage hivernal, mis
en place en automne 1983 et distributien d'A.
L. scherman A rette époque sur 1le auadrat.

Les carrés et traits €pais désignent la position des

postes de plégeage et des demi-tuyaux.

Cercles pleins : Sujets présents en automne 1983 et au
printemps 19R4

Cercles évidés : Individus ayant disparu au cours de
1'hiver

Grands et petits cercles désignent respectivement les

adultes et subadultes. Les sufaces pointillées cor-

respondent aux zones ol des signes dfactivité ont ets

relevés au printemps. La ligne discontinue indique la

limite de propriété entre B et D.
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évacuer ailleurs. Dans deux postes, une communication avait
été maintenue entre la surface et le réseau souterraln,
alors que dans deux autces des galeries ont Eté détectées
dans la masse de terce. 4 campagnols y ont 6té captucés les
13 et 14 décembre 1985.

En janvier, la prairie #&tait toujours dépourvue de
couverture neigeuse. Le sol et la tecre excavée ont
également gelé A L'intérieur des calssans, car 1z
température externe est demeurfe {nfécrieure & -20¢°C durant
deux semaines. Les conditions cllmatigques se sont adoucles
en  mars, la neige est apparue et le sol s'est
progressivement dQégelé. Les pestes ont alors  &tE
systématiquement et réguliérement visités par 1l Hecrmine,
Mustela erminea, qui n‘a pas lalssé le moindre survivant,
comme des piegeages ultérieucs Ll'ont confirmé. Des traces
de ce prédateur avalent déja &té observdes 1'hlver
précédent aux alentours des caissons.

2) RADIO-TELELEMETRIE ET DEMOGRAFPHIE

La preession des peédateurs esucr la population de
Campagnols terrestres 6'est maintenue en 1985, soit pendant
la péricde de faible deneité. Durant le printemps, seuls 4
individus ont &té pris, malgré un effort de piégeage
intenge sur l'ensemble de la praicle. Treois d'entre eux ont
été suivis par radio-télémétrie. Deux au molns ont é&té
victime de M. ecminea. Le premier, une femelle adulte
gestante, & eté capturé et consemmé an nid, car sa
dépouille & demi-dévocrée y & #té& retrouvée. L’émetteur du
second, un mAle subadulte, a BtE transportdé sur 150 m, A
teavers la focét sivruée au sud de la pralrie, jusque dans
un besgquet ow 1) & &té cetrouvé dans un plerrier. Le
trolsidme animal, wun nfle adulte, 2 dispacu un selr entre
18 et 20 h aprés 8 semaines de suivi dininteccompu.
L'émetteur qu'il portait n'‘a pu Btre retrouvE en dépit de
recherches effectudes sur plusleurs km?*. Il est probable
qu’il a également &té pris par wun prédateur et que ce
dernier a endommagé le collier.

Des cas de prédatien ent &té enregistcés 2u cours de la
plupart des expériences de radig-pistage, comme on peut le
constater & la lecture du Tableau 10. En tout, 94
Canmpagnels tecrestres ont été équipés d'émetteurs, dant 44
méles et SO0 femelles. Sur ce tokal, 10 sont merts, 13 ont
été pris par un prédateur, 10 ont effectué un déplacement
et S5 n‘ent jemais Bté cetrouvés, Sur les dix cas de
moctalitéd enregistrés, six l‘ont &€té en 1984 et doivent
étre attribués i une technlque encore imparfaite. En effet,
lors des premiers essals, les colllers ont été 2justés trop
étroitement autour du cou des animaux et 1ls leur ont
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occasionnd des blessures qui se sont rapidement infectées.
Ce probléme fut résolu dds 1985 et dans les autres cas de
mortalitE, aucune hlessure n‘a plus été relevée.

A la comballaz, en automme 1985, les chats se =sont
liveds & vune prédation intense sur le terrain et il leur
est méme arrivé de se battre entre eux pour y accéder. 4
campagnols sur 20 ont succombé & cette pression et un
émetteur n'a jamals &t& retrouvé, portant & % la proportion
des sujets prélevée par F. catug. Au terme de l'expérience,
1'un des survivants pt&sentalt une ablation du membre
antérieur droit. 11 avait &t& secticnné au niveau de
lrépaule, par un prédateut ptobablement, et le molgnon
était déja parfaitement clcatrisé.

Tableau 10 Destin deuy Campagnols terrestres suivia par
radioté&lémétrie aux Cluds et dans gquatre
stations des Préalpes entre 1984 et 1986.

JURA PREALPES
LES CLUDS 1385 1986
1984 1885 | 1986 | CIERNES-]| COMBAL-]| SOLE- |ROUGE- |TOTAL Y
FICAT LAZ PRMA MONT

H 14 3 16 1 20 16 14 LT 160.0
MALES i0 H q q L] [ 7 44 4€.8
FEMELLES ] 1 12 7 1t 8 7 56 | s3.z
HEPRIS 4 0 14 11 12 15 10 66 70.2
MORTS 6 0 0 o 3 9 1 10 10.6
PREDATION | 3 L2 2 o 4 1 1 13 13.8
INCONNY 1 1 0 v 1 0 2 5 5.3
TOTAL 14 3 15 11 20 18 14 94 100.0
DISPERSION] 3 2 1 2 0 1 1 10 16.6
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Dans les cas de prédation, 1ridentification du
prédateur a presque toujours été rendue possibie par les
traces laissées dans les environs ou sur le collier
lui-méme. Ainsi, ont &té attcibués & 1’Hermine les cas de
campagncls tokalement ou partiellement dévorés dans leur
nid, de méme que les éEmetteurs transportés dans des
plerriers. Les Chats ont été rendus responsables lorsqu’ils
étalent réguliérement observés en traln de chasser sur la
parcelle drétude ou gue les colliers étaient ddtectés &
proximité des habitations. Aux Cluds par exemple, une
chatte a ramené deux campagncls dans une fetrme et les a
dépiacés sur respectivement 200 et 800 m environ. Les
émetteurs ont &té& récupérés dans le foin & proximité de ses
chatons.

Ces deux espéces de prédateurs tetrestres laissent sur
le collier de pekits trous dus & leurs canines, alors que
lec oiseaux y impriment la trace de leur bec.. Un émetteur
présentant de tels signes a été retrouvd & 4 ou 5 métres
au-dessus du sol dans les branches d’un épicéa, duguel wune
Buse variable, Buteo buteo, s‘est envolée & mon approche.
Enfin, durant les foins, un Milan neir, Milvus migrans, a
pris sous mes yeux un individu marqué.

parmi les prédateurs, le Chat domestigue, vient en
téte, suvivl par 1'Hermine, les autres observations se
répartissant parmi les oiseaux rapaces (Tab. 11].

TABLEAU 11 Répartition des observations de prédation
entre les espéces prédatrices.

ESPECE FREDATRICE N cas
Chat domestique (Felis catus}) 7
Hermine {Mustela erminea! 2
Buse variable (Buteo buteo] 2
Milan noir {Milwus migrans) 1
Rapace nockurne non identifié 1
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EVOLUTICON PONDERALE PE LA PQPULATIOHN

La pesée est une des opérations les plus aigées 3
effectuer en nature sur l'animal vivant, c'eet pourguoi
cette mesure a été rfalisée dans la plupart des gEtudes
consacrées aux micromammlfédres, permettant de comparer les
travaux entre eux. $) le poids n’offre pas chez la forme
foulsseuse du Campagnol terrestre une estlimation de 1'dge
satisfalsante au-deld de 2 @ 3 mols (Morel 1981), ce
paramétre constitue cependant une excellente mesure
indirecte de la taillle des anlmaux, comme le montre 1la
table de corrélation entre les différents caractéres
mesutés par Morel (Tablesu 19). ©On observe, en effet, chez
les animavx nés en captivit@, une corrélation significative
entfe le poids et la longueur téte ekt corps (LTC), aussi
bien pour les animaux nés en captivité (r = 0.90, p{0.00L},
gque pour ceuvx pris sur le terrain (r = 0.87, p<0.001).

La Flgure 26 mantre 1l'évolution pondérale de la
population d° A, t. scherman awx Cluds entre 1982 et 1986.
Les données acguises par CMR et par piégeage & la pince ont
8tfé cumulées et sont présentdes sous forme de moyennes
saisonniéres. En raison du faible nombre de campagnols
capturés en 1985, les informations ont alors été regroupées
en un seul peint,

La courbe inférieure en trait gras correspond au poids
moyen de lfensemble de la population. On reléve une
succession de flucktuations saisonniéres présentant un
max imum au printemps, lorsgue la population est
majeritairement constituée d*adultes ayant hiverné, et un
minimum en été oy parfois en automne, eq raison de la
disparition d'une partle des animaux fgds et  de
ltapparlitlan des juvéniles et des subadultes nés durant la
salson de reproductian.

on détecte également une diminution progressive et
significative du palds moyen en fonction du temps
{coefflclent de carrélation : r = 0,578, ddl = 12, p¢0.05]).
Ce mode drévalution pondérale est classique chez les
rangeurs présentant un cycle d'abondance pluriannuel
{Chitty & Chitty 1962, Krebs & Myers 1974), les poids les
plus &levés &tant observés lors des périodes de pic et les
plus faibles durant les phases de falbles effectifs. Comme
lrindique 1la Flgure 26, A, t. scherman n'échappe pas & la
tdgle, les poids les plus bas sysnt été enregistrés en 1984
et 1985 lorsque la densité étalt trés falble.

Les paids moyens du printemps, de 1"€té et de l'autcomne
ant été comparés d'une année & lrautre par des tests de
Student. En raisaon des petitse Echantillons prélevés a
certaines périodes, aucune tendance systématigque ne se
dégage de cette analyse. Ainsl, seules les valeurs
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printaniéres de 1982 et 1984 différeat du peint de wvue
statistigue (p ¢0.02), alors que pour 1*8tE, toutes les
années, & l'exception de 1683 et 1684 (p>»0.05}, se
distinguent les unes des autres (1982-1983, p ¢0.01;
1982-148¢, p<0.05; 1982-1686, p¢0.001; 1983-1986, p<€0.01;
1984-1486, p ¢0.01), Pour les valeurs de 1l'automna, 1584
differe de 1982 (p¢0.02}, ainkl que de 1983 (p40.02}.

Le poids moyen é&tant affecté par les proportions
varisbles de juvéniles et de subadultee, j'ai jugé utile de
représenter eagalement le polds moyen de la fraction adulte
de la population, constituée des individus pesank 65 g ou
plue. Dans ce cas, {courbe intermfdiaire en trait
discontinu, Fig. 26), la diminution est également
perceptible, bien que 1a corrélation ne soit pas
significative (r » 0.528, d4d1 = 12, 0.1>p% 0.05}), Les
comparaisons effectufes par saison entre les différentes
annéee montrent une différence significative du poids mayen
des adultes au printemps entre 1582 et 1984 (p40.001), 1582
et 1986 {p¢0.0l}, ainsi que 1983 et 1984 { p ¢0.0l). En
automne, le poids moyen des adultes de 1982 différe Qe
celui des papulations de 1983 (p¢0.01} et de 1986 (pct.02).
En revanche, pour 1°été€ aucune différence n'a &té décelée
d'une année A l‘auvtre.

La courbe supérievre en trait fin { Fig. 26}, illustre
les variations du poids maximal des miles en fonction du
temps et des phases du cycle d'abondance. Ce paramétre
montre les némes fluctuations salsenmmidres que le poids
moyen pour lrensemble de la population. <Cependant, la
dispacition des trés gros individus est manifeste dés le
declin au printamps 1984 et canstitue  une des
caractéristiques majeures des variations de paids obsecrvées
au cours de cette étude. Ainsi, en 1982 et 1983, larsgue
les campagnols é&talent abondants, le poids maximal des
miles est constamment demeuré supérievr au peids moyen de
ia population adulte, alors gqufau cours des années
suivantes les valeurs de ce paramdtre se sont maintenues &
irintérieur des 1limites de confiance du poids mayen des
adultes [Fig. 26}.

L'origine de c¢es campagnols de grande taille est
incectaine et nos connaissances ne permettent
malheureusement pas de déterminer s°i1 sragit drindividus
extrémemant 8gés ou dranimanx manifestant des traits
génétiques pacticuliers. Drautre part, en période de faidble
dengité, les échantillons sont parfeois réduits drun facteur
10, diminuant ainsi la probabilitd de rencontre de tels
individus s°ils existent.

L évolution du poids meyen, analysé par sexe entre 1582
et 1986, est présentée sur la Figure 27b pour l’ensemble de
la papulation et sur la Figure 27a, gpour sa fraction
adulte. On raléve gue les variations observées fluctuent de
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Figure 27 Ewvcluticn, par sexe, du poids moyen de la popula-
tion de la prairie des Cluds.
Trait plein: mdles, discentinu: femelles
Les intervalles de confiance sont présentés, sauf
dans deux cas, l'échantillon n'&tant gue d'un
seul individu.

a) Population adulte
b} Population totale
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manigre similaire pour lec miles et les femelles, sauf en
éré 1984 {Flg. 27b). Lors de cette session, le poids moyen
de la populatibn s'est révélé significativement différent
entre leg sexes (t = 2.58, ddl = 54, pi0.02). Cette
divergence s’expligue par un excés de femelles adultes et
de miles juvéniles, occasionnant un fort déséguilibre et
une assymétrie dans la pyramide des poids (Fig., 28}, Cette
dispropottion entre les classes de¢ poids de chaque sexe est
statisgquement assurée (Chi?! = 10.39, ddl = 4, p<0.05}.

En revanche, lrécart observé en 1985 provient
essentiellement de la taille de 1l'échantillon, comme
1tindigue l'intervalle de confiance pour le poids des miles
calculé sur guatre individus seulement. Dans le cas des
adultes, aucune différence significative n'a été détectée
entre les sexes, blen que les femelles soient généralement
plus lourdes gque les mdles, probablement parce gqu’une
partle dfentre elles étalent gestantes.

La pycamide deg poids par sexe et par classe de 10 g
est indiquée & la Figure 28 pour chacune des trols sessions
annuelles de piégeage entre 1982 et 1986. Pans la plupart
des cas, les distributions sont symétrigques et équilibrées.
on note cependant, en plus de la situation de 1'été 1964
évoguée plus haut, un excés de femelles juvéniles en
automne 1983 et en été 1986, alcors gque les miles juvéniles
sont plus nombreux en &té 1983. Les nombres sonkt toutefeils
trop faihles pour mettre en éEvidence des différences
assurées,

GQUADRAT

Le dlagramme suivant (Fig. 29) présente 1’évelution par
sexe du polds moyen de la population du gquadrat au cours de
la saison de piégesge 1983, alors que la population
maintenait deg effectifs €levés. Pour ne pas surcharger le
dessin les intervalles de confiance n‘ont pas été indigués.

Des la fin mei, le poids de la fraction ni3le de 1la
population s'est brusguement abaissé pour se stabiliser aux
alentours de 60 g, reflétant une diminution effective du
peids des adultes, ainsi gque 1la disparition de certains
d'entre eux et surtout 1l'entrée de jeunes animaux dans la
pepulation,

Les fluctuations impertantes du poids des Eemelles
révélent deux péricdes de gestation, soit entre mai et
juillet et en aolit-septembre. UDans ce second cas, les
vaciations révélent une synchronicité@ Etonnante des mises
bas et des gestations. Leg deux phases de reproduction
précédent d'un mois les deux vagues d7apparition des
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Fiqure 29

Figure 30
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Evolution pondérale de la population du
quadrat en 1983.

Les deux courbes inférieures correspondent au
poids moyen des populations respectivement mile
{carrés) et femelle (triangles). Les courbes
supérieures représentent la fraction adulte des
midles (trait discontinu} et des femelles
{cercles).

B = gfeemalon
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=] [+] F ] J A [1} o F B
14982 18831 1984
Evolution du taux de croissance hebdomadaire
moyen de la population mdle du guadrat en 1963,

La fléche indique une perte de poids
statistiquement assurée.
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juvéniles. L'absence de jeunes campagnols en aofit suggére,
solt un échec de la reproduction en juillet, eoit une
émigration des femelles gravides ou de leur progémiture.

La Figute 30 présente 1'évoluticen du taux de croissance
pondérale hebdomadaire moyen pour La population mile du
guadrat. Ces c¢alculs n*ont pas été effectués pour les
femelles dont le poids est affecté par les gestatlons.
Seuls les animaux capturés lors de deux sessions
consécutives ont été intégrés dans les estimations. Les
individus capturés en aultomne et au printemps sur le
transect ont éEgalement &t& Inclus dans les moyennes
hivernales,

On cbeerve gque le taux de croissance demeure positif ou
nul Jdurant toutes les périodes, & l’exception du moie de
mai 1983. Durant 1’hiver, les campagnols ont poursuwivi leur
croissance comme Gela avait déja &té observé dans d’actres
localités (Saucy et Meylan 1987}._ Ainsi, d'dctobre 1982 3
mai 1983, les 16 individus r1ecapturés ont tous pris du
poids selon un rythme moyen de 0.8 g/semaine, alors que ce
taux fut de 0.3 pour les 7 campagnols suivis durant l'hiver
1583-84.

La dinirution de poids enregistrée durant le mois de
mal 1983 concerne 5 Individus, tous adultes, gul ont en
moyenne perdu 2.6 g/semaine. La différence entre le taux de
croissance moyen de l’hiver précédent et celui du mois de
mai a &t& comparée & l'aide d'un test non-paramétrique
{(Mann-Whitney} et elle est statistiquement assurée (U =
1.00, p¢0.001).

Cette perte de poids généralisée est assez surprenante.
Elle refléte peut—é&tre le stress 1ié au début de la saison
de reproduction. Celui-ci se manifesterait par une
augmentation de ltactivité générale en relation aveg la
défense du territoire, la recherche de partenaires ou
encore les soins apportés aux jeunes.

Par Jla suite, le taux de croissance pondérale montre
deux pics correspondant & la période de prise de poids chez
les jeunes animaux entrés dans la population durant 1fé&teé,

La Figure 31 illustre les pyramides de poids de la
population du guadrat entre lfautomne 1982 et le meis de
juin 1984. En raison des faibles nombres dfindivides, les
distributions sont souvent asymétriques.
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LCROISSANCE INDIVIDUELLE

Finalement et pour clore ce chapitre, les Figures 32 et
33 présentent 1‘évolution pondérale de quelques indlvidus
sélectionnés, solt parce gqu'ils illustrent l'un ou 1l‘autre
des phénoménes commentés ci-dessus, soit parce qu‘ils ont
ét& recapturés et suivis pendaact de loagues pérlodes sur le
quadrat ou le transect.

La Flgure 32a 1llustre les varlations de poids subies
durant la saison de reproduction 1983 par les femelles de
la cohorte d‘automne 1982, Sur le terraln, il est difficiie
de déterminer avec certltude si une femelle est gravide ou
non, mais I‘amplitude des différences de poids permet de
confirmer Ies impressioas recueillles lors des
magipuiations de l'animal et drétablir a posteriori le
rythme des gestatiens. Alnsl les femelles et 14 ont
probablement ew 3 portées en 1993 et les femelies 19, 26 et
12 ont chacune mis has au moins une fols.

Les variations les plus importantes observées chez ces
individus permettent d‘estlmer 1'investlssement des
femellas dans la reproduction entre [% et 55 ¢ de leur
povids de base. Ces chiffres ©sont vralsemblablement
inférieurs & la rcéalitf, car 1leg campagnols n‘ont
probablement étEé que rarement capturés laorsque leur poids
était maximal ou minimal,

La Flgure 32b présente la croissance pondérale des
femelles apparues durant 1'&té 1983, Il s'agit de juvéniles
nées &Ur le qguadrat ou d'immigrantes. Aucun de ces
campagnels n’excédait un poids de 73 g en automne et les
animaux nés avant le mois de join Etaient plus lourds & fin
octobre que ceux nés avant cette date. On notera un cae de
gestation chez une femelle de 48 g, 8gée A= 5 & & remaines
environ & la fia du mols de juln et dont le paids
atteignait 90 g au plégeage suivant, soit une augmentation
de 88 % et une croissante de 14 g/cemaine. Les juvéniles
capturés d&s juillet montrent ume croissance rapide,
g'infléchissant brusquement en octebre autour de 60 g.

Les quelgues cares femelles recapturéee au printenps
1984 n’‘ont pas poursulvi leur ¢roissance durant I-hiver et
leur poids se sltuait toujours entre 60 et 73 g.

La Figure 33a mentre que les méles de 1a cohorte
d’automne I982 wont atteint leur poids adulte durant
l'hiver, période durant laguelle les subadultes pesant
moins de 65 g ont manifesté un taux de croissance compris
entre 1.3 et 2.0 g/semaine, alors que celul des adultes a
varié entre 0.3 et 0.9.
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1983 1983

Figqure 3 Exemples de variation de poids chez les
femelles. Quadrat, 1983.

&) Individus adultes de la cohorte d automne
1582

b) Individus juvéniles ou immigrants des
cohortes de printemps et d°‘é6té 1983,




lée

1
100""’ 18 278
E 132\ : 240 _,”f”_.——:i
1 18%’45”"17(';_*3‘5 270
201 T o 261

1983 : 1984

Figure 33 Exemples de variation de polds chez les miles
du quadrat et du transect, 1982-1984,
a) Cohorte 4'auvtomne 1982
b) Cohortes du printemps et de 1'été 1983,
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L*individu 45, dont le poids a oscillé entre 60 et 70 g
était wun animal adulte d'une taille nettement inférieure a
celle de ses congéndéres, Ayant $migré du transect wvers le
guadrat en mai 83, ce campagnol s'y sst maintenu durant
toute la saison de reproduction, son donaine vital
recouvrant celui d'une ou deux fomallas suivant las
circonstances. Bien que la paternité n2 pulsse &tre établlie
de maniére certaine chez les campagnels, cet individu est
le seul mle qui ait présanté un succds reproductif établi
et manlfeste durant cette &tude. Il est probablement le
pére des individus 255 et 262 (Flg., 33a) et 261 (Flg.
32b) qui ont survécu jusqu‘au printemps 1884 et dont le
polds adulte nrexcédait pas 70 g. Cette obsecvatlon plaide
en favaur d’'une transmission génétique de la tallls chez
ces campagnole et dfuna sélectien en faveur des patits
individus durant lez périodez de falblee sffectifs.

De plus, ces individus de petite taille montrent & qual
point {1 est arbitraire de fondar une estimation de 1'&ge
sur le seul critére pondéral. Dans d'autres cas, durant la
salson de reproduction 1983, certains subadultes ldentifiés
& leur pelage, pesalent aw contralre plus de 65 g,

La diminution de peids rcelevée en mal 1983 est
illustrée par les individus méles 1 ot 45 (Fig. 33a), alnsl)
que 181 et 184 (Figqg. 33b).

Sur ce dernier diagramme, oii 1'évolution pondérale des
juvéniles des cohortes de 1983 est représentée, on cbsarve
les mémes caractéristiques de croissance que chez les
Eemelles (Fig. 32b), soit uen infléchissement #n vctobre,
ainsl gquune croissance hivernale relativement faible. A
1'exception de l'animal 279, le poids des miles est demeuré
compris entre 60 et 80 g durant i hiver 1983-84.
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FECONDITE DE LA PORULATION

Lors des plégeages par CHR et des dissections des
campagneols pels & la pince, 1'&tat ceproductif des anlmaux
a Et& examiné, dans le but d'estimer la fécondité et 12
fectliité de la pepulation au cours du cycle d'abendance.

a) Miles

11 est difficlle dré&tablir un diagnastic dlfférencié
poutr les mdles chez lesquels, dés 1'8ge de deux meis les
vésicules séminales scont pleines et dont les teaticules se
tcouvent en positicn scrotale. La mesure de la distance
entre la papille wurinalre et lfanus (P-A), gue Weodall
{1982) présente comme un bon critére de fectillté chez
hrvigola terrestris, s'est révéiée décevante,

En effet, ce caractére montre dans toutes les
pepulations &tudiées une relation &trolte avec la tzllile de
lrenimal,. De l'automne 1982 & £fin 1983, le coefficient de
corcélation entre le poids de 1'animal et la distance P-A @
varié entre 0.74 et 0.95, étant toujours signlflicatlf & p ¢
0.001.

Wweedall (1982), ayant cbservé une diminution sensible
de ce caractére en acfit 1975 et 1976 dans une population de
la forme aquatigue des bords de la Tamise, en avait conclu
que ce phénoméne annongalt la fin de 1la salsen de
reproduction. Blen qu’'il ait constaté et menticané
lrexistence d'une coccélation entre le poids et la distance
P-&, i1 n’'en n’'a pes tenu compte dans l'interprétation de
ses résultats et a omis de préciser que la balsse observée
coincidait exactement avec 1la disparitinn massive des
individus de poids élevé de la cchorte de 1'an précédent et
l'entrée dans la population des jeunes de i’'année, détails
qui figurent pourtant dans un travail antérieur {Weodall
1978).

Aux Cluds, la populaticn du guadrat a montré une
évolution semblahle & celle décrite par Woedall. Ces
résultats sont préeentés sur la Figqure 34, oli le poids
moyen a é&galement &té reporté. La corrélation entre les
deux courbes est évidente et statistiquement assurée (r =
0.86, ddl = 6, p{0.01). Aussi ai-je admis que la distance
P-A ne constitue pas un critére utilisable et cenconcé @&
toute conjecture wvisant A cacvactériser l'ékat ceproductif
des individus de sexe mile.
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b} Femelies

Les femelles, en revanche, offrent un grand npombre
drindices permettant de -qualifier leur #&tat reproductif.
L’orifice vaginal et les mamelles ont été examinés sur les
animaux capturdés par CMR ainsi gque Ll'utérus chez les
campagnols pris 3 la pince,

Comme il n'est pas possible de déterminer avec
certitude sur les animaux vivants lesquels d'entre eux
participent effectivement & la reproduction, Jjral plutdt
tenté de déterminer quelle fraction de la population €tait
susceptible de le faire. En plus des cas de gestation et
drallaitement évidents, un orifice perford ou la présence
d'un bouchon vaginal, impligquant wune <¢opulation récente,
ont été considérés comme des indications de reproduction
possible.

Les cbservations réalisées sur les jeunes femelles
recapturées durant plusieurs sessions ont montré que les
mamelles ne se développent pas avant la premiére gestation.
Les dissections ont dfalileurs confirmé que les subadultes
aux mamelles gonflées étailent gravides ou gue tout auv moins
leur utérus était plus développé gque chez les autres
individus de cette classe d'sge, témoignant ainsi dfune
activité reproductrice.

Pour lee individus capturés 3 la pince, les embryons
ont été dénombrés chez les femelles gravides et la présence
de cicatrices placentalires, indices d’une gestation
antérieure, a éEgalement &té retenve comme critére de
reproduction.

La taille des portées 2 été estimée d’une part, sur la
base du nombre dfembryons par femelle gestante et drautre
part, d'aprés le nombre de juvéniles et/ou de subadultes
capturés par CMAR dans les domaines vitaux de fazmelles
isolées ou de couples bien établis., Les jaunes individus
seuls ont &8té considérés comme des animaux en dispersion et
n'ont pas été pris en compte dans ces estimaticas.

Les données ont 8té regroupées et analysées par saison
et sont présentées au Tableauw 12. On constate que la
fraction repreoductrice de la population (R/N) est élevée en
toute saison et n'est inférieure a 50 % gu'en automne 1982
et 1983, soit au début de la pause hivernale. L7année du
déclin, so0it 1984, s5e caractérise par des taux de printemps
et Ar&té peu Elevés, alors qgue dés 1985 presque toutes les
femeiles captucées mentrent des signes dractivité
reproductrice.

Les piégeages & 1la pince r€alisés par le SZV ont été
menés irrégulidrement de 1982 & 1984, date 43 lagquelle ils
ont ét# abandonnés. Ces données sont présentiee 3 titre
indicatif et peuvent étre comparées avec les données de
CME. On remargue en particulier gque 1la proportion de

femelles gravides est en général assez faible, sauf au
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printemps 1983, 61 % des femelles étant gestantee 3 cekite
date. En fin de saison de reproduction, la tallle des
portées montre wune diminution, le nombre d'embrycns &tant
comprls entre 1 et 4 pour une moyenne de 3 sur les 3 cas
recensés e¢n automne, aiors qu'elle est de 5 au printemps,
les extrémes &tant compris entre 3 et 8 pour les 32 cas
étudliéc. Ces observatlons recoupent celles de Morel {19481),
qui cependant nfavait pas dfétecté de pertées supérleures &
7.

La comparaison avec la tallle des portées déduites des
données de CMR, révéle des moyennes en général lInférieures
aux estimatione basées sur le décompte des embryons.
Diverses causes sont A l'origine des écarts enregistrés.
D’une part, la mortalité post-netale et 1la prédation
&e’ajoutent & une poseible résorption d’embryons soupgonnée
par Marel (1981) et d’autre part, wune fractlon des
juvéniles peut avoir échappé aux piégeages, les individus
de cette classe drége é&tant capturés un peu moins
frégquemment que les autres {Aireldl 1978). De plue,
certains d’entre eux peuvent avoir quitté le domaine wvital
de leurs parents avant le piégeage, la dispersion
intervenant dég 1l’fge d’un mois, soit & 30 g environ, chesz
les plus précecces, En automne 1982, l'écart observé montre
des portées plus grandes pour les donnfes de  CMR.
Cependant, la moyenne pour les plégeages & la pince est
bacsée sur deux individus seulement qui ont été capturés en
fin de eaison de reproduction, c'est-a-dire qu’il e’est
€coulé plus d'un mois entre la conception des Jjuvéniles
capturés sur le terrain et celle des embrycns dénombrés
chez les deux femelles prises & la pince.

La taille des portées de subadultes est plus faible que
celles des juvéniles, car wune fraction 1importante des
animaux a déji gquitté le domaine natal.

on détecte, dans les données de CMR, une diminution de
la taille des portées, qul passe de 4.2 & 2.4 entre la
phase de pic et le déclin., La valeur de l’esutomne 1983 est
intermédiaire. Dés l’amorce de la péricde de crolssance, en
revanche, le nomhre de Jjeunes par portée augmente
brusguement & plus de 5 en €té 1986, 8 juvéniles ayant &té
capturés dans un cas. La taille des portées de 1986 est
significativement différente de celles de 1983 et 1964
regroupées (¢t = 2,69, ndl = 18, p ¢ 0.02}. Ainsi, il existe
une corrélakion entre les phases du c¢ycle d’abondance
pluriannuel et la fécondité de la population. La proportion
de femelles susceptibles de se reproduire et la taille des
portées sont minimales durant le déclin et maximeles en
péricde de croissance ou de forte densité.

Cette affirmation est confirmée par un certain nombre
de particularités relevées lors des piégeages et des
digsections. Ainsi en été 1982, deux femelles de 62 et 64 g
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présentalent respectivement 10 et 6 cicatrices
placentalres. En automne de lea méme année, deux individus
de 60 g, porteurs, l'un de d cicatrices et le second d° un
embryon, attestalent de la reproduction chez de Jjeunes
animaux, tout comme une femelle de 54 g aux mamelles deja
bien développées.

Au printemps 1983, une femelle subadulte portait dé&ja
trois embryons et pesait 50 g, progéniture comprise. Peux
individus de 54 et 57 g présentaient un orifice vaginal
perforé et des mamelles gonflées. Deux cas similaires ont
&t recensés dureant 1'été, ainsi que deux autres en automne
1983,

Dés le déclin et jusqu'au printemps 1986, aucun cas de
reproduction précoce n‘a plus été décelé. En &té 1986, en
revanche, toutes les femelles juvéniles et subadultes dont
le poids excédalt 3¢ g, soit 12 individus, présentaient des
memelles gonflées et trois d’entre elles un vagin perforé,
La situatlon &tait identique en 2utomne pour 5 femelles
pesant entre 32 et 60 g, ces observations attestant de
l+intensification de la reproduction au début de 1la phase
de creissance,
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GLANDES LATERALES

INTRODUCTION

Parmi les nombreuses glandes sébacées dont disposent
les rangeurs {Miller-Schwatze 1983), ecelles qui se
développent sur les flancs du Campagnol tecrestre sont sang
doute les plus spectacuwlaires. De forme avale, elles sont
situées au niveaw de la premiére vertébre lombalite et
peuvent atteindre une suctface de plusieurs dizaines de mm?,

La morphologie et le mode de sécrétion de ces organes
ant €té décrits par vrtis (1930a, 1930b), puis par Stoddart
(1972). Ce dernjer a montré chez la forme aguatique
becitannique gque le développement de la glande et 1'activité
sécrétcice sont cantrdlés par le taux de testostécone et
gue le piveau maxlmal est atteint chez les mlles durant la
saison de reproduction. Stoddart considére gutelles ont un
rdle important dans la défense et le maintien du terrltolre
et gue les substances odorantes gqu'elles contiennent sont
analogues aux phéromones décrites chez les lnsectes
{5taddart 1974, 1980). L'analyse chimique t&véle une
composliion complexe, plus de 36 pics d'élution ayant é&té
détectés par chromatographie {Stoddart & al. 1975, Stoddart
1977). Desg différences entre les sexes, entre familles et
entre régions ont été mises en évidence par ces auteurs gui
suggérent qu’'il existe une odeur commune aux individus qui
vivent ensemble.

De telles glandes existent &galement chez plusieurs
Microtus (Miller-Schwarze 1983, Carleton 1985) et chez les
amsters des genres Cricetus (vrtis 1930c¢) et Nesocricetvs
(Johnston 1985). Divers aspects du comportement olfactif de
C. ecricetus ont &té décrits patr Eibl-Eibesfeldt {(1953),
mais, & cet égard, c'est le Hamster doré, Mesocricetus
auratus, qui est le mieux connu (Johnston 19B85). Des
capacités de discrimination entce des extraits de glande
provenant de sujets différents ant &té mises en évidence
dans ce taxon et indiquent qu'une tecannaissance
individuvelle est possible {Johnston & Rasmussen 1984, Huck
et al. 1985).

Le comportement de marguwage a &té& bien étudié et il
différe sensiblement entre les hamsters et les campagnols.
Les premiers déposent leurs marques odarantes par simple
frottement de la glande contre le substrat, alors gue les
seconds matgquent sur le sol avec leurs pattes postérieures
qu'ils ont préalablement imprégnées des phéromone par
graktage de l'organs. Ce comportement a &té décrit par
Frank (1956) chez la forme aquatique du Campagnol terrestre
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sous le nom de "Markierungstrommel”, car iranimal
tambourine sur le sol alternativement avec ses deux pattes
lorsqu’il éffectus son marguage. Janmett & Jannett (1974)
rappotkent, sous le terme de “drum-mackiag™, un
comportemant identique chez un campagnol nocd-américain, M.
rlchardsoni et proposent pour cette ralson de le classer
dans le genre Acvicola.

On note &galement chez A, L. scherman l'existence de
telles glandas. Lers d'uvn travail antZriewr (Saucy 1981},
il m'a paruv qu'il y avait de grendes différences de
développement de ces organes‘d’une population & 1l'autre.
Comme leur rdle intervient dans la défense du territoire et
gue leur activité dépend de facteurs hormonaux, il m'a
semblé intéressant d'en sulvre lfévolution auw cours drun
cycle. Cet aspect n'a jomais &té &tudié, si ce n'est par
Morel {comm. pers.) dont les données, non-publiées, ont été
intégrées et analysées dans ce travail,

ANALYSE PES DONNEES

Les dimenslons, longueur et largeur, de 1la glande
située Bur le flane droit ant €té mesunrdes au
demi-millimétre chez les individugs de toutes les
populations. L’importance de 1la sécrétion eur l'organe a
€té dvaluéde grossiérement en 3 catégories, eolt eécritions
lnexistantes, faibles ou abundantes. L& contour exact de la
glande latérale n’est pas toujours aisé & discerner
extérieurement, alors que sur la face interne de la peau
ses limites sont blen visibles. Pour comparaison avec les
données de terraln, les dimensions des organes droits et
gauches ont &té mesurées sur les deux faces lore de la
dlssection de sujets pidgés & la pince,

bans le hut de combioner les deux paramétres mesur@s en
vne  seule valeur, la surface a &té assimilée & une ellipse
dont la longueur et la largeur constituent les axes. Cette
opération mek en exergue les animaux aux organes
particuliérement développés, mais provague un biais sur la
distribution des donnéeg. En effet, la multiplication des
deux paramBtres mesurés, qui iselément présentent une
distribution normale, se btraduit par wune disktribution
asymétrigue. Afin de respecter les conditions dfapplication
des statistiques paramétriques, les données ont  &té
normalisées en prenant la racine carrée de la surface de la
glande. Ce nouveau paramétre, Y5 . suit une distribution
normale ¢t peut &tre soumis a des comparaisons de moyennss
par le test de Student.

_ Dans la présentation des résultats, lorsque des données
récoltées par CMR ou par piégeage 3 la pinge ont &t&
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cumulées, seules les dimensions externes de ia glande
droite ont &té retenues.

RESULTATS

comme il a été dit plus haut, de grandes variations
exictent entre les populaticens et divers facteurs
susceptibles de les expliguer ont &té mis en évidence.
C'est pourguei une analyse biométrique globale n*a pas &té
réalisée. Les dimenclons des giandes varient en effet avec
l*fge, le polds, la saison, la densité, la phase du cycle,
et j*tai opréféré illustrer ces divers aspects par des
exemples représentatifs, avant de tenter une synthése.

Fiabilité des mesures

Les comparalsons entre les mensurations Internes et
externes des glandes latérales droites et gauches ont été
réalisées & 1’2ide de tests de Student  pour des
observations parées, car ies dimensions mesurées sur un
méne animal sont liées.

Cette analyse met en évidence une différence
significative entre les mesures externes et internes, auesl
bien & droite qu’id gsuche et montre gque l'aire délimitée
per la glande sur 1la face 4interne est supérieure & la
surface externe de gBcrétion. Les différences observées
sont en moyenne inférieurec sur la face externe de 0.6 ¢
0.09 mm en longueyr et de 1.0 % 0.07 mm en. largeur et sant
significativement assurées (p¢0.001 3 droite comme & gauche
pour les deux caractéres). Les répercussions sont en
moyenne de 10.2 + 0.7 mm? sur la surface et de 0.8 + 0.05
mm sur sa racine carrée, .

Dans gquelgues cas, les différences entre les mesures de
droite et de gauche se sont révélées significatives au
seuil de 5 %. Cependant ces déviations ne varient pas
tovjours dans le méme sens et n’excédent jamais 0.3 mm,
alors gue la précision de la mesure est de 1'ordre du % mm.
Elles constituent probablement un artefact di au grand
nombre de données (159) et a la sensibilité du test.

Dans l'ensenble, ces différénces, bien que
statistiquement significatives, sont donc de peu d'ampleur
et permettent d’'affirmer gque les mesures effectuées
extérievurement sur l1*animal, eont représentatives de 1’8tat
de développement de 1'organe latéral.
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DISPERSION DES MESURES DANS UNE POPULATION ADULTE

La Figure 35 présente un exemple caractéristique de
distribution des mesures de la glande en période de
reproduction. Il s'agit de la population du printemps 1883
aux Cluds, constltuée essentiellement d’individus adultes
et ayant hiverné. Dang cette population, les dimensions de
la glande vont de 3 & 19 mm en longueur et de 1 & il mm en
largeur, pour des moyennes respectives de 10.4 ¢ 0.3 et 5.3
+ 0.2 mm, N = 104. La surface moyenne vaut 47.4 + 2.1 et
s'étend de 2 & 172 am?, alors gue vaut 6.6 + 0.2 et varie
entre 1.5 et 13.5 mm.

=1 a 1b
404 k
301 1
204 1
101 1
T T L] T T ¥ T T zio_l T A ¥ T 1I0 i T T L) L)
10 20
O ¢ 1d
30- . 1
204 4
10+ .
© 7 100 200 "3 & 9 12 15
F re 35 Dimensions des glandes latérales dans une
population adulte. Les Cluds, transect, prin-
temps 1983.

Distribution des valeurs pour gquatrce
paramétres.

a) Longueur en mm

b} Largeur en mm

c) Surface en mm?

d) V5
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INFLUENCE DE L'AGE ET DU POIDS

Les mensurations des glandes latérales ont permis de
suivre l}'apparition et 1févolution de ces organes en
fonction de 1'age et du polds des campagncls. ©On peut
ggmettre que le poids est proportionnel & 1'3ge entre 0 et

qg.

Chez les jeunes animaux, lorsqu’‘elles sonk apparentes,
les glandes sont de trgs petite taille et les sécrétions
sont socuvenkt absentes jusqu'a deux ouw trois mois. Au-delad
de cette llmite, rares sont les animaux qui ne présentent
pas de sécrétion. Les individus chez lesquels aucun dessin

de l'organe n'apparaissait 3 1'extérieur ont #té analysgés
séparément.

La creissance de la glande se poursuit jusgu’'a 1'dge
adulte et révéle une corrélation positive ot significative
avec la taille de lfanimal comme 1'indique la Figure 36 sur
laguelle la surface de l'organe est représentée en fonction
du poids. Ce diagramme correspond & la population des Cluds
en automne 1982,

DIMORPHIEME SEXUEL -

on remargue gue les données de la Figure 36 sont tres
dispersées, indiquant que la taille de l'anim2l n'est pas
le seul facteur détermimant les dimensions de 1l'organe
latéral. &n effet, certains campagnols de 90 g ou plus
présentent des glandes dont les dimensions n'excédent pas
celles dfanimaux de 50 g. La corrélation entre le poids et
la surface de la glande expligque environ S0 % des
variations chez les miles (r! = 0.50) et seulement 34 %
chez les femelles {r? = 0.34). Les valeurs ont &té
indiquées séparément pour les miles et les femelles, car
les dimensions de 1la glande latérale montrent un
dimorphieme sexuel. En effet, aussi bien la longueur gque la
largeur et par conséguent VS sont significativement plus
élevées chez les males. Dans le cas de la population
dfautomne 1982, présentfe ici, les valeurs moyennes de ces
trois paramétres valent respectivement 9.9, 4.5 et 5.9 chez
les miles et B.9, 3.9 et 5.2 chez les femelles (p ¢0.05,
pour les trois comparaisons, N = 151}. Lreffet est plus
marqué encore si l'on ne tient compte que des adultes. Les
valeurs de ces variables sont alors de 11.4, 5.4 et 6.9
pour les premiers et de 9.6, 4.2 et 5.6 pour les secondes
{pg0.001 dans les trois cas., N = 99). Dans cette population
drautomne 1982, les pentes des droites de régression entre
la surface et le poids sont &galement statistiquement
différentes entre miles et femelles {p4d.001).



2
m
150 « Miles
100 + *
*
* *
* * 3 » *
* *® 1 A
50 + * kKD A owd
* 2 L * * 2
b kh Kk * Jak ok * A
* hE2IRRADE Kk *
* A #DA ke 2 *
0+
e — + pm——p—m—t R t ST T e o
40 45 50 55 60 65 70 75 80 85 90 95 100 105 110 115 4
2
mm
Femelles
150 +
100 +
* *
* *
S0 «+ * L L I *n *
2% s D& * & X * ok
* + A % [ *
LE L L I R B N I R b 2 LE S *
* *® kh A ko ok *
o+
fmmmy b —— 4 —— —— ————F—— ———F———F———}—— =
40 45 50 55 60 65 0 75 80 85 90 95 100 105 110 115 g

Figure 36

179

2
Relation entre la surface de 1la glande (en mm’)
et le poids {en g} d4'a, &, scherman. Les Cluds,

transect, zutomne 1982,
La présentation des valeurs met en évidence un

dimorphisme saxuel.



130

L'existence d‘un dimorphieme  sexuel des glandes
latérales a ensuite été recherchée dans toutes les
populations pour lesgquelles ce caractére a &té étudié. Les
données non publiées de Marel, récolkées de 1968 3 1970
dans le Jura vaudois et les Préalpes fribeurgeclses (Morel
1981) ont également &té intégrées & cette analyse. Une
différence significative au seuil de 5 % a 8té retenue
comme critére.

Des glandes latérales significativement plus grandes
chez les miles -ont &té trouvées dans la plupart des
populations, seit aux Begnines (vD), & Bulle (FR) et & la
Tour de Tréme {FR) pour les données de Morel, ainsi qu'aux
Clude en 1982 et 19B3 et & Flendruz (VD) en 1985. Dans les
aptres statlons deg Préalpes vaudoises prospectées en 1985
et 1%66, la tendance a &galement &tE cheervée, mais n'est
pas confirmée par les +tests, probablement en ralszon du
faible nombre de données.

Lfabsence de sécrétion de la glande dans la population
des Cluds entre 1982 et 1986 a également été analysée en
fanctien du sexe. Le rapport entre lee sexes étant
équilibré dans cette localité, 1les différentes valeurs
observées ont été comparées & la proportion théerigque 50:50
par un test de X?. L*analyse montre gque l'absence de
s8crétioen Est un caractére plus fréguent chez les femelles
gue chez les miles, soit respectivement 77 et 51 cas (X¥ =
5.28, dd1 = 1, p(0.05) et plus rare chez les adultes. Chez
ces dernlers, le dimorphisme est é&galement trés nebt, ¢
miles ayant &t& dénombrés pour 20 femelles (X? = 10.67, ddi
= 1, p40.001).

EVOLUTION DES GLANDES LATERALES AU
COURE DU CYCLE PLURIANNUEL

La Figure 37 présente lfévolution des dimensions des
glandee latérales des individus adultes (pesant plue de 64
g) mlles et femelles entre 1582 et 19686 aux Cluds, En
raison du faible nombre de campagnols ceapturés em 1985 et
au printemps 1986, les données des deux sexes ont &té
regroupées en un seul poink-dans ces deux cas.

On constate gue dés l’amorce du déclin de la population
en automne 1983, le dimorphisme statténue  pour ne
réapparaitre gqufau début de la phase de croiscance en été
1986, Les fluctuations de la population femelle sont de
faible amplitude, alors que chez les méles on ghserve des
maxima plus margués durant la saison de reproductien en
1983 et 1986, )
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Figure 37 Evolution saisonniére des glandes Jlatérales

Les courbes sont présentées séparément par
sexe. Données de CMR et piégeage a la pince
confondues. Barres verticales: intervalles de
confiance a 95%. Les étolles signalent wun
dimorphisme sexuel (test de Student}.
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Cette chute suggére qu’il existe une relation entre la
taille de 1’organe latéral et la phase du cycle
pluriannuel, lLes glandes &tant pluc développéas en période
de forte densité. Dans cette hypothése, 1‘augmentation
subite en 1986 annoncerait alers la phase de creolssance,

Morel avalt @galement observé une évolution slmllalre
des dimensions des glandes latérales lors de son Etude de
pepulation réalisée & Bulle de 1968 & 1972 (comm. pers.) et
i’analyse de ses données est présentée sur la Figure 34.
Rappelons gque la populaticon était en phase de croissance en
1968 et gu‘elle a atteint son maximum en automne 1969, soit
quelque 1400 indsha, avant de s’éteindre brutalement au
printemps 197¢ (Morel 1981). On constate que dans cette
populatlon, le dimorphisme s’est maintenu jusqu'aw début du
déclin. La chute s'amorce en hiver et se pcursult durant le
ptintemps 1970, la glande présentant une surface d'environ
35 mm? chez les deux sexes en &té.

‘fs .
gd
10
j J
W
4 *
* x ¥
* *
5 * *
199
*
*
1 5 8 N 5 8 1
1968 1869 1970

Fiqure 38 Evolution saisonniére des glandes latérales a
Bulle, entre 1968 et 1970,

Données de Mcrel non publiées. Méme légende
que pour la Figure 37,
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VARIATIONS SAISONNIERES

Les wvariations de 1986 aux Cluds pevvent également
s'interpréter comme un effet saisonnier, modulé en fonction
de la phase du cycle. On constate, en effet, que les
valeurs maximalex sant atteintes en aolit, soit au milieuw de
la salson de reproduction (Fig., 37). A Bulle, les
dimensicns de la glande ont atteint leur maximum au début
de la saison de reproduction chez lex miles adultes {Fig.
38)., Les données recueillies par Morel entre 1968 et 1870
dans la Combe des Begnines ne sont pas présentées, mais

_elles montrent la méme tendance.

La Figure 39a présente 1l'évolution de la surface de la
glande pour la population adulte du guadrat durant la
salson de repreduction 19R83. Bien que le dimerphiszme soit
également présent entre miles et femelles, en aucun ¢as la
différence n'est steatistiguement significative au seuil de
5 %, 1les nombres é&tant faibles. Aprés le maximum de
juillet, la surface woyenne de la glande chute aux
alentours de 30 mm? dans la populatlon mdle et rejaint la
valeur moyenne des (emelles. La Jdiminution temporaire
observée en mal egt due 3 la dlsparition d'individus Agés,
alore qu‘en automne 1la baisse obgervée correspond 3 une
réelle diminution de 1'organe, comme l'indique la Figure
3ob, qui illustre quelques cas d'individus sulvls durant
cette pérlode.

DENSITE ET GLANDES LATERALES

L'hypothése d’'une relation entre la taille des glandes
latérales et la phase du cycle suggérée par - 1'étude des
Cluds a é&té confortée par les piégeages réalisés dans les
populations des Préalpes en 1985 et 1986, lee dimensions
observées étant systématiquement plus élevées lorsque la
densité &tait forte,

Cette hypothése a été vérlfifée par wune analyse de
régrecszlon entre la racine carrée de rurface moyenne de la
glande et la denslté de Campagnols terrestres & 1'hectare.
Pour cette étude, les dimensions deg glandex latérales des
miles et des femelles adultes, crest-d-direque l7s individus
pesant 65 g ou plus, ont &té retenus et regroupés. Cette
opératiaon a pour conséquence d’atténuer 1'effet salsonnier
obtervé chez les miles en #été et de tenir compte des
femelles dont 1es glandes s#e réviélent eEgalement plus
développbes en péricde de faorte densité {(Fig., 37 et 38).
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Les données salisonniéres de la population des cluds,
celles provenant des autres localités ol des piégeages ont
été réalisés au cours de ce travail, ainsi que celles pour
lesquelles Morel denne une estimation de la densité ont été
rasgemblées, permettant ainei de réunirc 29 valeurs
moyennes., .Une corvélation significative a été mise en
évidence entreyS et le logarithme de la deneité (xr = 0.73,
ddl = 27, p<0.00l). La Figure 40 présente la droite de
vrégression dont l‘ordonnée & 1l'origine vaut $5.20 et la
pente 0.66, cette dernidre &tant statistiquement différente
d‘une pente nulle {(p¢0.001}).

D
T T T 1
1 10 100 1000 10000

-

igqure 40 Relation entre le développement des glandes
latérales et la densité.

Chaque point correspond 4 la valeur saisonniére
moyenne de la fraction adulte. Les données
récoltées au cours de cette &tude, et par

Morel dans le Jura et les Préalpes ont &té
regroupées,

D : Densit® en ind. /ha
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MODELE GLOBAL DE LA VARIABILITE DES GLANDES LATERALES

L*analyse gualitative présentée ci-dessus a permis de
mettce en évidence 4 facteurs susceptibles d’influencer les
dimensions des glandes latérales. 1l stagit du poids, qui
dans une c¢ertaine mesure rtefléte 1'fge, du sexe, de la
saison et du logarithme de la densité. C(Ces paramétres ne
sont malheureusement pas indépendants les uns des autres.
En effet, le poids moyen a tendance & augmenter avec la
densité, alors que l’effet saisonnier semble modulé par la

.densité ou la phase du cycle. C’est pourguoi wune analyse
globale intégrant ces quatre facteurs simultanément a été
effectuée. Toutes les données disponibles ent  été
rassemblées, soit au total 1479 observations.

En premier lieu, une régression multiple a permis de
prendre en compte les variables conktinues, soit la densité
et le poids, & conditien que 1leur effet sur Y5 soit
significatif & S &. Puis, les effets de 1la satson et du
sexe ont &t& intégrés lors d’une analyse de vaciance.

Il en résulte wun modéle croisé dranalyse de variance
avec covariableg, dont l’énoncé est le suivant ¢

¢_-= a «~ Poids + 8 + logD + Ti + éj + Ui,j +

avec
u : coefficient de régression multiple

correspondant & l'effet du poids

B : coefficient de régression myltiple
correspondant & l’effet de la densité

Poids: poids {(lére covariable}
logh : logarithme base 10 de la densité
{2éme covariable}
b : constante

¥y ¢ effet du sexe, i = 1: males
2: feme)les

¢4+ effet de la saiscn j = 1: printemps
2: été
3: automne
v_ ., i effet croisé due sexe et de 1la saison
1.] avee i = F,2

j=1,2,1
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Les résultats globaux de lfanalyse et les wvaleurs
estimfes pour ces paramétres sont présentés dang les
Tableaux 13 et 14. On constate gque la premidre &tape
explique & elle seule 46 % de la varlabilité des données et
que le modéle dane son ensemble atteint la proportion de
53.3 % de variance expliquée. Le poids vient en premlére
position au cours de la régression et contribue pour 43.4
. T} s'agit donc du facteur primordial. La densité
n‘intervient gqu‘en deuxiéme lieu et, si elle n'ajoute gue
2.7 % au total précédent, =on effet est statistiguement
assuré & 5 %, ginon cette variable auralt été rejetée lors
de la régression.

TABLEAU 13 Valeurs des paraméfres du modéle d’analyse
de la variation des glandes latérales,

a = 0.0544 8,2 - 0.24 | vip = 0.36 | v, = - 0.31
B = 0.3772 8,2 0.41 |vip = 0.14 | v, = - 0.24
W o= 0.92 83= - 0.13 [ v,y = -0.17 [ v,,= 0.15
Y, = 0.41 ¥,= - 0.38

TABLEADU 14 Variabilité des glandes latérales.
Résultats globaux du mod2le croisé
d’'analyse de variance avec covariables.

Analyse Facteur % de la somme des
. carrés des écarts
expliqués

Régression Poids 43.3
multiple

Poids + log.

de la densité 46.0
Régression + Poids + log.
Analyse de de la densité + 53.3

variance Sexe + Saison
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ALBINISME PARTIEL

INTRODUCTION

L'appacrition de cas dfalbinisme partlel dams la plupart
des populations des formes aquatiques et foulsseuses du
Campagnol tercvestre, constitue une des pactlculacités de
l’espéce, phénoméne décelt par Corbet (1964) et dent
Stoddart (1970b) a présenté une étude compacative réalisée
sut du matérlel de collection provenant de 47 localltés
dfEutope et dfhsie. Ce dernler auteut s'est
partleculidrement lntéressé & rechercher les cas dfalbinisme
affectant l'extcémlté de la queue, répandus dans les
pogulations beltanniquses, mals rapporte également
lrexistence de taches ou de touffes de pells blancs sur le
museau cu la nugue. Il sculighe en outre que les cas
dfalbinlsme partiel sont plue fréguents =n Grande-Bretagne
gque sur le centinent.

Cependant, a part une étude montrant un  ktaux
dfalbinisme partiel de 5.9 % en automne 1980 3 la vallée de
Joux (VD) (Saucy 1981, Saucy & Meylan 1987), il n'existe
aucune Information concernant la frégquence de ce caractére
dans les populaticns sauvages de la forme fouisseuse.

RESULTATS

Lors de leur marquage, les anlmaux ont été examinés et
la présence et la posltion d'éventuelles manifestations
dfalbinisme ont été enregistrées dans toutes les localités
oll des piégeages ont été effectuds.

Il s*agit dans la plupart des cas de touvffes de poils
sur la nuque cu/et d'une étroite bande blanche atfectant la
lévre inférieure, dont la surface peut atteindre 1 3 2 cm?.
Les cas affectant l'extrémité de la gueue sont les meins
fréquents. A Rougemont (VD}, un animal au pelage parsemé de
touffes hlanches a été capturé et maintenu en captivité. Au
cours du temps sa tobe ect devenue de plus en plus claire,
des polls sans mélanine apparaissant sur 1'ensemble dv
corps. Beaucoup plus rares sont lee cas dralbinisme tetal.
Quelgues-uns ont &té tencontrés dans les Préalpes
fribourgecises lers de la derniére pullulation ayant
affecté cette régien, sclt en 1%980-82 (Fssel comm. pers.).
Un individu & la fourrure tetalement blanche, mais aux yeux
neics a €té gardé en captivité au SZv durant plusieurs meis
{Meylan comm. pers.}, alors qu’'un véritable albinos ag yeux
toeuges figure dans les collections du Musée d'Histeoire
Naturelle de Fribourg,

A l'exception de la statlon de la Comballaz, o aucun
cas d'alhin}sme partiel nfa &té& enreglsteé, ce caractére a
ete tencontré enm properticns diverses dans toutes les
populaticone. Alnsi aux Ciernes-Picat, 14.3 & (6 sur 42} des
individus &talent affectés, 4.8 & 3 Solepra (1 gur 21), 3.7
t & Rougement (2 sur 54) et 5.6 % & Flendruz (2 sur 26),
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alors guraux Cluds entre le dEbut et la £in de 1'étude le
taux moven s'est éleve 4 3,3 % (16 sur 4B3)}. En regreoupant
toutes les données accumulées depuis 1980, 31 cas ont &té
recensés sur un total de 794 individus diff&rents dans 7
localitée, ecit un taux d'apparition moyen de¢ 4 % eavicon,

L'évelution au cours du temps de 1la fréguence de ce
caractére aux Cluds est présentde sur la Flqure 41, Sur ce
diagramme, les histogrammes correspendent aux fréquences
salsonniéres et la courbe. 4 la meyenne annuelle., On
constate une augmentation marquée en 19684, année du déclla.
La plupart des individus affectés cette annéde-ld ont &té
piégés en dehors des llmites du transect, soit dane les
derniers 1lots oll suybsistaient encore des campagnols. Bien
que le nombre de cas observés secit faible, la fréquence du
caractéce est significativement plus élevée en 1984 qu'en
1983 (p¢0.01, test blnomial}.

Ltalblnlsme et les wvariations de couleur du pelage
figucrent parmi lea cacactéres les plus &tudids d'un pelnt
de wvue ginétique et dont le mode de transmission est le
micux connu chez les mammlféres. Dans ce groupe zeolegique,
des cas ont &té ohservés dans la plupatt des familles et
des genres et les généticlens ent décrit plusieurs alléles
codant pout l'albinisme tetal ou partiel au locus ¢ chez
Mus  musculus, Peromyscus, Mesocricetus auratus, etc,
TSearle 1968, 1981). Stoddart (1970b] assimile les
manifestations gqu'il a observées & un albinieme tacheté,
fréquent chez les rongeucs et, selon Searle (1981), situd
au lecus W, Cet auteur décrit dfautres mutations
susceptibles de produire un albinisme partiel. La plypart
d’entre elles ont des effets pléiotropiques et sont létales
& 1'3tat homozygote, C'est en pacticulier le cas pour
ltalléle W, gui entralne des troubles de 1'hématopoiése
chez les hétérozygotes.

Aucune étude de laberatcire n'ayant €té entreprise sur
ce sujet chez Arvicela terrestris, il n'est. pas possible
d'interpréter les résultats des Cluds en fonction drun
modéle th8orique plus précis. Il est cependant
vraisemblable que 1l'albinisme pactiel se transmette d’'une
génécation & la auivante selen des mécanismes de géndtigue
classique et gue nous disposiens d'un margueur intéressant
et facile & détecter ov 3 quantifier dans les populations
E3uvages.

La vrépartitien de¢s animaux suc Le terraln glaide
#galement en faveur d&'une transmission génétique du
caractére, cat les sujets porktsurs ns sent pas distribuss
auv hasard. Au Braseus, ces campagnols vivaient dans des
domaines proches eu veisine (Saucy 1981). Au couts de cette
étude, dans deux cas, des traces d'albinisme ont été
rencontr8es 4 1a fois chez des adultes et chez lenr
pregéniture, solt un mle adulte et un juvénile aux Cluds,
ainsi que chez une femelle adulte et 2 de ses 3 rejetons
aux Clernes-Picat. Enfin, auwcune déviation du sex ratio n'a
été constatée en ce gul concerne l’apparition du caractére.
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CYCLES

SUISSE ROMANDE



192

86T J0aqsg : .

UT3ucssa] ap 237911240 op B3TpUT T §
181 ueidsy 33 aurMm L SPNITIEUOIBI JUBWIIPTIUS FITI40 3P 2JIqUON N
- 1 ZSBT-SE6T gadiegag 08l (4d) €3324n35 | 3y
0970 I 096T-1%61 sadrepad oLe {44y @211ng | o
- ) YEET-0461T g3d1e92g 0L6 (dpa)ssITUISS0y | T
90 5 YE6T-F¥61 sadiepag 0011 (dn) 3uowabnoy | H
59°0 [ _YBET-TS6T sadyepag 080T {(dpn) x30,p nwadgwd | o
90 | & TBHT-LS6T eanyp 0poT (dN) sutagag ©] | 3
66°0 9 PE6T-BEGT wanp 060T (dpA) Xyeag-sag t g
St 0 |+ € ¥BEI-6G6T | (eanp) Xnop ap A 0Z0Y {dn) 3tusy] a1 | g
SL'0 t 8L8T-L¥61 | (®anp) Xnop ap "A 0ZO1 {dn) xnorg €37 | D
+5°0 9 6LET-0HET {eanr) xnop 3p -4 010t {gn) ued a1 | g
- T . 646T1-53961 (wanp} xnop ap ‘A | woiol (dn) adeqay.T | v

g N SEILVA NOIDTY JanLILTY ILITYO01T

TewIoqds ~F “Y.p §a[245 £97 QO S£31TTEIOL sap 81677

"ENYTISUCIST P39 U0

&1 AYITIVYL




193

DESCRIPTION DES DONNEES

Pour tenter de limlter les dégfits occasionnés par 1la
forme fouingeuse du cCampagnol tecrestre, les autorités
communales de diverses localités suisses encouragent le
piégeage dec micromammiféres par le varsement d'une prime
de cepture. Il est alors possible, en analysant leurs
reqgistres, de retracer i'évolutlon des populations d'A. €.
scherman, les {ndividus de cette espéce constituant la plus
grende partie deg animaux capturés {Debrot 198i}. -

Les données concernant les variations d’abondance du
Campagnol terrestre en Suisse romande, amassées lors d’une
enguéte effectuée par A. Meylan et 5. Debrot en Ji%79 ont
été réunies, complétées jusgu'en 1984 et analysées dans ce
travail. Il me paraissalt en effet intéregsant de mettre en
relation les fluctuatlons observées aux Cluds avec celles
enraqistrées & plus grande &chelle au niveau du pays durant
plueleurs cycleas.

Le Tableau 15 présente la liste des 1l localltés oil des
données utilisabies ont &té r&coltées, ainsi que la périocde
durant laguelle les effectifs d'A. t. scherman ont pu &tre
reconstitués. Le nombre de c¢ycles est Sgalement indigqué.

Pour que les résultats solent fiables, il est
particuliérement lmportent et impératif gque les séries
soient complétes durant des intervalles s&16si longs gque
possible. En effet, wune interruption dans les données
diegponlbies a rendu plus d’une série ininterprétable. Leur
longueur a alors d8 é&tre raccourcie. Crest le cas de
Ste-Croix, ol il a fallu renoncer aux informations de 1930
a4 1938, en raison de la disparition des registres de 193f,
i%36 et 1937 dans un incendie des archives, ainei que de
Rossiniére, ot les données de 1960 & 1969 ont &té
abandonnées et enfin de Gruydres et de L’abbaye ol 5 années
ont dfi étre délaissées. De plus, on relévera gu’il est
nécessaire de disposer de séries ininterrompues durant 20
ans au moing pour é&tre en mesurle de reconstituer deux
cycles, comme le prouvent les donnSes de 1’Abbaye,
Rossiniére et Gruyéres, ol les données récoltfes durant 14,
15 et 18 ans ne permettent pas de reconstruire plus d'un
cycle complet.

En revanche, an 1’absence de captures durant une ou
plusieurs années consécutives dans deux communes de ia
vailée de Joux {(Lee Bioux et Le PFont), les données n’ont
pas 6té considérdes comme manguantes, car des valeurs
nulles reflétent vraisemblement des effectifs trés bas dans
ces deux localités. S’il n’est pas poscible dans de tels -
cas d’appliquer aux données ies mnéthodes d’anaiyse des
séries temporelles, 1les cycles ont cependant pu étre
reconstitués de maniérs précise.
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Les dopnées du detnler cycle n'ont pu étre réunies pour
La Brévine et trols communes de la vallée de Joux, mais la
durée du cycle a cependant &té estimée 3 La Brévine ol la
derniére pullulation a &té trés marquée, Bolt en 1982
{pelley et Joseph 1985).

La Flgure 42 présente la distribution des 1i stations
étudiées qui se répartissent géographiquement en 2 groupes.
L‘un est formé par 6 communes de la chaine du Jura {A - F},
dont 4 (A - D} sont situées & la Vallée de Joux et le
second par 5 localités des Préalpes, sltuées sur le cours
de la Sarine, 3 (G - I} se trouvant au Pays d‘En Haut et 2
(3 & K) en Gruydres, région pour laguelle les dennées sont
les plus fregmentalces. Les stations fribourgesises sont
sjtuées & 780 m draltitude environ, elars gue -les autras ge
trouvent entre 1000 et 11030 m. Cependant touktes possédent
des alpages qui s/8lévent Jusqu’d 1600 m sur la chaine du
Jura et & plus de 2000 m dans les Préalpes. Alnsil, on peut
done coneidérer que les donndes proviennent des pralries et
piturages de 1‘&tage montagnard.

Quatre de ces 11 1localités présentent une sarie
ininterrompue sur plus de 25 ans, permettant la
reconstitution de 4 cycles consécutifs complets au molns
dans chacune d'entre elles. I1 s'aglt de Ste-Croix,
Rougemont, Chiteau d'Oex et la Brévine ol 1'é&volutlon des
populations a é&té reconstruite shns interruption durant
respectivement 47, 41, 34, et 26 années.

ANALYSE DES DONNEES

2) Péfinition du cycle

Les cycles d‘abondance pluriannuels des populations de
micromammmifécres ont d8ja €té décrits en détall au début de
ce travail. Ils présentent guatre phases typiques, soit une
période de creissance, un pic ou meximum, un déclin et une
phase de falbles effectifs (Krebs & Myers 1%74).

La durée du cycle chez A. t. scherman a2 &té définie
comme l‘intervalle temporel séparant deux maxima ou deux
débuts de déclin. Afin d‘'établir les longueurs moyenng,
modale et extrémes des cycles du Campagnol terrestre,
toutes les séries disponibles ont été réunies et la durée
de tous les cycles complets & été mesurée,
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b) Méthodes d'analyse des séries tempocelles

Les deux approches communément utiliséee dans 1'étude
dee séries temporelles relévent d'une part, du "domaine de
l'&volution dans le temps”, cu "time dowmain analysis® et
d’autre part,. de la fréquence, wou “frequency domaln
analysle® (Box & Jenking 1976, Gottman 198l1), La premlére
métheode est basée sur l'autecorrélation et les moyennes
acbhbiles et tente de créer des modéles prédictifs,
permettant d'anticiper l/é&volution de la serie au cours du
tenps, Cette technique est d'une précision d’'avtant
meilleure que les deonndes sont nombreuses. La seconde
méthede, seit 1l’analyse spectrale de la fréquence, essale
de décrire et de caractériser les eéries temporelles en
assImITant les wvarlations observées dans les données & un
processus sinuscidal, faigant appel & une superpesition de
courbes périodiques de fréquences définies, Du point de vue
mathématique, elle est bhasée sur les transformations de
Fourlex. :

Ces deuy méthodes gont extrémement pulssantes,
impliquent une grande capacité de calcul et nécessitent
1'utilisation d’un ardinateur et de pregrammes
seophistiqués, Il est cependant 1llueclre de chercher i
appliquer les technigues lee plus modernes de 1‘analyse des
s8ries Lemporelles sur une base de doanées, récoltfes, dans
le mweilleur des cas, sur uwne cinguantalne d‘années
seulement. La c¢réation d'un mwedéle de prédiction des
puliulations serait en particulier vové & 1‘échec, car
l7intervalle de confiance serait cans doute supérieur 3 la
durée du ecycle lui-méme., C’eet pourquel je we suis contentéd
de méthodes simples et parfois empiriques cslevant des deux
demaines d'analyse pour décrire les données.

Autecorrélations

Les autocorrélations des 4 séries les plus longues ont
été examinées A 1'aide de la procédure Box-Jenklns du
programme SPSS (Hull & Nie 1981) dane un but exploratoire
afin d'&tablir si les séries &tudiées sont statlomnaires,
condition requise pour appliquer d'autres méthodes
dfanalyse {Gottman 1981}. Une série est considérée comme
etationnaice si sa moyenne ne présente pas de tendance
marquée 3 1‘augmentation ou i la diminution, ou en d’autres
termes, si ce paramétre oscille autour d‘une valeur
constante.

L'étude drautecarrélation dfune série cherche &
déterminer si les valeurs de la variable sont cvorrélées
avec celleec des termes précédents. La wméthode conslste &
comparer la sérle avee elle-méme en la décalant
eyetémnatiguement d'un pas, scit d'une année dans notre ecas.
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La corrélogramme représente  de maniire graphique
lrévolution du coefficlent de corrélation, r, en fonction
du nombre de pas de décalage. La silgnification de r eest
comparée A 1’intervalle de confiance de Bartlett & p =
0.05. Dans le cae d’une cérle stationnairze,
ltautororrélogramme se caractérise par une décrolssance
repide et de faibles osecillations, wvelsines de 0 et
comprises &8 l’intérieur de lrintervalle de confiance
{Gottman 198L}.

Cyclicité

Jtai testé lrindice de cyclicité proposé par Lewontin
(1966) et appliqué aux populations de micromammifires
d'Eurape du Nord par Stenseth [1977), Stenseth & Framstad
(L9800} et plus récemment par Haneson & Henttonen (L1985) et
Henttonen & al. (19685). Cet indice est définl comme 1a
tacine carrée de l'écart-type du logarithme en base 10 des
densités observées au cours du cycle s

— 2
Z( logn, - fogN, )

n=-1

Ni = densité ou indice de densité
n'= nombre drannées

Henttonen & al. {(1985) ont établi emplriguement sur 1la
base de leurs propres données, coumises 3 une analyse
spectrale de Ja fréquence, gue les populations cycliques
présentent un indice supérieur & 0.50, alors que pour
celles gui &voluent sans tendante périodique marquée, 1la
valeur de § est nettement inférieure & cette limite.

Périodogramme

Egalement dans le domaine de lfanalyse de fréquence,
j*al cherché A déterminer la période des séries les plus
longues. 8i l1fon assimile une gérie temporelle & une onde
sinuscidale, on a 1l'équation:

xtt} = A-sin{wt + @}

aveo:

= amplitude

= 2-f = fréguence angulaire
~ phase

= fréquence

mAE

La période, T, est dennée par : T = 1/f = 2/w.
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Cette é&quation de base permet de calculer le
périodegramme selon la méthode de Schuster {Gotiman 1981)
en recourant i un ordlnateur. J’ai cependant wutilisé la
méthode emplirigue mise au point par Whittaker & Rehinsan
{1924, in Gottman 1981} gqul convient mieux lorsque les
séries sont relativement brdves. Cette technlque conslste &
construlre dee tables de Buys-Ballot pour tester
différentes périadee poesibles, solt dans notre cas, 4, 5,
6, 7, 8, 9, et 10 ane. Par exeample, pour tester la période
5. lee dennées sont dietribuées les unee & la sulte des
autres dans 5 calonnes dont on évalue ensulte la moyenne,
M, de chacune d'entre elles. On calcule alors un
coefficient, B, défini comme le rappart de la varience des

moyennes des 5 colonnes avec la varlance de la série :

Avec g : moyenne de la sérle.

51 la série présente une pérlodicité de 5 ans, les
valeurs les plus fortes sercnt toutes réunies dans la méme
colonne de la table de Buys-Ballct et la meyenne de cette
colonne sera &levée, alors gue les données les plus basses
seront rassemblées dans une autre de faible moyenne. Dans
ce cas., la variance des moyennes secra Slevie, de méme gue
le coefficlent, A, dont la valeur présentera un maximum
pour la pé&riode 5. La repré&sentation graphigue du paramétre
B en fonction de la période constitue le péricdogramme.
Seules les 4 séries les plus longues ont été soumises 3
cette analyse, car & partir de la période 7, cette
technique reguiert 28 peints au minimum pour calculer les
moyennes dee colonnes avec un minimum de 4 ebservatieons
chacune. Aux alentoures du maximum, lag valeutrs
lntermédiaires ont é&galement é&té examinées, s=solt par
exenple les périodes 6.5 et 7.5 autour d’un pic eltué & 7.
La méthode utilisée est celle propasée par Gettman {1981).

Taux de creissance des populations

Les cycles obEaIvVES présentent de naniére
caractéristique une péricde de croissance raplde et un
brusque déelin. Les taux annuels de crolssance et de
décroiecance ont été calculés en  assumant  que les
populatiens se conforment au modile exponentiel.

N
N¢ -1

r =1n



En raison du faible nombre de points disponibles, soit
en moyenne trois par phase de crolssance ou de déclin, la
justesse de cette  hypothése n‘a pas 6té testée
statistiquement, mais empirigquenent, par comparaicon
graphigue entre 1les courbes observies et celles prédites
par la théorle (Simpson et al. 1960). Afin de tempérec les
valeurs extrémes, un tanx de croissance moyen a été calculé
pour chaque phase.

c) Etude de la synchronicite

L'existence ou l’absence de synchronicité entre les
populations est d’un intérét théorique considérable pour
expliguer les causes régissant 1les cycles chez les
rongeurs. En effet, la mise en édvidence d'un tel phénoméne
impliqueralt l’existence d"un synchronisateur des phases de
croissance et de déclin, indépendant des mécanlsmes de
réqulation.

La simple comparaison des séries entre elles a montré
qu’une synchronicité absolue &tait absente. Cependant un
certain nombie de concordances apparalssent, lndiquant que
les populations nfévcluaient pas de manidre totalement
indépendante les unes par rapport aux autres.

L'existence d’une relatlon entre les séries a été mise
en évidence par la méthode de 1la cross-corrélation
appliquée aux 6 séries les plus longues. Cette technique,
identique & 1'autocorrélation, consiste & comparer deux
séries en les décalant progressivement l'une par rappart &
ltautre. Les résultats d’une telle analyse sont figurés
sous la forme d'un croge~-corrélogramme. Chacun  des
coefficients calculés est comparé a l'intervalle de
confiance au seuil de S %, les valeurs de décalage
statistiquement significatives é&tant signalées par wune
gteile. Un décalage de deux ans, par exemple, signifie que
les deux séries présentent des variations cycliques en
paralléle, dont la cause est probablement de nature
intrinséque.
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RESBULTATS

La présentation des résultats des cycles du Campagncl
terrestre en Suilsse romande se dlvlse en deux parties. La
premi&re est ccnsacrée & l'analyse détaillée de la série la
plus longue, solt Ste-Croix, et la seccnde consiste en une
synthése des données disponibles et une cemparalson des
stations entre elles.

a) STE-CROIX

La Figure 43 présente l'évolutieon de la peopulaticn de
Ste-Creoix entre 1938 et 1984, On détecte une péricdicité
manifeste des pullulations d*A. t. scherman, dont les
maxima mentrent des variations dfamplitude consldérable., 11
coivient cependant de relativiser ces différences, car il
suffit de multiplier par 2.8 l'effectif de 1882 peour
cbtenlr le maximum de 1948, alors gue prour passer de la
pepwlation de 1973 & celle de 1976, correspondant & 1l'un
des pics les molns marqués, le facteur multipllcatif est de
157000 environ, Crest pourquoi la représentation
logarithmlque patait préférable et sera adoptée par la
suite, car elle rend mleux compte des variations dfeffectif
en péripde de croiscance et akténue lee maxima.

Cn ne manquera pas de noter que dang cette localité,
jouxtant la commune de Bullet ad Ee trauve le terrain des,
tluds, le déclin a commencé en 1983, sc¢ibk une année plue
tét que Bur le site d*é&tude par CMR. Ce décalage entre lee
deux localités dont 1lrévolution des populakions a été
reconstituée par des moyens différents, ne constltue
vraisemblahlement pas un artefact 11é aux méthodes
utilisées, mais indigue au contraire que des variations
lecales de densité existent et que des stations proches
peuvent présenter des cycles nocn synchronisés. Morel (1981)
avait d'ailleurs observé un phéncméne analegue en 1970,
lprsque la densité avait chut@ § Bulle et que subsistaient
des populations importantes dans la commune voisine de  la
Tour de Tréme.

La Ffigure 44c présente 1l’éveluticn de la population de
Campagnels terrestres de Ste-Croix en ccordennées
logarithmiques. ©On constate que les extrémes sont atténués
et que le caractére péaricdique de la série est encore plue
marqué. La courbe csupérieure (rig, 44a) montre les
variaticons annuelles du taux de creoissance. Elies sont
schématisées sur le diagramme intermédiaire {(Fig. d44b},
so0it en noir leorsque la populatica décroit et que le taux
est négatlf, =coit en blanc lorsque la populaticn augmente
et gue le taux est positif. Dans cette localité, & cycles
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i r=In !!t
5 N¢-1
a
b
C
1940 1960 1980
Fiqure ¢4 Analyse démographigue des cycles d'A. E.

scherman a Ste-Croix.

a) Evelution du btaux annuel de croissance (r)

bl Diagramme illustrant la durée des cycles
En noir : Anmées de crolissance négative
En blanc: Années de croissance positive

¢) Fvolution de la population en coordonnées

logarithmiques. Les cycles sont numérotés
en chiffres romains.
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complets, dfune durée variant entre 5 et 8 ans, ont aLé
reconstruits, 1Ils sont  typlguement constitués d’une
succession  dfannées 3 croissance négative, durant
lesquelles s’intercale parfois une valeur positive, suivie
d'une pérlode de croissance positive. TLa premiére phase
dont la durde est la plus variable, selt entre 2 et 5 ans,
_correspond au déclin et 3 la période de falbles effectifs
et la seconde, comprise entre 2 et 3 ans, & la phase de
crolssance et au pic. Il semble donc que les pérlodes de
déclin et de faibles effeckifs aient une influence
prépondérante sur la durée du cycle et sur ses varlations.

Sur les 7 périodes dfaugmentation des effecktifs
enregistrées dans cette statien, le taux de croissance
moyen a varié entre 0.61 et 2.40 et fut en moyenne de 1.51
+ 0.27. Le taux de décroissance fut en moyenne de =1.76 ¢
0.37, pour des extrémes compris entre -1.05 et - 3.31. Les
valeurs les plus fortes, enregistrées lors de
ltavant-dernier cycle, soit de 1970 a 1976, ont peu de
signification et constituvent plutét un artefact di & la
sens5ibilité du taux de croissance lorsque les données sont
proches de 0, valeur & laquelle le logarithme est

asymptotique.
Les valeurs moyennes du taux de creissance sont

consignées dans le Tableau 16 pour les 6 déclins et les 7
périodes de crolssance observés a Ste-Croix.

TABLEAU 16 Taux de ¢reissance annuel moyen (r) des

populaticons d'A. t. scherman
& Ste-Croix.

Cycle DEclin Croissance

1 - 0.61

i1 =1.18 1.30

I11 -1.98 2.14%

v -1.6l 0.74

v -1.05 1.58

vI -3.31 2.40

VII -1:45 1.77

N.B. La numérctation des cycles se référe & la Fig. 4S5
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Ssur la base de ces taux de crolissance moyens, les
effectifs des populations ont &té reconstituds en
appliquant le modéle logistigque et en prenant comme point
de départ la veleur la plus faible de chague cycle pour les
périodes de crolssence et la plus.élevée pour les déclins.

La Filgure 45 présente la comparaison graphigue entre
les valeurs observées et les populations théorigues. On
congtate que, dans tous les c¢as, les deux courbes sont
proches lrune de l1tautre et gue l'équetion exponentielle
tonduit trés exactement la population théorique 3 la valeur
observée durant le laps de temps prescrit par le modéle. Ce
dernier convient donc parfaitement pour décrire aussi blen
les périodes de croissance gue de déclin. La moyenne des
taux de croissance d’'une phase constitue une bonne
estimation du taux réel. Quant aux écarts entre les valeurs
obsexrvées ot prédites, i1ils sont parfois importants et
reflétent aussi bien les variations du taux au cours d'une
phase, que 1les biais d'échantillonage. Je soupgonne en
effet gque les populations sont sous-estimées durant les
pérlodes de faibles effectifs, en raison d'un manque
drattention et d’int&rét des plégeurs au début des phases
de croissance.

La fonction dtautocorrélation de la série de Ste-Croix
est représentée sur la Figure 46 pour les 25 premiers cas
de décalage. oOn constate que l’autocorrélogramme décroit
rapidement et que ses fluctuations sont comprises a
1'int&rieur de lfintervalle de confiance, indiguant gue la
série est stationnalre et que les méthodes d’'analyse
spectrale peuvent lui étre appligquées.

L'analyse de fréquence & laquelle le& série a &té
soumise montre une piriodicit® manifeste. En effat,
ltindlce de cyclicité de Lewontln (S} vaut 0,99 pour cette
station {Tab, 15) et le périodogramme montre un maximum

gutour des périodes 6.5 & 7 ans (Fig. 47a). La
signification statistique de ce pic a é&té testée par le
Prof, F. Strelt de 1'Institut de Mathématiques de

l'Université de Genéve selon l2a méthode décrite par
Anderson (1971, chap. IV}, basée sur les transformations de
Fourier. Cette +technigque n'a £té appliquée gque pour la
période de 7 ans de ia série de Ste-Croix qui se révéle
hautement significative (F 1g~5.22, p¢0.01) indiquant que
les c¢ycles observés dans cetke station chéissent & une loi

périodique.
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Figure 46

hutocorrélogramme de la série de
Ste-Croix.

r: coefficient de corrélation

D: dScalage en annéges ("lag")

Etoile: corrélation significative &
p<0.05

En trait discontinu :

confiance & 95 %

intervalle de
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Figure 47 Périodogramme des guatre séries les plus

longues

al) Série de
b) Bérie de
c) Série de Rougemont
d) Série de Chiateau d
T : Période en années
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: Coefficient de Whittaker et Robinson
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b) ANALYSE DES 11 SERIES

Longueutr du cycle

Au  total, les 11 1localités é&tudiées ont permis la
reconstitution de 37 cycles complets, cumulant 224 années.
Le c¢ycle moyen est de 6.05 + 0.18 ans, le nombre modal est
6 et les extrémes compris entre 4 et 8 ans, comme le montre
l'histogramme de la Figure 48,

Dans 8 des 11 populations, les taux annuels moyens de
croissance et de décroissance ont é&galement pu &tre
calculés, Ils sont résumés et présentés dans le Tableau 17
sous forme de moyennes, l'une pour les phases de croissance
positive et 1a seconde pour les périodes de décroissance.

N

157 Bl

T T Y T T Y T T T

3 4 56 78 9 D

Figure 48  purge du cycle pluriannuel d‘A. L.
scherman d'aprés les données de onze localités
o0 les cycles ont &t& reconstitués.

D : Durée du cycle en années
N : Fréguences ohservées
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Tableau 17

Taux de croissance annuelle des populations

d'A. £, scherman dans huit localités o0 des
cycles complets ont &té reconstitués.

FHASES DE CROISSANCE DECLINS
STATIONS v moyen * E.S.| Min.|Max.| N -y moyen t E.5.} Min.| Max. | N
STE-CROIX 1.51 = 0.25 0.61|2.40]1 6 -1.76 * 0.34 -1.08|-3.31 | 7
LE CHENIT 0.7 £ 0.26 0.24|1.38] 4 -0.82 £ 0.20 -0.44|-1.37] 4
LES BIOUX 2.09 * 0.12 1.9712.20( 2 ~0.95 & 0.61 -0.34|-1.55} 2
LA BREVINE | 0.60 £ 0.25 0.09|1.25] 4 -0.78 * 9.18 -0.37]-1.30| 5
ROUGEMONT 0.60 £ 0.12 0.24(1.02] 6 -8.73 ¢ D.15 ~-9.281-1.211+6
CH. D'0EX 2.85 = 0.17 0.3511.131 4 -0.94 % 0.47 -0.58|-1.55] 4
ROSSINIERES| 0.71 ¢ 0.02 0.64|0.73] 2 -0.87 * 0.13 -0.74[-1.00| 2
BULLE 0.56 & 0.09 D.38|0.68] 3 -1.19 = 0.22 -0.78}-1.53 | 3

r : Taux de croissance moyen de chaque phase

Min, Max : Extr8mes

N

Nombre de phases examinées.
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On constate que res wvalewnrs  sont dans l'ensemble
inférieures & celle de la série de S5te-Croix et gu‘elles
sont comprises entre 0.1 et 2.4 pour les périodes de
croissance et entre -0.3 et -3.3 pour les phases de déclin.

Les fouctions d'autogorrélation des 5 stations autres
que Ste-~Croix pour lesquelles des données complétes sont
disponibles sur au moins 20 ans, so0it Chiteau-d'Oex,
Rougemont, Bulle, Le Chenit et La Brévine offrent le méme
aspect que la Figure 46. Elles ne seront par conséquent pas,
représentées graphiquement. Elles présentent  une
décroissance rapide et des fluctuations comprises dans
1'intervalle de confiance de Bartlett dés le deuxiéme pas
de décalage. On peut donc considérer que ces séries soat

stationnaices et peuvent é&tre soumlses & 1’analyse
spectrale.

Les valeurs de l’indice de cyclicité de Lewontin sont
regroupées dansg le Tableau 15. Ce paramdtre n'a pas &té
évailud pour les séries présentant des données nanquantes,
ni pour les stations dans lesguelles des valeurs nulles ont
&té enregistrées, car, dans ce cas, le logarithme est
asymptatique. Pour tenter de surmonter cet inconvénient
purement math&matique et dans le but d’intégrer néanmoins
de telles sérles & l'analyse, la valeur 1 & été assignée
aux années sans capture, Le logarithme se révéle cependant
&galement trds senalble et dans tous les cas lfipdice s'est
montcé supécieur 3 1, mettant en évidence les limites
drapplication de cette méthode.

On constate que dans les & statiens finalement
retenues, l’'indice varie entece 0.45 et 0.93 et gue sa
valeur est volsine ou supérieure au seuil de 0.50 fixé
comme critére de cycliclté par Henttonem et al, (1985},
indiquant a!nsi une périodicité macquée dans toutes les
populations.

Le périodogramme a é&t& calculé pour les 4 séries
présentant au molns 4 cycles consécutifs complets {Fig.
47). En ralson de le brlévetd des séries, les périodes
supfcieures & & pour La Brévine et & 8 pour Chiteau d’oOex
n'ont pas #té examinfes. On constate que le périodogramme
atteint sa valeur maximale pour le cycle de langueur 7-7.5
dang 3 des 4 stations €tudides, alors qu'a La Brévine la
période 5 prédomine, comme l*avait signalé bebrot (1981).
Les valeutrs é&levées du périodogramme au-deld du pic,
proviennent essentiellement de la diminution de la taille
de l’échantillon sur lequel les moyennes sont calculées.
Les séries étudiées se¢ trouvent en effet proches des
limites drapplication de la technique. 1l n’est cependant
pas ex¢lu que des longueurs d'onde supicieures soient
également en cause, mais les séries €tudiées ne sont pas
suffisamment longues pour les mettre en évidence.
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Fiqure 49 Variations d’abondance d’'A. t. scherman
dans les six localités od les populations ont
pu &tre suivies pendant vingt années consé-
cutives au moins.

Densité en coordonnées logarithmiques.

En chiffres romains : Numérotation des cycles

Fleches verticales : Synchronicité entre les
stations

Fléches abligues : Décalages d’'un ou deux ans.
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Synchroenicité

L*étude de la synchronicité des cycles d'A. t. scherman
d’une statifon & l'autre a, dans wn premiet temps, &te
entteprise par simple comparaison graphique de 1l'évaolution
des populations provenant des différentes localités. La
Figure 49 présente en  cocrdonnées logacithmiques
1tévolution des effoctifc dans les 6 statlons pour
lesguelles les cycles ont pu étre reconstruits ducant 20
ans au moins. Sur ce diagramme, les cycles sont numérotés
en chiffces romains et des fléches verticales ou obligues
signalent des maxima respectivement synchrones ou décalés
d'un ou deux ans. On remarque d'emblée gque la synchronicité
n'est pas totalement absente, maie gu'elle est loin drétre
compléte et parfaite et qu’'il y a de grandes varlations
d'amplitude, aussi bien entre les diverses eéries, qu'd
1*intérieuc méme de chacune d’entfe elles,

Dans un second temps, afin de dégager des tendances
générales, les similitudss et différences entre ces 6
pepulatione ont &té analysfes par la technigue des
cross-corcélations. La Flgure 50 présente [
cross-corrélogrammes, parmi les plus caractdristigues. On
notera que dans chaque cas, {1 appacait ac molns une
corc€lation celgnificative entce les deux sécles, indliguant
que les populations évoluent avec cégulacité les unss par
capport aux auntres, probablement en raison de lsuc propee
pérlodicité. Ainei, la sérle de Rougemont, dont les cycles
se sant pae alefbe & établir entre 1955 et 1975,
présente-t-elle une eynchronicité prssgue parfalte avec
cglle de Chiteau d'Oex, commune limitcophe, le coafficient
dez corrélatlon étant de (.89 (p{0.001) pour le décalage 0
{Flg. S0al. Cette excellente correepondance permet
d'affirmec gque 1les populations évoluent de manidre
synchrone dans Jla vallée préalpine du Pays d4'Enhaut, avec
cependant des variatione dramplitude localement tede
matrguées., Les cross-corrélogrammes entre les stations
juraseiennes et la commune de Rougemont ou celle de Chiteau
d‘0ex montrent un cetard systématique dfune année des
populations du Jura sur celles du Paye d'Enhaut {Fig. 50b,
¢ & d), Lee comparalsons des gérlee de Ste-Croix et de La
Brévine avec celle de Rougemant peésentent en outce un
maximum du coefficenk de corrélation, respectivement pour
les décalages -5 et -7, suggécant que lee populations du
Fays drEnhaut précédent celles du Jura d'une période
complédte, plukdt que d7une année seulement. Ce phénomidne
s’observe également enktre lgs statlons juraesiennes (Flg.
50e & f). .
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Fiqure 50 Etude de la synchronicité, Six exemples de

cross-corrélogrammes typiques illustrant les
diverses situations observées.

a) Chiteau 4'0ex / Rougemont

b) Ste-Croix / Rougemont

c) Chenit / Rougemont

d} La Brévine / Rougemont

e} Le Chenit / La Brévine

f) Ste-Croix 7 La Brévine

En ordonnée : Valeur du coefficlent de
carrélation

En abscisse : Décalage en années

Cercles : Corrélations significatives a

P ¢ 0.05
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Le Tableau 18 présente une vue d’ensemble de l'analyse
de cross-corrélation entre les 6 séries. Les chiffres
indiquent les décalages pour lesquels le coefficient de
corrédlation présente un maximum positif et significatif au
seuil de S%, alors que ceux entre parenthéses se rappottent
au maximum nom-significatif le plus proche du décalage 0.

Globalement, on observe une absence de synchronicité
entre les stations ron limitrophes et wun décalage d‘une
année, vwvaoire d’une période, entre les Préalpes et le Jura,
ainsi gue des différences de la méme importance entre les
populations jurassiennes. La série de Bulle donne des
résultats analogues, bien que moins nets en raison de sa
bridveté, <Cette station se démarque aussi bien des
localités du Jura, gue de celles du Pays d’Enbaut, par un
décalage d‘une année, ou d'une période.

TABLEAU 18 Décalages en années entre les populations
d’A. t. scherman de & populations
de Suisse romande.

La Hrévine | Ste-Croix |[Chateau d'Cex | Rougenont| Bulle

Le Chendit 5 0 & (9 1 1 (41
L; Brévine ' 177 1472 1 1
Ste-Croix 245 1+5 5 (0]
Chiteaw d'fex o t63(=1)

Rougemont 7 (1}
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Figqure 51 Etude de la synchronicité. Diagramme

synthétique des cycles d’A. t. scherman de onze
localités du Jura et des Préalpes.
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La Figure 51 montre une camparaisan synthétique des 1l
séries disponibles dans lesquelies des cycles complets ont
pu &tre reconstitufs. Sur ce diagramme, les séries sont
représentées linfairement comme sur la Figure 44, Les
rectangles blance et noits correspondent respectivement aux
années de croissance positive et négative, les traits
verticaux indiquent les années de pic et les chiffres la
durée du cycle. La Jlongueur des cycles incomplets est
indiguée entre parenthéses et les cas de synchranicité sont
signalés par des fléches st des traits discontinus. Les
différentes séries ont été reqroupées en fonction de lfeur
proximité géographique.

Cette analyse coanfirme que les populations de localités
trés proches évaluent de. maniére synchrone, tout en
ptésentant des différences plus ouw moine importantes et gque
les stations des Préalpes atteignent leurs maxima une année
avant celles du Jura. En effet, la synchronicité est forte
entre les communes de la Vallée de Joux (A - D}, ainsi
qu’entre c¢es dernidres et c¢elles de Ste-Croix (E}, =n
particulisr flors des pullulations de 1969, 1975 «t 19682, de
néme qu'entre les populations des Préalpes (G-I) e2n 1974 et
198§, La Brévine constitue un cas intermédiaire et se
caractérise par wn cycle plus caurt, généralement
synchranisé sur celui des stations jurassiennec et parfois
gur les fluctuations du Pays d‘Enhaut. En 1945, cas
exceptionnel, les 5 statione du Jura et des Préalpes pour
lesquelles les donnBes ant &té retrouvées montrent un début
ds phase de croissance synchrone.

Crédibilité des données

La guestion se pose de déterminet dans gquelle mesure
les données récoltées auprés des administrations communales
reprécentent fidélement l'évolutian des populations d'A. t.
scherman. En effet, de multiples biais peuvent venit
entacher 1'interprétation des résultats et il convient d'en
tenir compte. Quatre d'entre eux seront discutés ici.

Les statistiques ne précisent gue ttds rarement si les
données se rapportent 3 des captures de Taupes ou de
Campagnols. Cependant, Debrot (1981} a montré gqu'd La
Brévine le nombre de Taupes variait peu au cours du temps
et que 1'effet découlant du cumul des données des deux

-

espéces se limitait & gonfler légérement l'effectif total,

La prime offerte aux piégeurs a souvent varié, soit en
fonction de 1'espéce, les captures de Taupes, animaux plus
rares et plus difficiles & prendre, étant mieux rétribuées,
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soit en fonction de la phase du cycle, le prix unitaire
diminuvaat géoéralement en période de pullulation pour
augmenter & la suite duw déclin. De telles variations
peuvent aveir échappé & 1'eaguéteur, le cycle é&tant alors
reconstitué de maniére inexacte. Certaines communes ont
omis de préciser ou n'ont pas retrouvé le prix uwvaitaire
durant certaines péricdes. Les données sont aloecs peu
précises, C'est en particulier le cas de la &série des
Bicux, Bien gque, dans ce cas, il soilt cependant possible de
tetracer 1/&volution globale des populations, de telles
séries ne peuvent &tre étudiées pacr les méthodes de
1'analyse temporelle. .

Lrintensité du piégeage 3 iIa pince a sans aucun doute
varié au cours du temps en fonckion de la diminution de la
population rurale, les agriculteurs ne disposant de nos
jours que de trés peu de temps & consacrer & ce moyen de
lutte. En plus des "tauplers", guil ont disparu, l’ensemble
de la population participait autrefols & la destruction dee
campagnois, du meins en période de pullulatien. Ainsi, la
raréfaction des plégeurs se répercute preobablement sur
lramplitude des cycles et dés 1955, époque cocrespondant &
une profonde mutation du monde agrlcole, 1les nombres
absolus de captures sont demeurés réqulidcrement moins
élevées gque ducant la péricode qui a suivi la seconde guetre
mondiale au cours de laguelle les records de piégeage
ont é&té enregistrés, soit 1017033 campagnols capturdés a
Ste-Croix en 1948 et 2767000 3 Chiteau d'Oex en 1953. De
méme, la diminution de l'effort de piégeage se refléte sur
les Aonnées en péricde de faible densité comme aux Bioux,
cll il n'y a pas ew de captures ducant deux périodes de
déclin dang cette localité au territeice peu étendu.

En dépit des vatiations surveaues dans l'intensité du
piégeage des campagnols au cours du temps, les cycles
appataissent distinctement et les résultats de la derniére
pullulaticn, soit entre 1960 et 1982, sont trés nets. Ils
montrent que 1 année du maximum n'est passée inapergue dans
aucune des communes étudifes, conférant ainsi wune bonne
crédibilité aux données recueillies. De plus, les analyses
dfautocorrélaticon indiguent que les séries sont
stationnaires et gque les phénoménes enregistrés sont peu
affectés par des hiais d’é&chantillennage.

Ajoutons gue nous ne disposons 'dravcune information
permettant d'évaluer i'impact de la lutte par piégeage, ni
des autres méthodes de destruction sur la dynamique des
populations é&tudiées. L'élinmination massive des campagnols
entraine une modification locale des taux de croissance et
de reproduction. De plus, la disponibilité de terriers
inoccupés peut favoriser lfinstallation et la reproduction
d'immigrants dans les zones piégées. On considére cependant
que lreffet du pifgeage est minime et n'a pas de
conséquence majeure sur les phédoménes étudiés.
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ANALYSE DES CAMPAGNOLS TERRESTRES

PRESENTS DANS LE -REGIME ALIMENTAIRE

DUF HIBOU MOYEN-DUC, Asio otus.



220

INTRODUCTION

Au cours d’yne &tude du régime alimentaire d'une
population de Hiboux moyen-due, Asio optus, & Ottenbach
{ZH), Reichardt & Egelbach (comm. pers,] ont récolté
régullérement les pelotes de réjection au dortoir et 3
proximité des nids de ces rapaces noctures entre mars 1981
et septembre 1982. Les populations dv Campagnol terrestre
présentaient de¢ fortes densités durant cette période
{Fopow, comm, pecrs.).

En analysant leur matériel, lls ont trouvé une farte
proportion d*ossemente d'A, t. scherman, essentliellement
des crinee et der mandibuler inflrieures, de tallle et de
condition de conservation diverses. Dans la plupart des
cas, les crénes étalent fracturés et cassés au niveau de
l'os frontal own & la suture entre celul-ci et l'os
pariétal, seule la partle antérleure, dont le diactéme,
demeurant intacte.

Espédrant trouver dans ce matériel des Indications
indirectes sur le mode de dispersion de la forme fouisseuce
du Campagnol terrestre, j*al examiné chacun de ces crénes
dane le but de dfterminer s'il existait un cythme
ealronnier d‘apparition des rongeurs & la surface du &0l et
si certaines classes drfge &talent prélevées de manigre
préférentielle suivant la eaison.

Morel (198l) a étudié la croissance d'A. t. scherman en
laboratoire et a cherché & mettre au point une technique de
détermination de l‘3ge de ce rongeur fondée sur différents
caractéres morphologiguec. 5*dtant inspirZ de la technigue
dr'étude de la croistance du poids du cristallin de 1l'oeil
mige au point par Lord (1959) et appliquée avec succés chez
de nombreux mammiféres {Friend 1967, Morrie 1972, Pucek et
Lowe 1975) et chez plueleurs campagnole européens (Martinet
1966, Le Louarn et al. 1970, Le Lowarn 1971). Morel (1981)
a montré gue ce caractére constituait un excellent
estimateur de 1’8ge dans toutes les souches de Campagnols
terrestres de la forme foviseceuse gu’il a étudiées. A park
le paids du eristallin de 1l7aeil {Pcr) qui croit
proportionnellement auy logarithme de 1rage, les autres
mesures effectuées, soit le puids (P), la longueur téte &t
corps (LTC), la Jlongueur de la qgueve {LO) et des pattes
postérieures (LPP}, la longueur condylo-basale (LCB]),
celle du dilastéme supérleur (Diast.} et la distance
interarbltalre (Iark), ne lul ont pas permis de mettre en
évidence une relatign aveec l‘dge des animaux, car ces
variables atteignent un plateau vers 3 mols environ.
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Ltimportance des séries étudiées, soit 175 campagnols
capturés vivants sur le terrain et gardés en captivité, 308
individue nés au laboratoire et 790 animaux piégés 3 la
pince en différentes localit&s m’ont incité & reprendre
l’analyse de ces données que Morel a aimablement mises & ma
disposition. Lfobjectif &tait de tenter de prédire le poids
au lieu de 1'dge des animaux. Une telle approche avait déjd
été menée avec succés entre autres par Ryszhkowski & al.
(1973}, Goszceynski (1977) et plus récemment par Pagels &
Blem (1984} et HMoyer & al. (1985) pour des campagnols du
genre Microtus,

Les données de Morel ont &té soumises 3 une analyse da
corrélation afin de détecminer dans quelle mesuce certains
caractéres évolualent de maniére semblable et pouvaient
Btre utilis&s dans wun but prédictif., La matrice de
corrélation des données des animaux élevés en captivité
{Tab. 19} montre gue le poids, la longueur condylobasale et
le diastéme supdrieur sont fortement 1iés & la taille
{LTC), le coefficient étant respectivement de ¢.91, 0.B82 et
0.87. De méme, la LCB et le diastéme présentent ume liaison
étrolte avee le poids {r = 0,74 et 0.76). Ces deux
caractdres créniens ont donc été retenus pour établir des
éqguations de prédiction du poids.

1) ESTIMATION DU FOIDS

METHODE DfANALYSE

La technique proposée ici est fondée sur la régressian
linéaire. Il est essentiel de pouvoir estiwer la marge
dterreur commise korsque lfon détermine un paramétre de
cette maniére (Simpson et al. 1960, Dapsaon 1980, Sckal et
Roklf 1981}. Les calculs ont été effectués en suivant la
procédure propasée par Dapson [1988), qui insiste pour gue
soient précisés dans tous les cas, dfune part, la méthode
utilisée et d'autre part, la valeur des paramétres, Lors de
l’'estimation des intervalles de confiance dfune droite de
régression établie dans un but de prédiction, il convient
de distinguer Erois cas,

i Les limites dans lesquelles se situe la droite de
régression correspondent & l'intetvalle de conflance de la
prédiction moyenne, Pour la droite dféquation:

Y = byx-x + 8



222

000'1
L69°0
CEL"O
0850~
Z19°0
Qo8- 0
GEB'O
Z8L°0
BEE 0

asd

0001
898°0Q
Z22'0-
Yo08°0
6T8°0
€280
GELOQ
01t 0

000°1
8T 0~
18870
0L8°0
0L8°0
29470
BEZP 0O

801 LEVYIA

LE: 12

BRINEIU BIAJTIIVIVS SIIATD

= N ‘sartojeioge] Nne agu uoryerndog)

000°'T

8170~
$TS5° 0~
LP5"0-
50s "0~
L0570~

gY0I

000°'1
0060
zt8°0
£89°0
T0£°0

dd7T

0001

0¥e "0
€80
0550

01

Q00T

Loc 0 000°1

ZLs°¢ 205°Q

L3 sarod
teaxop o aed

31 227US UOTIEIFAJ0D 3P 32[270H

Qgo-1t

aog
121
LEY1g
8401
dd1
!
L1
50104

J0v

30V

6T nEIIqRe],



223

elles sont données patr la formule :

avecs:
yx = pente de la droite de régression
a = ordonnée 3 lrorigine

t = valeur du t de Student au seuil <

s = thGZ_b 2. g2
Y n=2 "y Y x

Si 1 vacriance des X

2
SY t variance des ¥

n : taille de 1’&chantillon

¥ : variable dépendante cu prédite

X5 1 valeur de la variable indépendante

X : moyenne des Xj

SSy : somme des carcés des écarts des X 3 la moyenne
(Simpsan et al. 1960, Dapsan 1980, Sckzl & Rohlf
1981} .

Lfintervalle de confiance est Piconcave, <ac il e
@éfinit par rappert & la moyenne des X. Sa valeur est
minimale pour (¥ = X) = 0 et sugmente & mesure que cette
différence devient'grande. Les limites définies de la sorte
sont symétriques de part et dreutce de la droite de
régression et corcespendent & lfintervalle dans lequel se
situe toute prédiction meyenne.

2° L'estimation d’une valeur individuelle présente un
intervalle beaucoup plus £tendu donné par la formule :

- %32
(Xi K}

Yo+ t,+5 ¢l + % + S5
X

{Simpson et al, 1960, Dapson 13980, Sckal & Rohlf 1981).

3* La dernidre situation est une généralisation de la
précédente et permet de définir l'intervalle de confiance
d'une estimation basée sur un &chantillon de m_individus
ptésentant la méme valeur pour la variable dépendante, car
dans ce cas, 1la securité de prédiction s‘améliore. Les
limites sont alors données par :
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¥y 2
(Xi - X)

Y+ t.5 T E—
SSx

Ll
TR Tyx m n

avec m : nombre d'individus présentant la méme mesure
{(bapson 1980, Sokal & Rohlf 19B81). L'intervalle est alors
compris entre celui de la moyenne et celui donné pour la
prédiction individuelle, qui constitue un cas particulier
(m = 1}.

Le choix de la droite de régression est également d'une
importance capitale, car il existe deux équations pour wune
sétie donnée, celle provenant de la régression d'Y en X et
la seconde d'X en Y. Les deux courbes ne sont identiques
gu’'d 1a condition que les pointe soient exactement alignés,
ce qui ne se prodult presque jamais dans la réalité
(Simpson et al. 1960, Dapson 1980, Sokal et Reohlf 1981).
Ces auteurs insistent pour que la réqression soit réalisée
en utilisant le caractére mesuré comme  variable
indépendante, la wvaleur prédite constituant alors 1la
variable dépendante. Cependant, ils conseillent d'utiliser
1*équation  inverse dans deux cas, solt premiérement,
lorsque la variance de la variable dépendante est la moins
étendue des deux et secondement, lorsgue le caractére
mesuré n*'a pas été échantillonné au hasard. Cette procédure
s’'impose dans les .€tudes d'estimation de l'’Age, les animaux
étant généralement sacrifiés 3 des temps déterminées
arbitrairement. pans de tels cas, il convient de se servir
de l*éguation de tégression inverse, soit:

X=D0b_ ¥+ a
xy
L*intervalie de confiance d'une telle droite da

régression est notablement plus étendu et plus compligqué i
calcuid., 11 est donné par la formule :

— - L
_ b, e (X,-X) ¢ {y,-¥)
X=X+ " _35, g 2, %+ ° + Kol 1,1 y
K K ¥x SSx m n

avec X : valeur prédite
2 2 2
k=b °-tg8
et Sh : erreur standard de b
Xy

(Dapson 1980, Sokal & Rohlf 1983).

Ees limites de L'intervalle sont é&galement biconcaves
de part et d'autre de la droite de régrassion, mais dans ce
cas, elles sont asymétrigues.



225

RESULTATS

Les carrélations entre les diverses mensurations
corporelles sont moins bonnes pour les données des
campagnols capturds dans la nature que celles présentées au
Tableau 19. En effet, & partir de 90 g la croissance dee
différents caractéres n’est plus linéaire, majis se ralentit
pour atteindre un plateau. Ce phénoméne n'apparait pas_ en
captivité, car en laboratoire les campagnels croissent plus
lentement et demeurent de petite taille {Morel 1981}.

C'est poucrquoi les &quations de prédiction ont été
calculées & partir des données de terrain, en se £fondant
sur ltintervalle durant lequel la croissance est lingaire,
soit ebtre 10 et 90 g. L*échantillon ainsi sélectionné
provient de diverses stations et comprend 491 des 790
données récoltées par Morel. Le coefficient de corrélation
est de (.85 entre le poids et le diasctéme et de 0.%0 avec
la LCB. Les &guations de régression ont &té& é&tablies en
considérant 1le poids comme variable dépendante et, dans ce
cas, les intervalles de confiance ont été calculés & 1'aide
de la formule donnée pour une droite de régression directe.
Les équations sont leg suivantes :

Poids = 6.68-LCB ~ 151.03

aver n = 491, Erreur standard de be = 0.146

Poids = 13.86-Dlast. - 88.52

avec n = 491, Erreur standard de byx - 0.381

Ces deux droites et leurs limites 3 95 ¥ sont dessinées
sur la Figure 52.

Pour diverses mesures, comprises dang la rlage
drapplication, soit entre 0 et 90 g, la wvaleur des
prrédictions, leurs intervalles de confiance & 95 %, ainsi
que les bornes inférieures et supérieures sont présentés au
Tableau 20; pour chacune des deux équations, ces valeurs
sont données pour un échantillon moyen, composé de 491
individus, et pour une prédiction individuelle. La Figure
53 montre 1’évolution de 1'étendue de 1lfintervalle de
conflance en fonction de la taille de 1*&chantillion pour
plusieurs valeurs de la variable indépendante. On constate
que 1l‘intervalle pour une prédiction individuelle est
respectivement de 27 et 32 g pour la LCB et le diastéme. Xl
décroit ensuite exponentisllament pour atteindre la wvaleur
moyenne & l'asymptote. Ses dimensions se réduisent d&ja de
plus de 50 % pour un é&chantlllon de S animaux et sont
voisines de 10 g pour 10 individus.
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LCB

Diast.

Fiqure 52

T T T ¥ T T T ¥ T P

0 Iv] a0 70 B0

Droites de régression entre les mesures du
cridne et le poids de 0 4 90 grammes.

a) LCE : Longueur condylcbasale en mm
b) Diast : Diastéme en mm
P = Poids en g
Bande étroite: Limites de confiance des
régressions a4 95%
Bande large : intervalle de confiance & 95%
pour une prédiction individuelle.
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Tableau 20 a) Estimation du poids d'A. t. scherman en
fonction de la longueur du diasté&me supérieur

Intervalles pour un &chantillon de:

491 indiwidus 1 individu

Piast. FPoids lntervalle Lim inf Lim sup Intervalle Lim inf. Lmis:P

Prédit g % 85 % 85 % 95 % © 98 % g
o 9 9 9 g g g 9
7.0 4.5 6.47 5.2 11.7 31.9% -7.5 4.5
7.8 15.4 5.75 12.5 18,3 31.85 -0.5 il.3
7.6 16.8 5. 40 1.0 19.6 3l.a3 0.9 32.7
Y La.2 5.46 15.4 20.9 31.80 2.3 4.1
7.8 15.6 5.31 16.9 2,2 31.78 1.7 i5.4
1.8 20.9 £.17 1a.4 218 31.75 5,1 6.8
8.0 22.1 £.03 19.8 24.8 1.7 6.5 in.2
8.1 1.7 4,68 21,3 26.2 31.71 1.9 19,6
8.2 25.1 4.7 22,7 27.5 31,69 5.3 40.9
E.3 26.5 4.60 24,2 28.8 31.66 10.7 42.3
8.4 27.9 4,45 25.6 0.1 IL.63 12.1 43.1
8.5 29.3 4,31 27.1 1.4 31.62 13,4 45.1
3.5 0.4 4.1 8.6 2.1 31,61 14.8 464
8.7 2.9 4.03 30.0 4.0 3L.59 16.2 47.8
a.a 31.4 3.a9 L5 35.¢ 31.57 17.6 49.2
4.9 4.8 3.76 2.8 36,7 31.55 15.0 0.6
9.0 36.2 3.62 3.4 380 I1.54 0.4 52,90
9.1 176 3.4p 5.8 33,3 31.52 21.8 53.3
9.2 39.0 3.35 7.3 40.6 31.51 23.2 54.7
8.3 40.3 1.21 38.7 42.0 3l.49 24.6 56.1
3.4 41.7 3.08 40.2 43.3 31.48 26.0 57.5
9.5 43.1 2.95 41.6 44.6 31.47 27.4 58.9
5.6 44.5. 2.82 431.1 45.% 3l.48 28.8 60.2
9.7 45.9 2.69 {4.5 471.2 31.44 30.2 61.6
3.4 47.3 2.56 45.0 4B8. & 31.43 31.6 63.0
2.9 4.7 2.4 47.4 42.% 31.42 2.9 64.4
16.0 50.0 2.32 48,8 51,2 31.41 34,3 65.8
10.1 51.4 2.20 - 50.3 £2.5 31.41 5.7 67.1
10,2 52.8 2,09 sL.p 53.9 31.40 171 68.5
10.3 £4.2 1.98 £3,2 55.2 31.39 38.5 69.9
140.4 55,6 1.e8 546 56.5 31.3% 5.5 11.3
10.5 57.0 1.9% 56.1 57.9 31.38 41.3 12.7
L0.6 5.4 1.70 51.5 £g.2 31,37 42.1 74.0
10.7 5%.7 1.62 50.9 £0.6 31.37 44.1 754
10.4 61.1 1.55 50.4 61.9% 31.37 45.4 16.8
LG.% 62.5 1.50 61.8 63.2 31.36 46.0 78.2
11.0 63.% 1.46 63,2 64.6 31.36 48.2 15.6
11.1 65.3 1.43 64,5 66.0 31.36 4% .6 Bl.0
11.2 66.7 1,41 £6.0 67.4 31.36 51.0 B2.4
11.3 6p._1 1.42 67.4 68.8 1.36 52.4 83.7
11.4 9.4 1.44 68.7 70.2 31.36 £i.a B5.1
11.5 0.8 1.41 70.1 71.6 31.36 £g.2 86.5
1.6 7.2 1.52 11.5 73.0 31.37 56.5 87.%
11.2 73.6 1.58 12.8 T4.4 31.37 57.9 85.3
11.8 75.0 1.65 74.2 75.8 31,17 5%.3 90.7
11.9 16.4 1.713 75.5 77.2 31.38 £0.7 92.1
12.¢ 17.8 1,82 76.9 18.7 31.38 62.1 93.5%
12.1 19.1 1.82 78.2 80.1 31.3% £3.5 94,8
12.2 B0.5 2.02 79.5 81.5% 31.39 64.8 96.2
12.1 81.% 2.13 80.9 83,0 il.40 66.2 97.6
12.4 81.3 2.24 82.2 0d.4 31.41 £7.6 99.0
12,5 a4.7 2,38 B3.5 85.5 31.42 69.0 100.4
12.6 a6.1 2.48 B4.8 87.3 31.43 70.4 10L.8
12.7 847.5 2.61 86.2 LY I1.42 71.7 103.2
12.8 88.8 2.72 BT.5 8¢.2 31.45 73.1 104.6
12.% 90.2 2.86 pg.e 31.7 31.46 74.5 106.0
13.¢ 8l1.5 2.9%9 90.1 §3.1 31.47 75.% 107.4
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Figqure 53 Prédiction du poids. Diminution de l'inter-
valle de confiance en fonction de la taille de
1°*&chantillon, pour guatre valeurs de la LCB et
du Diastéme

a} Diastéme: 1 = 7.0 mm
25 8.5 mm
3= 10.5 mm
4 = 12.5 mm
by LCB: 1 = 24 mm
2 = 26 mm
3= 30 mm
4 = 36 mm

T : Etendue de 1 intervalle en mom
N : Taille de 1'échantillon
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2y APPLICATICN DE LA TECHNIQUE D'ESTIMATICGN DU POIDS
AU REGIME ALIMENTAIRE PU HIBOU HOYEN-DUC

MATERIEL & METHODE

Lors de lrexamen du matériel récolté & Ottenbach par
Reichardt et Egelbach, j’al mesurd au dixiéme de mm la
langueur du diastéme supérieur gauche, alnsi que l2 LCB
lorsgque e créine était intact. Le polds des campagnols 2
6té estimé 3 1lraide de l*une ou des deux Equations de
régression présentées ci-dessus.

RESULTATS

La Figure 54 montre l'éveolution au cours du temps de la
proportion des deux preles principales du Hoyen-duc, solt
A. t. scherman et M. arvalis, qui & eux seuls forment plus
du 80 % des proies consommées. Les pelotes de réjectien de
mars 1981 ayant é&t& récoltées lors de la découverte du
dortoir, elles correspondent  vraisemblablement & @ la
‘consommation hivernale de la population.

On remarque que l’abondance du Campagnol terrestre dans
les pelotes de r1éjection diminue opotablement durant
l’hiver, cette espdce ne constituant plus alors que 14 & 18
% des captures. La propertion augmente nettement dés le
mois de mai et se maintient durant 1'été, entre 35 et 41 &
en 1981 et entre 44 et 51 % envicon en 1982. On observe
également que les courbes des deux espéces sont lmnversément
corcélées, Ainsi, & une augmentatlon de la prédatlon sur
Arvicola correspond une diminution de 1la pression sur
Miceotus, et la digparition du Campagnol tecrestre du
t8gime alimentaire en hiver est compansée par une
consommation massive de Campagnols des champs,

Au total, 765 crdnes de Campagnols terrestres ont &té
examinés, dont 718 ont pu étre retenus pour la mesure du
diastéme et 92 seulement pour 1la LCB. Leur poids a été
estimé & l’aide des droites de régressicn et la Figure 55
présente la distribution de ces 718 individus répartis en
classes de poids de 5 g. Chacune d’entre elles corcrespond &
un intervalle de mesure de 3 ou 4 dixidémes de mm.
L'intervalle de confiance de chacune de ces mesucres est
inférieur & la tallle de la classe, dés que 1*échantillon
atteint 50 individus eanviren (Fig. 53)., ©On peut donc
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Figure 55 Distributicon en classes de 5 grammes des

Campagnols terrestres présents dans le régime
alimentairve du Hibou Moyen Duc. Ottenbach
1981-19B82.

En blanc : Poids estimé& d'aprés le diastéme,

N = 718

En noir : Poids estim& d'aprés la LCB
N = 92

Flaches : limites entre les classes d'sge
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admettre, vu le grand nombre de crénes analysés, que cet
histogramme présente une excellente sécurité de prédictien
et gu’'entre 35 et 75 g l'etreur moyenne est inférieure i 10

q.

On ehserve que la prédation du Moyen-duc sur la forme
foulsseuse du Campagnol tetrestre s’exerce essentiellement
sur les fractions juvénile (moins de 45 g) et subadulte (de
45 & 65 g), qui représentent 79.2 % des individus mesurés.
On constate en outre que la distributien ne suit pas pas
une lel normale, car elle est é&vasée vers 1a gauche et
plurimodale. En effet, elle présente deux modes distincts
pour les claeses 40-45 et 50-60 et peut-&tre un trolsiéme
entre 65 et 70 g, lec individus de ces trols lntervalles de
poids é&tant plus fortement soumis & la prédation que les
autres.

i.*évolution de la distribution des poids au cours du
temps rcévéle gue ‘tous les échantillons, gu’ils soient de
1thiver, du printemps ou de 17été, pcésentent la méme
répartition (Fig., 56). Le mode principal, correspondant aux
subadultes, émerge dans tous les cas, celul des juviEniles
est presque aussl fréguent, alors que le troisléme apparait
meins téguliérement. On notera que les é&chantilleons d"hiver
et du début du printemps contiennent tous une importante
proportion de Suvéniles et d’individus de meins de 60 g,
indiguant une reproduction hivernale, aussi bien en
1880-81, qu’en 1981-8B2.

Les 92 crénes entiers pour lesguels la longueur
condyle-basale a pu &tre mesurée présentent une
distribution unimecdale de type normale, décalée par rapport
& la population totale. En effet, les poids estimés &
pactir de la régression sur la LCB, sont comptis entre 40
et 85 g et les moyennes des deux distributiens sont
significativement différentes, soit 53.7 g + 0.%2 pour la
population totale estimée & partir du diastéme et 62.8 g
1.70 pour la seconde (t = 6.76, ddl = 808, p<0.00l}. Cette
différence ne provient pas dfune éventuelle divergence
entre les deux méthedes, puisque dans cet échantillen de 92
crénes la moyenne estimée draprés le diastéme est de 63.0 +
1.58 ot de 63.2 + 1.60 d'aprés la LCB (t = 0,218, ddl =
172, p>» 0.05) pour les 87 individus sur lesquels les deux
caragtéres ont Eté mesucés.

On constate également gue la proportion de crénes
intacks augmente avec le poids. Cette caractéristigue
refléte les modifications des os du créne, qgqui durcissent
et se soudent avec l’8ge. Alnsi, pour les poids Inférieurs
a 60 g, 6.7 ¥ (33/495) seulement des crines ne sont pas
brisés , alors que ¢e rapport augmente siqnificativement et
passe & 26.5 % (59/223) au-~deld de cette limite {test exact
sur les fréguences, p{0.001}.



235

DISPERSION, DEPLACEMENTS ET
UTILISATION DE L’ESPACE CHEZ

A. E£. scherman
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ANAMLVYSE S PATIALE

PIEGEAGES PAR CMR

Cartographie

Au terme de chagque campagne de piégeage par CMR et
aptes avolr relevé la position des trappes sur un plan, la
distribution spatiale des animaux a été reportée sur une
carte.

Draprés  Airoldi (1976b, 1978}, les Campagnols
terrestres sont en moyenne capturés et recapturés 4.2 fois,
chacun dfentre eux visitent en moyenne 1.9 piéges
différents durant les deux jours de la session gui compte
18 contr8les. Lore de I'enalyse, différents individus pris
dans le méme pidge sont considécés comme des occupants dfun
méme dowmaine  vital, Il est ainsi possible, par
recoupements, de déterminer la composition et la
distribution de groupes soclaux distincts 1les uns des
eutres et de dresser la carte des domaines vitaux (Airoldi
1976b, 1978}.

Dans la plupacrt des cas, jrai . renoncé 3 la
teprégentation utilisée antérieurement {(Alroldl 1976éb,
19768, Saucy et Meylen 19871 dont la méthnde conslste &
tracer les limites s&pareant deux domaines wvoisins 3
mi-distance entte les trappes ayant capturé des campagnols
de groupes différents, car, dans de nombreux cas, cette
technique s'est rEvElée peu précise et ambigle. Elle
stapplique =alsément lorsque 1'ensemble du tecrain est
occupé par les campagnels et gue ceux-ci sont capturés 3§
plusieurs reprises en différente postes de pidgeage. En
période de Eaible densité, i1 arrive gque de nombreuses
trappes ne scient pas visitées, ou qu’elles ne le ssient
que durant la nuit, du fait que les animaux sont
réguliGrement capturds au centre de leur terrier pendant la
journée. De plus la présence de Taupes complique souvent
ltinterprétation des signes d’activité cbeervés au niveau
des piéges. Enfin, si ies effecktifs sont faibles, les
chances gque plusieurs individus se prennent dans le méme
piége sont plus faibles qu'en période de forte densitké,

C'est pourguoi j’'ai préfécé représenter sur les cartes
de la distribution spatiale, en plus de la position des
animaux, l'emplacemsnt de tous Ules pi#ges, en indiguant
5'ils ont 8t& visités gu non et de relier entre elles par
un polygone convexe les trappes ol se sont laissds capturer




237

un ou plusieurs individus appartenant au méme groups
social. )

Centre dtactivité et déplacements

Lors de chaque session de  plégeage, le centre
dfactlvité ou barycentre, défini comme la moyenne
arithmétique des coordonnées des diEférents points de
capture {Hayne 1949) a &té calculé pour tous les individus.
Les distances séparant les barycentres des animaux capturés
et recapturés au cours de campagnes de plégeage successives
ent  &galement &té calculées ot permettent d'estimer
1/amplieur des déplacements effectués par les campagnols
entre deux sessions. En raison des dimensions extrémement
rédufites du domaine vital chez A. t. scherman, ces
distances sont faibles et génécalement Inferieutes & 10 m
pour des animaux résidents fixés dans un tercier {Saucy at
Meylan 1987}, Je considére qu‘un animal a effectué un
dépliacement lorsgue le domaine qu’il occupe est distinct de
calui dans lequel i1l a é&té capturd lors de la sesslon
précédente et qgue 1la distance de son déplacement est
supérieure § ja distance maximale entre cecaptures (DMR) de
lrune et l’autre sessions.

comme les valeurs de la DMR peuvent varier en fonction
de la densité (Sawcy & Meylan 1987) ou de 1'gtat
reproductif des animaux (Jaonett 1977, Salvioni 1986}, ce
critére n’est pas ahsolu. Cfest pourquoi les déplacements
des campagnols ont &té rcépartis en classes de taflle
équivalente au domaine wvital moyen. Cetke unité de domaine
{uDM} a €té définie comme ia moyenne des DMR individuelles
et sa grandenr a é&té calculée pour chaque sassion de
piégeage. Pour &viter d'abaisser les estimations par des
valaurs nulles, seuls les individus ayant visité plus d‘un
piége ont E&té pric en considération. Il s'agit d’'une option
maximaliste, qui écarte Ie risgue d’une sous-évaluation de
la longueur du domaine, due aux animaux gul se font
toujours prendre au méme endroit.

J*ai utilisé pour effectuer l-ensemble des calculs
plusieurs programmes BASIC, €crits 3 mon intention par R.
Maurer {Université de Genédve). Je les ai ensuite modifiée
et adaptés au systéme VAX de l'Université de Meuchftel. En
plus des calculs, l'un de ces programmes offre une option
graphigque de dessin des déplacements des animaux sur le
transect et ie gquadrat.
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Taux de diepersion [(Td.)

Le taux de dispersion (Tdy, ) entre deux sessions de
plégeage a &té défini camme e rapport entre le nombre
dranimaux ayant effectué un dépleacement et le total deg
sujets recapturés. Comme i1 est lmpossible, sur la baze des
distances enregistrées, d'établlir wune dictinction nette
entre de véritables mouvements de dlspereion et  des
déplacements résultants d'une dérlve progressive du demaine
vital, J*al consldéré lrévolutlon du taux de dispersion en
fonction des distances patcourues. Alnsi, le taux de
disperslon est donné par la formule :

n
= My

Td, Nr

*=1
avec :
Nx : nombre d‘animaux recaptucés & une dietance
supécieure 3 x UDM
Nr : nombre de sujets recapturéc durant
lrintervaile i
D : nombre d'UDM pour lequel le taux est estimé

RADIOTELEMETRIE

Lars des études antérleures sur Ll'utilisation de
ltespace chez la forme foulseeuse du Campagnol terrestre,
seul le domaine occupé par les différents groupes soclaux
avalt été considéré., Ceci s‘explique en calson du faible
nombre de pidges différents visités en moyenne pat chague
anlmal (Airoldi 1976b,.1978, Saucy et Meylan 1$87), Le
domaine vital individvel avait &té un peu délalssé et
ntavait €té abordé que par des mwEthodes métriques
appliquées aux données de CMR, telles que distance entre
recaptures successives, DRS (Pascal 1984) ocu par 1l'étude de
la DMR {Saucy ot Meylan 1987}.

Gréce 3 l'utilisation de la radiotélémétrie, il est
désormais possible de réunlcr des sécies de donndes
importantes et de décrire l'espace utllisé par chague sujet
considéré indépendamment de ses congénares, ainsi gue
dranalyser les relations que diffécents aAnimaux
entretliennent entre eux.

Dans une cevue, complétée par Benhamou {(1986), Jamon
{1982] relate Ll'évolution du concept de domaine vital et
des méthodes mises en oeuvre pour en définir les limites et
caractéristiques, depuls les origines jusqu'd 1l'apparition
des méthodes probabilistes.

Y

C’est 3  Burk (1943) que 1l'on doit la premiire
définitlon fonctionnelle du domaine, que cet auteut définit
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comme l'e¢space parcouru par un animal au couts de ses
activités habituelles de recherche de nourrlture, de
reproduction et de eains aux jeunes., Cette définition
demeure cependant encore imprécise et elle a souvent &té
critiguée (Yerges 1953, Cooper 1978), car elle ne tient pas
conpte de la dimension temporelle. En effet, la forme et la
taiile du domaine peuvent varier au cours du temps. Stickel
& Warbach (1960) preposent une définition généralement
admise auwjourd hui et  censidérent 1le domaine wvital
ingtantané carrespandant & ia eurface ut see
régulierement au jour le jour et un domaine & long tecme
gui englobe les zones exploitées durant e plus longues
périodes, par exemple une saison ou une année.

La représentation graphigque et 1l'ectimation de 1la
surface du domaine vital sont deux problémes distincts gque
de nombreux auteurs ont teaté de résoudre '3 ltaide d'un
seul modéle. De maniére générale, les modéles emplriques.
tels gque la méthode du polygone convexe cu du Polyqone
concave, permettent de délimiter un domaine £idéle aux
données de terrain, alors que les méthodes probabilistes
fourniseent une ecstimation de la surface statistiquement
fiable (Jennrich & Turner 1969, van Winckle et al. 1935,
Jamon 1982). Les premlers modd8lee de ce Gtype, iesus du
cocncept de centre d'activité (Hayne 1949}, tels que le
dieque de Calhoun et Casby (1958) ou l'ellipse de Jennrich
et Turner {1969) sont relativement simplee, male présentent
des contraintes sur la normalité des donndes et la forme du
domaine qui est supposfe circulaire dans le premler cas et
elliptigue dans le second.

Des moddles probabilistes plus récents ont vu le jour
drune part, sur la base de la notion de "core area"
(Kaufmann 1962), crest-i-dire de zones ol se concentre
1ressentiel de l-activité d'un animal, en lieu et place du
centre d'activité de Hayne (1949}, et d'autre part, grlce &
lfutllisation généralirée de l'ordinateur gui se charge de
calculs fastidleux. <Ces modeles se scat affranchis des
contraintes concernant la forme du domalne et la normalité
des données. 1Ils offrent une description de l'utilisation
de l'espace basée sur legs observations de terrain, tout en
définissant différentes zones de probabilité de rencontre
de 1'animal (Anderson 1982, Dixon & Chapman 1980, Don et
Renncls 1983, bunn & Gipeon 1977, Renward 1987}, Iis
présentent en revanche le désavantage df'étre relativement
lourds & utiliser, nécessltent 1'achat, l'adaptation et 1a
nise en ceuvre de programmes parfois complexes.

Aprés examen des différents medéles & disposition, j'al
choisi, pour analyser les données de radio-tracking et
décrire le domaine de la forme fouisseuse du Campagnol
terrestre, de représenter les contoure dee domaines par la
méthode du polygone convexe. Elle consiste & joindre les
pocints les plus extérieurs en évitant de former des angles
cencaves, Les surfaces ont été estimées par la technigue de
1*ellipse, au seuil de probabilité de 95 % (Jennrich &
Turner 1969), ainsi que par celle du polvgone convexe. En
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ralson de la surface extrémement rédulte du domaine chez A,
t. scherman, et de 1la précision des localisations
effectudes, il eut été illusoire et inutile de cherchet a
appliquer 1fune ou 1l'autre des méthodes récentes citées

plus haut.

Le choix du polygone pour la représentation est
justifié par le mode de vie souterrain d'A. t. scherman,
dont les déplacements i Ll'intérieur du domaine Bant Limltes
aux fronti&res du réseau de galeries. Les observations sur
le terrzain ont montré, dans le cas de terriers isolés, que
les localisations les plus extrémes correspondaient aux
limites des zones de taupini&res. Airoldi (1985) a observé
que le nid 4'A. t. scherman se trouve généralement dans une
position centrale, ce quil autorise l'utilisation d’un
modéle tel gue celul de 1 ellipse pour estimer }a surface,
Du reste, rvappelons gu'Aireldl (1976a) avait wutilisé upn
modéle elliptigue pour évaluer l’alre du terrier,

Programmes d'analyse

Jtai wutilisé deux programmes pour ces analyses. Le
premier, mis & ma disposition par J.-0. Bourgquin
{Université de Lausanne), permet, aprés avoir sélectionné
les pointe les plus externes, de calculer la surface du
polygene convexe sgelon la formule donnée par Jennrich &
Turner (1969). J’al adapté ce programme, écrit en FORTRAN
pour un otdinateur Worsk, et créé une version graphique gqui
utilise le logistique GKS de Tektronics implémenté sur le
syst&me VAX/VHNS. Cette sortie graphique deseine les peints,
le barycentre, ainsi que le polygone convexe €t une grille
de référence orthogonale dont la maille est de 10 m.

Le second programme, que j'ai éerit personnellement,
calcule les ellipses & trois niveaux de probabilité, soit
63, 95 et 99 %, selon le modéle de Jennrich et Turner
{1969). 11 donne la longueur des deux axes des ellipses,
l'angle de ces derniéres par rapport aux axes de
coardennées, ainsl que la surface de chacune d'entre elles.
Une vergion graphigue de ce programme BASIC existe
également. Ce mode de représentation ne sera retenu iei
qu'a titre d'illustration, car il me parait meins
satisfaisant que celui du polygone. La Figure %7a denne un
exemple des deux méthodes drfanalyse. ©On constate que
ltellipse ne recouvre pas de mnmaniére satisfaisante
ltensemble des localisations.

Les Figures 57b et 57¢ illustrent et Justifient 1le
choix du modéle preobabiliste pour estimer la surface des
domalnes vitaux., de préférence & une technique empirique,
En appliguant le modéle du polygone, on remarque gue lfaire
augmente constamment en fonction du nombre d'cbservations,
alors gque la surface estimfée avec la seconde méthode se
stabilise & partir d'une vingtaine d’observations.
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RESULTATS

ANALYSE DES5 DEPLACEMENTS QBSERVES AUX CLUDS PAR CHR,

FIEGERGE & LA PINCE ET RADIOPISTAGE

Les mouvements des Campagnole terrestres zux Cluds ont
été analysés et sont présentés en fonction de l'ége, du
sexe, de la saison, ailnsi que des différentes phases du
cycle pluriannuel. Les déplacements des animaux ont &ié
estimés par la distance séparant les barycentres de deux
sesslons de piégeage successives. Sur les diagrammes, ils
ont été exprimés en unités de domaine wvital {UDM). Pour
chague période, la valeur de ce paramitre a écé caleulée
sur la base de la DMR moyenne (distance maximale enitre
recaptures).

Toukes les données de CMR ont été retenues pour
cactactériser les dimensions du domaine vital moyen. La
valeur moyenne de la DHR, calculée sur l'ensemble des
données est 6.7 + 0.47. L*étude par salson a montré gue ce
paramétre est demeuré relativement constant de 1982 & fin
1983. Sur le tcransact, sa moyenne a varié entre 5.1 et 7.0
m durant cekte pécriode, avec des extrémes compris entre
11.6 et 15.7 m, soit approximativement le double de la
valeur moyenne (Tab. 21). En revanche, pour le prlntemps
1984 et l'année 1986, les estimations sont respectivement
de 9.7 et 5.6 m, avec dec extrémes de 20.5 et 32.2 nm.
Durant la période iantermédiaire, coit de 1'été 1984 & fin
1485, la DHKR fut de 5.1 en moyenne et de 12.0 m av maximum.

Des tests statistiques de comparaison de moyenne ont
monttré que les valeurs de la OHMR sont significativement
différentes entce l’automne 1983 et le printemps 1984 (t de
Student = 4.37, ndl = 71, p¢D.001}, entre le printemps 1984
et la période qui va de 1’été 1984 a la fin 1985 (L = 4.35,
ndl = 57, p <0.001), ainsi qu'entre cette derniere et
l*année 1986 (t = 3.04, ndl = 60, p¢0.01). En revanche, les
valeurs de la DMR comprises entre 5.1 et 7.0 nde différent
pas entre elles au seuil de 5 %; de plus, aucune différence
nta &té détectée entre les sexes, ou les classes d'ége,
guelle gue soit la période considérée. .

Ces résultats justifient donc wune répartition des
déplacements des campagnols en classes de 10 m pour le
printemps 1984 et l'année 1986 et de 7 m pour les autres
périodes.
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L*augmentation de lg DMR au printempe 1284 correspond &
une annexion, par les survivante de i'hiver, des domalnes
latesés vacants par les Individus morts en masse lors du
déclin. Ce phénonmdne avalt déjid été mis en évidence dans un
travail précédent (Saucy 1981, Saucy & Meylan 1987). En
revanche, en 1986, &oit en phase de croissance, les animaux
vivaient dans des terriere de Taupss qu'ils avaient
colonigds et dont les réseaux peuvent mesurer juequ’d dix
fois 1a longueur de ceux du Campagnol terrestre (Fritechy &
Meylan 1981). .

La distribution des déplacements cbservés durant toute
la période d‘&tude et pour 1l'ensemble de la population est
prégentde sur la Figure 58a. Les diagrammee suivants
montrent la répartition de ces mouvements, soit par sexe
(Fig. S58b, ¢}, soit par ciasges d'8ge (Fig. 59a, b, c).
J*al retenu, pour effectuer la classification des jeunes
indlvidus, 1'8ge enregistré lors de le premiére de deux
captures consécutives. Les données des campagnols repris &
la pince et de ceux Etudlés par radiopistage ont également
été Intégrées & l‘analyse. Des signatures particuliéres
permettent de les dlétinguer sur lee figures. -

Au total 168 des 483 Campagnols terrestrec marquée dans
cette localitd entre 1982 et 1986 ont éEté recapturds au
moins une fofs et ont contribué au calcul des 265 distances
présentfes sur les Figures 58 et 59, certains d’entre eux
ayant &t& repris jusgu'd 7 fois au cours de sessions
wltfrleures. On constate d'enmblée gque Ia majorité des
anlmaux ont été recapturds i lrintérieur de leurs domalnes
vitaux antérieurs, soit & une distance inférieure 3 la
longueur d‘un domaine moyen (67 % des cas). 18 % de
reprisee ont &t opfrées dans un domaine adjacent, soit &
moins de deux unités de domaine. Les 15 % restants ce
répartissent de meniére décroissante en. fonction de la
distance, avec un léger wmaxioum pour la classe 1,
correspondant & des déplacements compris entre 21 et 28 m
ou 30 et 40 m, suivant la valeur de la DMR considér&e. On
remarque eEgqalement qufau-deld de 10 unit&e du domaine
moyen, les déplacements deviennent extrémement rares, les
plue grandes distancee enregietréee &tant de 93 et 233 m.
Les déplacements observEs par recapture & la pince dane la
zone de destruction et lore d'expériencee de radiopistsge
e répartiscent réqulidrement entre les différentes
clasges, confirmant ainsi gque les donades de CMR ne sont
pas biaisées par la tallle et 1la forme de la parcelle
d'étude.

La répartition des mouvements en fonction du sexe (Fig.
S8b, ¢) montre qgue les miies ont e¢ffectué une plus grande
proportion de mouvements & grande distance, les deux
distributions é&tant statistiquement différentes 1'une de
lrautre (test non paramétrigue de Mann Whitney sur les
diestances parcourues, U = 7839.5, p«<0.05}. Une différence
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Figure 58 Dispersion d‘A. t. scherman aux Cluds

entre 1982 et 19Be&. Répartition des
déplacements exprimés en unités de domalne

vital (UDM).

En blanc : Données de CMR

En noir : Données de piégeage 4 la pince
Harhuré : Données de radiotélémétrie

a) Total des observations, N = 265

b) Miles, N = 125

c} Femelles, N = 140
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entre 1982 et 1986. Distribution des
deplacerents par classes d'dge.

M2me dornées gue sur la Figure 58.

&) Adultes: N 162
b) Subadultes: N = &4
¢} Juvéniles: N = 39
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entre les sexes apparait é&galement 51 1'an compars le
nombre de recaptures opérées & une distance inférieure ou
supérieure 3 une unité de domaine vital, lec miles ayant
été significativement plus souvent reprie & lr'extérleur de
leur damaine antérieur gue les femelles (Chi? « 4,92, ndl =
1, p<0.05).

En revanche, la distribution des 265 mouvements en
fonction de 1f8ge (Fig. 59a, b, ¢) montre une répartitiaon
ldentigue & celle de l’ensemble de la population. Le nombre
de déplacements effectués par les individus des trels
classes d'dge diminue de la méme manlére en fonction de la
dlstanece et les distributions ne différent pae 1l'upe de
l'autre du point de vwe statistigue (test de Mann Whitney
sut les distances et test du Chi? sur les fréquences,
clasges 3-4 et 5-24 regroupées, pr0.05 pour toutes les
comparaisons). De méme, 1les proportions entre individus
recaptuetés & 1’intérieur ou & l’extérleur de leurs anclens
domainee vitawx ne seont pas différentes d’un groupe &
1’avtre (test de Chi?, p)0.05 dans les trols cas).

Cependant, on constate sur la Figure 59 gue les nombres
absolus de recaptures varient entre les classes d'8ge, les
JuvEnlles étant les moins reprfeentés et les subadultes
cccupant wune posltlon intermédiaire entre les premlers et
les adultes. J*al cherché & déterminer s! ce phinoméne
n*étalt qu‘un arttefact d0 & la crolssance, car les
juvéniles et les subadultes passent dans la classe d’8ge
supbrieure & mesure gqurils grandissent, ou £i ces animaux
ont dispacu plus fréguemment que Jles adultes aprés leur
premiére capture.

Lee résnltats confirment la seconde hypothése et, comme
l*indique le Tableau 22, seuls 23 % des juvénlles ont été
reprls au moins wne fois, contre 44 % des zpbadultes et 38
% des adultes.’Ainsi plus des 3/4 des juvéniles ont dispatu
aprés 8svolr &té margués, proportion significativement plus
Elavée que dans les deux auntres classes d*8ge, qui ne
diffdrent pes entre elles, comme le montrent les teste de
comparalsons de proportions {[adultes - juvéniles, p ¢0.01,
subadvltes - juvéniles, p¢0.001, adultes - suvbadultes, p =
0.84). De méme, avcune différence concernant la probabilité
d‘'étre recapturé n'‘apparait entre les sexes (p = 0.37, Tab.
22). Le tableau 22 contient également le détail du nombre
de recaptures en fonction du sexe et de 1*8ge, alnei qu’un
indice exprimant le nombre de recaptures par lndivide
tepcis au moins une fole. Ce rapport passe de 1.09 pour les
juvéniles, & 1.24 pour les evbadultes et 3 1.87 chez les
adultes, les propertions étant sighificativement
différentes entre adulter et subadultes (p£0.001), ainsi
gu‘entre adultes et juvéniles p(0.0l1). Il n‘y a en revanche
gas de différence au seuil de S % entre subadultes et
juvéniles, de méme gu'entre miles et femelles.
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TABLERU 22 Prcbabilité de recapture en fonction de 1'&ge
de }'animal lors de sa premiére capture.

CLASSE N Nr |N-Nr Ne/N R R/Nr
ADULTES 224 84 140 0.375 157 1.87
SUBADULTES 113 50 63 0.442 62 1.24
JUVENILES 147 34 113 0.231 37 1.09
MALES 247 67 180 0.271 120 1.79
FEMELLES 235 73 163 0.309 140 1.92
N : Nombre total 4'individus margués dans la classe

e : Nombre d'individus recapturés au moins une fols

N-Nr : Nombre d4'individus non recapturés

Nr/H : Proportion 4'individus recapturés une fois au meins
R : Nombre de recaptures dans la classe

R/Nr : Nombre moyen de recaptures par individu recapturé

Ainsi, les juvéniles se caractérizent par un plus
faible taux de recapture que les représentants des autres
classes d’dge, impliquant soit une plus forte mortalitcé,
soit une plus grande tendance & l'émigratlon & grande
distance. Les deux hypothéses sont plausibles et il est
impossible de trancher, car il y & des arguments en faveur
de l'une comme de lfautre. En effet, aucun des juvénlles
marqués dans la parcelle é&tudide par CHR n’ayant é&té
recapturé 3 la pince dans la zone de destruction, il est
vealsemblable que les jeunes animaux gul ont disparu entre
1982 et 1904 sont morts. Cependant, le plus grand
déplacement enregistré, soit de 233 m, a £té réalisé par un
juvénlile en 1986, en phase de crulssance de la population
et 1’on ne peut exclure gue de tels mouvements alent
échappé & l'investigation durant les périodes précédentes.
En effet, les deux points les plus &loignés de la hande de
piégeage sont distants 1l'un de l'autre de 213 m et les
piégeages & la pince ont été réalisés dans la zone située
entre les cotes 250 et 300. Les déplacements & grande
distance demeurent plus dlfficiles & mettre en évidence en
période de forte deneité, car une telle opératicn
nécesslterait le plégeage de tous les animaux dans un rayen
de 300 m av moins autour de la parcelle de marguage, ce gui
représente un travall glgantesque. En revanche, en péricde
de falble densit&, les terrlers sont faclles & détecter par
une prospection visuelle, Ia recaplure dee animaux qui se
sont déplacés n’impliguant pas un effort de piégeage
démesuré.
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Figure 60 Evolution saisonniére des mouvements de
dispersion d'A., E. scherman aux Cluds entre
1982 et 1986. Mémes données que celles des
Figures 58 et 59.

a) De l'automne 1982 au printemps 1583, N
LY Du printemps & 1°été 1983, N = 12; UDM
c) De 1'été & 1'automne 1983, N = 29; UDM
d) De l‘avtomne 1983 au printemps 1984, N 18; UDM = 10m
e) De 1'été & 1'automne 1984, N = 19: UDM m

f) Du printempa & 1‘automne 1985, N = 8; UBM = 7m

g) De 1l'automne 1585 & 1‘automne 1986, N = 34; UDM = 10m
UDM : Unité de domaine vital

40; UDM = m '
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m
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EVOLUTION DU TAUX DE DISPERSIOMN EN FONCTION

DE L& PHASE DU CYCLE PLURIANNUEL

L*évolution du nombre de déplacements en fonction du
temps et de la phase du cycle pluriannuel est présentée sur
la Figure 60. Les trols  histogrammes  supérieurs
correspondent & la péciode de forte densité, soit de
lrautomne 1982 3 1rautomne 1983, les deux sulvants au
déclin, entre la fin 1983 et 1'automne 1984, alots gue
1'avant dernier et le derniler se rapportent cespectivement
3 la phase de faibles effectifs et au début de la période
de ccoissance, Les effectifs ne correspondent pas
exactement 3 ceux des figures précédentes, basés sur
1’ensemble des données, cat cettaing individus peuvent Eoct
blen avoir quitté la parcelle d’'étude entre deux campagnes
de plégeage et 1'avoir recolonisfe par la sulte ou aveir
échappé 3 la captute lors de 17une ou lfautre session.

On observe une tendance 3 la diminution du nombre de
déplacements & arande distance entre l‘auviomne 1982 et le
dgclin. puis une augmentation des mouvements de dispersion
dés l'amocce de la phase de croissance en 1986. Ce
phénoméne  apparait plus distinctement =i l'on fait
abstraction des données de piégeage & la plnce et de
tadiopistage; en effet, elles interférent aver celles
obtenues par CMR, cat les 2 techniques <c¢litées en premier
lien n’ont pas 6Eté appliquées systématiquement, ni de
maniece réqulidre sur des’ surfaces identiques tout au long
de la période drétude.

En raison degs fazihles nombres dans chacune des classes,
les distributions nront pas &té comparées directement entre
elles, wmais regroupées en fonction de la phase du cycle &
laguelle elles se rapportent, la pécicde 1985 ayant été
rattachée & la suivante. Pour effectuer les tests, toutes
les données disponibles ont été utilisées, y compris celles
du radiopistage et des pifgeages & la pince, et les classes
1-2 et 3-25 ont été regroupées, donnant naissance au
Tableau 23,

Un test d'homogénéité réalisé sur l’'ensemble du Tableau
23, montre que les proportions observées - ne sont pas
différentes d'une distetibution au hasard, bien que la
valeur du Chi? goit proche du seuii de signification & § &
(Chi? = 9,19, ndl = 4, p=0.05). Les comparalscns entre les
dif€érentes phases he mettent pas en évidence de différence
entre la période de forte densité et le dEclin (Chl? =
4,87, ndl = 2, p»0.05), ni entre la premiére et la phase de
croissance {Chi® = 3,80, ndl = 2, p»0.05)., La plus forte
contribution 4 la valeur du test drhomogénéité provient de
la comparaigen entee le dEclin et la période de croissance,
cac ces deux distributions sont significativement
différentes (chi? = 6,57, ndl = 2, p¢0.05).



251

TABLEAU 23 Répartition des mouvements d'A. £.
gcherman en fonction des distances
parcourues.

N G 1-2 | 3-25

FORTE DENSITE 48 24 9

DECLIN 27 7 3

CROISSANCE 17 10 10

N : Nombre de domaines vitaux moyens traversés
en UPDH

Ces résultats vont dans le sens du modéle proposé par
Stenseth (1985) qui prédit un taurx de dispersion maximal.
durant la phase de crolssance, plus modéré en péricde de
forte densité et signlficativement plus faible durant le
déclin, Afip de confirmer cette hypothése, le taux de
dispersion, exprimé comme la proportion des déplacements
supérleurs & 1, 2, 3, 4, ou 5 unités du domaine vital
moyen, a &té calculé pour chacune dee périodes présentées
sur la Flgure 60. Ces résultats sont réunis dans le Tableau
24, dont il ressort de fortee variations d'une saison &
lrautre. Les valeurs les plus faibles ont été enregistrées
ducant 1'hiver et les plus fortes en &té. Ces variations du
taux de diepersion peuvent étre comparées & celles du taux
dfimmigration observées sur le guadrat de 1982 i 1584 (Fig.
15d}. Les mémes tendances se manifestent avec en
particulier wun maximum en &té. Aingi, les deux méthddes
concordent et feurniscent une bonne estimation de
1'intensité des déplacements dans les populations de
Campagnols terrestres.

Les périodes ont ensuite éé reproupées comme
ptécédemment en phases de forte densité, de déclin et de
ctoissance; 1'évolution du taux de dispersion, calculé pour
chacune d’'entre elles, ést reprécentée sur 1la Flgure 61 en
fonctlon des distances parcourues. On constate gue le taux
de dispersion durant la phase de <crolssance 5se démarque
nettement de celui des deux autres périedes at gue les
valeurs sont minimales au cours du déclin, comme prédit par
le modeéle de Steanseth ([1984). Ainsi, en période de
croissance, plus de la moitié des animaux ont été repris &
ltextérieur de leurs anciens domaines, prés d'un tiers &
une distance supérieure 3 deux unités de domaine et plus
du quart 3 3 unités. Pour les périodes de pic et de déclin,
ces proportions sonk respectivement comprises entre 41 et
26 % pour une unité de domaine vital, proches de 17 & et de
10 % pour deux et troies UDM. )
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Tabieau 24 Evolution du taux de dispersion d‘A. t. scherman
en fonction de la phase du c¢ycle pluriannuel.
PERIODE [¥ |Be Hesw | M) Tay | N T | Wy T, | g T, | Mg TYg
PORTE
DENSITE
A8Z-PB3 165 ] ¢0 0.24 | 14 0.35 s 0.13 4 010 3 o.08 3 0.08
Pg3-EB3 [56]{12 0.22 | 5 o0.42 4 0.33 3 02851 2 0.7 0 -
E63-A83 |Bo |22 0.36 | 14 0.48 5 9.17 2 0.07{ 1 0.02 o -
DECLIN
ag1-Pa¢ |Bs|1Bo.21 | 4 o.22 2 0.11 1 0.06| t 0.08 o -
EB4-aB¢ [57(19 0.33 | & 0.32 ¢ 0,21 | 2 0.1l 2 011 1 0.0%
FAIBLES
EFFECTI
Ag4-nBS | 39| 3 0.08 2 0.87 2z 0.67 2 0.67 ] 1 0.33 1 0.33
1 .
CROTSSANCE
A85-286 | 52| 34 065 | 18 ©0.52 3 0.27 8 0.24] 4 0.121] ¢ 0.12
ENSEMBLE
OE
L"ETUDE(®)
1982+86 [483 /168 ¢.35 | &7 ©0.33 | 40 0.15 [ 22 o0.0B| 14 0.05| § 0.03
N: nombre d'animanx snsceptibles d'&tre repris
Nr: nombre d'animaux recapturés
Nr/N: taux de recapture
Nj-N5: nombre de sujets ayant effectué un déplacement supfr-
ievr 8 i, 2,..., 5 domaines vitaux moyens
le—Tds: taux de dispersion exprimé en fonction de la
distance parcourue {en UDH)
{3): Pour l'ensemble de 1lT&tude, les calculs ont &té réali-
sés sur le nombre total de recaptures, soit 265, opé-
¥ées sur les 163 campagnols recapturés au moins 1 fois
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PRESENTATION GRAPHIQUE DES DEPLACEMENTS

La Figure 62 présente la carte de teus les mouvements
enregictrés sur le pralrie des Cluds entre les cotes 0 et
650 m de 1982 & 1986. Les fléches Indiquent 1le sens des
mouvements les plus  importants et des signatures
particulidres signalept les déplacements détectés  par
plégeage 5 la pince et lors d'expérlences de radlopistage.
On observe gque, de manlére générale, la lcongueur deg
déplacements &e sltue entre 30 et 60 m et gue les
mouvements de grande envergure constituent lfexception,
comme celui de 233 m c&alisé par un juvénile, marqué 2
l'extérieur de la bande de piégeage en &té 1986. Ce méme
animal a drfailleurs &té repris & la plnce par le SZV au
peintemps 1987, & 60 m de son précédent lieu de capiture. Ce
dernier mouvement a &t& ajouté sur la carte et porte & 285
m le distance totale parcourue en ligne drolte par ce
campagnel.

Les déplacements sont analysés plus en détail sur 1les
certes sulvantes, La Figure 63 mentre 1’ensemble des
mouvements eupérieurs & une unité de domaine vitel cbservés
sur la parcelle de piégeage entre 1982 et 1le printemps
1984, soit durant 12 pérlode de forte densité et le déclin.
On constate que lee déplecements des campagnele sur la
bande sont nombreux et gufil y a un flux important
d‘animaux qul passent du transect au quadrat ou qui entrent
et sortent de la zone d’étude. Rappelons qu‘en 1982, le
piégeage a été réalisé eur une bande de 50 m de large,
gituée entee les cotes 315 et 365, ce qul explique pourqueld
certaine animaux marqués & cette époque ont été retrouvés
comme immigrantes sur le transect.

On notera &galement gqufaucun campagnol n’a traversé le
chemin emplerré, qui eemble constituer wn obstacle
impocrtant & 1la dispersion. Cette barrigére nfest pas
infranchissable, cependant, 11 est probable que les animaux
hésitent & la traverser et gque leurs mouvemenkts soient
canaligés le long de la route. Un déplacement de ce type,
paralléle au chemin, est visible sur la Figure £#3.

La Figure 64a montre les mouvements des Campagnols
terrestres marquée entre les cotes 0 et 200 durant la fin
du déclin, soit de 1’été & 1l’autonne 1984 et pendant la
phase de faible densité, en 1985, A cekte épogque, les
animaux étaient si peu nombreux gue des mesures de
degtruction n'ont plus é&té appliquées dans la zone de
lutte. Jfai ainsi pu étudier le devenir des derniers
cempagnole subsistant sur la prairie. La plupart des
animaux ont #&té marqués en Eté 1984 et suivis jusgu'au
printemps suivant, 3 lfexception des individus 460 et 464
qui ont été capturés en 1985.
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1982 - 1584

K
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re 63

Déplacements d'A. t. scherman sur le

transect entre 1‘automne 1982 et 1‘extinction
de la population en 1984. Données de pifgeage

par CMR.

Cercles :

Individus repris 4 la pince.
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Comma sur la Figure précédente, seuls les campagnols
qui ont effectué un déplacement supériaur & wune unité de
domaine wvital sont représentés et les mouvements observées
par radlopistage sont signalés par une £&toile, Lfindividu
2133 a Egalement été suivi par cette technique, aprés qu'il
efit effectué sa dispersion de juvénile, mise en évidence
par CHMR.

La Figure 64b se rappotte au début de la rphase de
crolssance et montre les déplacements observés dans une
population dont les individus ont été margués du 23 au 26
juillet 1986, recapturfs 3 semalnes plus tard et suivis,
dés lors par radiotélémétrie, du 17 aolit au 4 septembre. La
plupart de ces campagnols se sont déplacés entre les deux
secsions de pilégeage par CHR, & 1l'exception des subadultes
686 et 688 qul oaccupzient encore le domaine de leaure
parents. Ces derniers, eoit les individus 488 at 685, ont
pris chacun une direction différente et se sont installés
respectivement 3 14 et 32 m de lewr ancien centre
dractivité,

Il est intéressant de constater que 4 de ces campagnols
{683, 684, 685 et 692) ont effectué un déplacement orlenté
- distance, direction et sens identiques - entre les deux
sesslons de plégeage. De tels mouvements constituent
ltexception, car en géndral les déplacements des animaux ne
gont pas simultanés et ne permettent pas de mettre en
évidence une direction priviléglée ou un effet de groupe.
Il est nécessalre d’analyser les voies de dispersion pour
formuler une intecprétation carrecte de ce phénomdne.

STRATEGIES DE DISPERSION :

DEPLACEMENTS EN SURFACE OU SOUTERRAINS ?

Les Campagnols terrestres de la forme foulsseuse se
caractérisent par des moeurs souterralnes et un
comportement lucifuge, qul les ctend difficilas & obsetver
et & capturer 3 la surface du sol. Ces animaux viennent
cependant fréguemment se nourrir aux abords de trous
communiguant avec leutrs réseaux de galeries (Saucy 1987) et
il arrive néanmoins d'en rencantrer parfois en surface, de
nuit le plus souvent.

Pour effectuer 1leurs mouvements de dispersion, ils
peuvent, sait emprunter la voie terrestre et se déplacer en
surface, sait utiliser les terriers existants et progresser
ainsi de proche en praoche 3 travecs des réseaux occupés par
d’autzes animaux. Ce dernier mode de dispersian, outre
quil procure abri et protection, permet aux campagnols gui
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ltutilisent de détecter les placee vacantes lorsqurils
traversent un tetrier dent l’un ou plusieurs des occupants
ont dlsparu. A mon avis, la plupart des déplacements &
courte distance, comme lfinstallation dans un domaine
adjacent, peuvent &tre expliqués de la sorte. Un tel
mécanisme implique cependant que les terriers communiquent
entre eux. En période de forte densité, les réceaux de
galeries sonk extrémement ramifiés, proches les uns des
autres et les campagnols actifs aux limites de leur domaine
doivent probablement déboucher fréquemment dans les
tercrlers volsinsg au cours de leur activité de fouissage. Il
leur est de cette fagon alsé de passer de l'un & l'auntre,
tout comme il deit 8tre difficile aux individus
tercvitorleux d'empécher ces intruslons. La forte propertion
d'immigrants observés sur le quadrat en 1983 et la rapide
disparition de 1a majorité d'entre eux renforce 1'hypothése
dfun flux important d’animaux traversant les terrlers par
vole souterraine.

Le déplacement du mile subadulte 438 (Fig. 64a)
illustre un mouvement de ce type. Ce campagnol a gquitté son
lieu de capture pour s‘établlr & 38 m de son terrler natal
dans un réseau existant, Il a probablement wtilisé la voie
sountercaine, car les localisations de départ et dfarrivée
se trouvalent aux extrémltés d'une étrolte bande de terrain
qul é&tait la seule zone couverte de taupiniBres dans les
alentours.

En revanche, le creusage d‘un nouveau réseau dans wune
zone inoccupée, ne seralt-ce qu'd quelques métres des
terxiers les plus proches, impligue un déplacement en
surface. La colonisation de parcelles oll aucune galerie
ntavalt pu é&tre détectée auparavant a é&té observée A
plucieurs reprises. Crest en particulier ce qu'a fait
lrindlvidu 2133 (Fig. 64a), qui a €té recapturé aprés un
moeuvement de dispersion, ayant creusé un nouveau terrcier en
périphérie d'une zone occupée.

Le mile juvénile qui s effectud le déplacement de 233 m
a sans doute #&galenent wutilisé la voie terrestre, car 3
cette époque 11 n'y avait aucun terrler sur le parceurs
séparant les polnts ol il & été capturé, puls recapturé. A
la suite de sa dispersion, cet animal a 8tabli wun nouveau
terrier, qufil a du reste quitté durant 1rhiver pour
s*installer dans le réseau d‘une femelle. Dans ce cas, il a
également dfi se déplacer en surface, et ce second mouvement
illustre une auwtre des caractéristiques des déplacements
chez le Campagnel terrestre, qui peuvent parfois se¢
décomposer en une succession de courts trajets. De tels
mouvements ont Eté observés sur le transect et cectalns
déplacements & grande distance comme celui de 93 m, réalisé
patr un méle subadulte sont sans doute de ce type. En effet,
cei animal, marqué en automne 1982, n'a plus é&té repris
avant 1l'automne suivant et a probablement quitté, puis
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recalonisé 1la zone d’'étvde au cours dfune série de
mouvements de peu d'ampleur.

Il existe une stratégle alternative & l'excavation de
son propre terrier, qul! <conjugue Ies avantages du
déplacement souterrain, & couvert et A 1'abri des
prédateurs et ne requlert aucune adépense énergétique en
foulssement. Il s°'agit de la colonisation dee terriers de
Taupes, trés fréguente chez les campagnols du genre Fitymys
{salvioni 1586, Salvionl & Meylan 1985). La arme
fouisseuse du Campagnol terrestre utilise esouvent les
galeries de cet Incectivore qui sont jusqu’i dix fols plus
lonques 4que cellee d’Aa. t. echerman (Fritschy & Meylan
1981). Elles constituent 32insl d'excellentes voies de
dispersian.

Le déplacement simultané et orienté de 4 individus en
1986, constitue un trés bel exemple de colonlsatlon et
drutilisation d'un réseau de Taupes. A Ifoccaslon du
premier plégeage par CHMR sur la parcelle, la zone gque ces5
animaux ont utilisée était vierge de toute galerle et ces 4
rongeurs vivaient en compaganle de 3 de leure congénéres a
prozimité du point de recepture des subadultes 686 et 688
(Fig. 64b). L’extenslon d'un terrier de T. europaea dans
lequel la femelle 680 avalt été capturés 2 ouvert une veoie
de diepersion & ces animaux qul se sont ensulite répartis
dans l’ensemble du réseau. L'un d'entre eux cependant, solt
la femelle 683, a néanmoins effectué un déplacement de
surface pour e’installer dane une zone inoccupée, oft elle a
creusé son propre terrier.

Ces quelques exemples montrent & guel point 1i est
important de disposer de moyens adéguats permettant de
suivre en continu un groupe dfindividus, si 1'on veut
fournir une description E£idéle de leurs mouvements.
L'utilisation de la cadiotélémétrie m’'a permls de cerner
les deux modes de dispersion, en surface et soutetrain,

Sur les Flgures 65 et 66 qui I1llustrent, 1l’'une 1la
colonisation d'une zone Inoccupée par le mfla adulte 460 et
la seconde, 1'utilisation d’un terrier de Taip2 par un
subadulte, les déplacemente de ces campagnole porteure de
radlo-&metteurs ont &té dessginés, de méme gue les domaines
vitaux qu’ils occupalent avant et aprés leur dispersion.
Les postes de plégeage disposés aux elentours, de méme que
les lieux de capture des autres micromammiféres présents &
proximité du subadulte 464, solt 3 Taupes et 1 Campagnol
souterrain, Pitymys subterraneus, ont également éLé
indigués.

Apres aveir colonieé la parcelle et établi un premier
terrier, 1’individu 460 (Fig. 65} y a vécu . seul durant 7
semaines, soit du 17.05 au 5.07.198%, puls 1'a désertée
pour s’‘établir dans une zone vierge de galeries, aprés
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LES CLUDS Moz Adulle 460 1705 ~ 12.07.198%

Figqure 65 Localisation d4'un Campagnol terrestre suivi
par radioté&lémétrie. Les Cluds, 1985.

Croix : Localisations de radiopistage
Cercles : Position des postes de piégeage par
CMR
En trait continu : Domaine vital avant et aprés
un déplacement

Ia maille de la grille est de 10 m
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LES CLUOS Mo subodule 464 1206 - 05.07.689
Fiqure 66 Localisation, dans un terrier de Taupes,

d’un Campagnol terrestre suivi par radio-
t&lEémétrie, aux Cluds {1985}).

Méme légende gque pour la Figure 65.
T : Capture de Talpa surcopaca
P : Capture de Pitymys subterransgus.
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avelr traversé une zone inoccupée.

En revanche, le subadulte 464 (Flg. 66), captucré % 1la
méme épogque, acit le 21 juin 1985, a été pris dans un
tercier creusé par la Taupe, dans legquel 11 est demeuré et
s’est déplacé, I1 a tout d'abord cccupé 1a zeone out il avait
&té capturé, seit juaqu’awm 23, puis 1'a abandonnée pour
s'installer dans une autre partie du réseau. Ii est
probable que dans ce terrier, le nombce de Taupes &tait
élevd. -Ces lnsectivores sont difficiles A pl&ger; aprés en
avolir retiré teols de la parcelle drétude, 11 asubsistait
engore une intense activité aun niveau des trappes.
Celies=-ci étaient encore bourrées & un rythme
caractéristique et selon des modalités typiques de
ltespéce, ou aleors évitées par des galeries de
contournement. 11 est vraisemblable que, dans ce ¢as, ie
campagnol a transféré son centre d'actlvité par voie
seuterraine en empruntant les galeries disponibles,

L'exemple suivant illustre un cas de dispersien
‘provoquée expérimentalement chez des subadultes. La Flgure
67a meontre les demaines vitaux de 5 lndlvldus gul ont &té
suivis par radiotélémétrlie aux Cluds en 1986. Ces animaux,
& 1'exception de la femelle 700 qul a colonisé la parcelle
dans l'intervalle, avaient £t& marqués & L'extérieur du
tranaect trols semaines avant le début de 1l'expérlence. Les
trofie subadultes é&taient alocs des juvéniles, issus de la
femelle 494. Lors du pifgeage des 14 et 15 aofit, réalisé
dans le but de capturer les campagnols pour les équiper
d’émetteurs, le male adulte a succombé & l1la onarccse &
l’éther, accident gqui ase produit malheureusement de temps
en temps. Les autres individus, qui avaient tous é&té pris
au centre du terrier, scit dane la zone ot les demaines se
chevauchent., ont néanmoins &été relfichés et leurs mouvements
sulvis durant trois semaines, La carte des domaines wvitaux
montre gque les treis subadultes 490, 491 et 495 se sont
i6clés. L'lndividu 490 a cccupé la place laissfe vacante
par le méle adulte, son domaine englcbant celui de sa mére
{494},

Sur la Flgure 67b, les lcocalisations successives de ces
trols jeunes campagneols ont &té reliées eatre elles par wun
tralt continu. Ce diagramme montre gque la dispersion a été
immédiate, puisque le madle 491 s’'est déplacé durant la nuit
qui a suivl son licher et gue la femelle 495 a déserté scn
anclen domalne au cours du jours suivant, Ces deux animaux
ent emprunt@ des voles de dispersion différentes. La jeune
femelile s'est déplacée dans un réceau de Taupe, en
périphérie duguei vivaient c¢es rongeurs et qui s'étendalt
au-deld du domaine f£réquenté par le sujet 700. Quant au
mile, i1 s’est vraisemblablement déplacé en surface sur une
coutrte distance avant de creuser son propre terrier dans le
volsinage, aucune gaiecle n'ayant &té décelée entre les
réseaux,
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MOUVEMENTS DES RESIDENTS

. Si les déplacements 3 grande et moyenne distance sont

les plus spectaculaices dens une étude de la dispersion, 11
convient cependant de ne pas négliger les mouvements des
résidents, car ces individus constituent la bagse de 1a
structure sociale de toute populetion, et la forme
Eculsseuse ne falt pas exception & cette régle. L'étude du
comportement des animaux sédentaires est é&galement
essentielle & la compréhension des mécanismes qui régissent
le dynamlque des populations, dont la dispersion est l'un
des facteurs clé (Krebs & Myers 1974}.

Un résident a &té défini précédemment comme un animsl
qul demeure dans la population entre deux sessions de
piégeage consécutives, indépendamment de ee localisation
dane liespace. Ainsi, un individu gqui s'est déplacé sans
franchir les limites de la pacrcelle drétude, asura-t-il &té
qualifié de résident. Cependant, l'on s'attend & ce que,
dans 1la majeure partie des cas, les campagnole &édentaires
soient repris danc le méme terrier et, selon le critédre
adapté pour définic un déplacement, & une dlstence
inférieure & la taille d'un domaine vital moyen.

Il apparait que les animaux éEtudiée ne peuvent &tre
qualifidés de résidents de maniére définltlve, car leur
comportement peut fort biem se modifier au cours de leur
existence. De longues périodes de sédentarité sont parfois
entrecoupfes de déplacements ou alternent &avec wune phaee
dfecratigme en fonction des modifications du milieu.

C'est ce propos qu'illustre la Flgure 68, gui présente
leg mouvemente céalisés sur le guadrat par les individue de
la cohorte de mai 1983, entre la date de leur premidre
capture et celle de leur dlsparition de la parcelle, Au
printemps 1983, tous étaient adultes et, & l'exceptlon des
miles 161, 1683 et 184, qul sont des immigrants arcivés
durant l'hiver, ils avaient €té merquéa en 19682, On
remarqua qufune partie d'entre eux alternent périodes de
résidence et déplacements. C’est en particulier le cas des
3 nmiles précités et des femelles 12 et 908. D'avtres sujats
pacraissent résolument sédentaires une fois installég, comme
les mi3les 1, 16, 45 et les femelles 11, 14, 19 et 26. On ne
peut cependant exclure gue ces animaux aient guitcé le
site, mais leur disparition coincide avec le rencuvellement
de la population et cette interprétation parait plausible.

Ce diagramme offre également an apercu de
lrorganisation sociale d'A, t. scherman. La monogamie
constitue le systdme social prédominant chez cette espace,
bien que les méles montrent une tendence marquée & le
polygynie. Frenons comme exemple le midle 45, qul vivalt au
voisinage de 4 femelles, dont 1les centres ‘dractivité
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tegpectife #&taient distincts et les domaines vitaux
disjoints. La femelle 14 n"a occupé la zone de la femelie
10 qu’aprés la disparition de cette dernidra at s1 1la
femelle 12 a peut-étre tranelté par le réeseau da lranimal
14, elle n'y & du moine Jamals &t& capturfe, ce qul
m'incite & conclure qu'elle s'est probablement dépiacée en
surface pour établic son nouveau tercier en périphérie du
quadrat, dans une région auparavant inoccupde. Le mile 181
a également présenté un comportement polygyne, partageant
son’ domaine avec les femelles 19 et 26. A la suite de la
disparition du mile 16, i1 a é&tendu Jes limites de son
tercitoire et a investi le réseau de ce dernier. Il y a été
suivi, ou précédé, par la femelle 19, qul s*y est établie
pour mettre bas une portée. Des Jdéplacements eimilaijres,
aproximativement de 1la taille d’'un domaine moyen, ont été
assez fréquemment observés de la pact des femelles (1}, 14,
19, 130); 1ils srfapparentent peut-&tre aux mouvements
décelés chez certains Microtus amécicaing, dont les
femelles délaissent un site aprées y avolr allaité une
portée (Lidicker 1975, Jannett 1977). Elles abandonnectaient
ainsi un endrolt favorable & leur progéniture, leur offrant
un nid et un céseau de galeries. Cependant, comme aucun des
juvéniles marqués au printemps n'a été repris, il n'est pas
possible de esa prononcer sur cette hypothése. J’'incline &
penser qua ces mouvements currespondent piutdt & unae
rotation dans Ilrexpicitation du miliau, une zone dont la
nourriture a &té partiellement &puicée Etant dJdéEcertée an
profit d'une autre, mementanément plus riche.

Comme on 1'a vu dans le chapitre relatlf & la dynamique
de population, les campagneis du printemps 1983 ont
progressivement disparu au cours de 1’&té., Sur 1la Figure
68, le nombre de localisations, variable d'un sujet &
ltautre, refléte leur survie diffecentielle.

Durant la saison de reproducticon de 1983, les individus
qui avaient hiverné ont &té progressivement remplacés par
des animaux de l'année, immigrés pour la majorité dfentre
eux. La Figure 69 présente les mouvements de ces
campagnols, enttre la date de 1leur accivée dans la
popuiation et leur disparition. Quelques-uns sont cependant
nés sur place, comme l'animal 256, lssu de la Eemeile 908,
ou ies indlvidus 260, 255 et 262, dont les sujete 14 et 45
gont lee parents et enfin 1'individu 264, né de ia femelle
11. Dpés la fin Julllet 19683, la plupatt dee nouveaux
résidents et en particulier tous ceux quil aliaient ecucrvivre
& i*hiver 1983-84, s'étaient installés sur le quadcrat. En
été 1983, le méle 45, ainel que ies femeiles 11 et 14
étalent encore présents, mals n'ent pas &té mentionnés sur
le diagramme afin de ne pas le surcharger.

Les bases de la nouvelle structure démographique se
sont rapidement mises en place. En comparant les Figures 68
et 69, on remargue gque le Jjeune mile 228 2 supplanté
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Itipdividu 1 et gue le sujet 226 a occupé un espace vacant
auparavant, qu’il a partagé avec deux femeiles. Les
individue 261 et 249 sont apparus lors de ia méme session
et gembient aveir ecolonisé simultanément le¢ quadrat. Ils
ont é&tabli un nouveau réseau dans une zone gqui n'svait pas
encate &té exploitée. Certains campagnois, des méles, sont
en revanche demeurs isclés, comme ceux de la réglon
occupée par les individue 240 et 265 et préc@demment 183.
Aucune femeile n'ta jamale &té détectée dans cette zone, qui
dtait pourtant apparemment favorable. A part la femeile
237, qui était gestante a l'age de deux mois dE&jA, aucune
de ces jeunes résidentes ne sfest reproduite en 1983. Pour
des raisons peu claires, le couple 249,261 est méme demeuré
stériie jusqu'a sa disparition en juln 1984. Lors de la
plupart des sessions de pidgrage, la femelle présentait wa
bouchon vaginal, attestant de cécentes copulations, mais &
aucun moment elle n'a été observée en état de gestation ou
aiialtante; de pius, ses mameiles nont pas atteint le
déveioppement caractériectique de conditionsg de
reproduction. Peut-&tre s’'agit-ii d"un signe précurzeur du
déeclin ?

Les mouvenmente et déplacemente de ces animaux appellent
peu de commenktaires supplémentaires, si ce n'est gue 1'on
observe & plusieurs reprises une dérive progressive du
centre dtactivité de certaina individus. Ainsi, par une
suceession de courts mouvements, réalieds de proche en
praoche, les miles 228, 256 et 270 eont effectud des
déplacements dant la longueur totale est supérieure & 1Ia
talile d'un domaine moyen. Ceci confirme 1'hypothése émise,
plus haut qui postule gque 1la plupart des mouvements
observés dans un rayon d4run & deux domaines ont 8trE
effectuds par colonisation de r&seaux adjacents. <Ces
déplacemente refidtent plus une dSrive du domaine vital que
de véritables mouvements de diepersion. Ils peuvent
correspondre & des extensions du terrier, réalisées en vue
draccéder & de nouvelles ressources nutritives.

Lfexcavation de nouvelles galeries et 1'extension des
‘terriers exisgtants peuvent aussi é&tre & l’origine de
certaing cas de dérive du centre dractivité. Les
dépiacements des miles 240 et 256 constituent un exemple de
ce phénoméne, car leur progression régulidre en des zones
anparavant inoccupées a pu #tre suivie au cours de
plusieurs cessions sueceesives.

Un c¢as eimilaire est présenté sur la Figure 79 gqui
illustre 1’évolution du-domaine vital du méie adulte 460
suivi par radiotéiémétrie durant 8 semaines et dont les
mouvements ont deja été commentés plue haut. Les 112
localisations de ce campagnol ont été anaiysées par
tranches succeseives de 20 points, ce gqui a permis de
mettre en Evidence la dérive progressive du centre
dractivité dans le sens indigué par 1la fléche, Cette
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LES CLUDS EVONLAMON DU DOMANE WTAL DU M. Ad 480

*_

H05 ~ W7.1885

E

re 7o

Dynamique spatiale du domaine vital d'un
Campagnol terrestre suivi par radiotélémétrie
durant huit semaines aux Cluds.

Les fli&ches indiquent le sens des mouvements.
La maille de la grille est de 10 m.
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évolution est conforme & l'apparition des rejets de terre
en surface, qui indiguaient que l'animal agrendissalt son
terrier dane la méme direction.

Mouvements suivis &n continu

Au cours d'expériences réalicées & Sclepra, commune du
Sepey (VD) et aux Cluds en 1986, une vingtaine de porteurs
d'émetteurs ont &té suivis en continu et gimultanément par
deux personnes. Cetkte opération a #té conduite danz le but
de contrdler si les localisatlons effectuces & 2 ou 3
reprises chaque jour étaient suffisantes pour circonscrire
le domaine vital et pour ¢'assurer que cextains mouvements
rapldes et & grande dlstance n'échappalent pas & un
observateur lIsolé. En aucun cas, les campagnols sulvis
durant une phase d'activité compléte n'ont laispgé entrevoir
un tel phinoméne.

L'analyse des mwmouvements réalisés dans - le terrier,
s'est révelde décevante, en raison de la petltesse des
domaines vitaux dont la surface excéde rarement 100 & 200
m*. A Sclepra, cependant, un mile st une femelle oececupaient
un e¢space heaucoup pius grand que celui de leurs congénéres
et leurs mouvements & lrintérieur du terrier se sont
révélés intéressants. Les déplacements observés au cours
d'une phase dractivité compléte gui a duré 2 h 40 sont
présentés gur la Figure 7i. Chagque animal a &t& localisé en
moayenne toutes les 4 minutes. La région du nid, indiquée
par une &toile, a Et8& déterminée d'aprids la position des
animaux lors de leurs périodes de repos. Ce diagramme
montre que le réseau présentait deux pbles drattraction
principaux, l'un dans les environs du nid, le second prés
de lrautze extrémité du terrier et gue iss campagnols
effectuaient de rapides et fréquents "allers-retours" entre
les deux, Des fliches Indiquent le sens des mouvements.
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INFLUENCE DU COQUVERT VEGETAL SUR LA DISTRIBUTION

SPATIALE ET LES MOUVEMENTS DES CAMPAGHOLS.

L‘&tude descriptive des mouvements des Campagnols
terrestres présentée dans les pages précédentes ne nous
informe aucunement sur les aspects et la nature des
motivatlons qui incitent les animaux & se déplacer. Seule
une approche expérimentale pecmettrait de déterminer si ce
sont des facteurs innés ou environnementaux qui réglssent
le phénoméne, de les isoler et d‘apprécier l'importance et
le réle jouéd par chacun drentre eux.

Heureusement, des ceonditiens de type expérimental ont
été réunies au cours de ce travall autaur drun facteur du
millew aux variations subites et brusques. Il s‘agit du
couvert végétal et du mode dlexploltation des prairies
adopté par les agriculteurs. Quoiqu’inattendu et surprenant
dans 1le cas d'un rongeur aux moeurs souterraines, ce
facteur se révéle asuffisant pour expliquer la plupart des
dlfférences de densité locale et nombre de déplacements
d'A. t. scherman.

On se Eouvient, gue 1l’évelution de la population de
Campagnols terrestres aux Cluds, en plus des variations
Iiées au cycle pluriannuel, a é&té caractérisée par des
fluctuations locales de la densité, trés marquées sur la
bande de plifgeage {Fig. 10). Ce diagramme, sur lequel les
zones wont é&té déterminées arbitralrement, mentre qu’entre
17autonne 1982 et la fin 1983, la population & augmenté sur
la parcelle 4 et dininué sur la zone 3 qui lui est
adjacente. Ces variations de densité ont été mises en
relation avec le mode drexploitatian de la prairie, en
particulier avec le couvert végétal et 1la naurriture
disponible en autamne. A cette sdikon, leE agriculteure ne
fauchent et ne fanent qu’'une partie du regain, gardant en
réegerve le reste pour la pSture d4’automne. A l’altitude de
1200 m, l‘herbe ne repousse plus aprdc la seconde coups; il
en régulte wune moBaique de zones fauchées et de parcelles
offrant une végétation haute de 15 & 20 cm.

DEs 1l'automne 1982, il et apparu que <ce paramétre
déterminait directement la distribution des Campagnols
terrestres sur le terrain. Les animaux recherchalent 1la
présence du couvert végstal et avalent déserté les zones
fauchées gui recelaient pourtant deg réseaux de galeries.
Toutes les observations réalisées par la suite ont confirmé
le phé&énoméne.

La Pigure 72 prétente l‘évelution de la densitd sur le
transect, d‘une saison & lfautre, de 1982 & 1986, en
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1985

Figure 72

Influence du couvert végétal sur la distribu-
tion d4’A. t. scherman aux Cluds de 1982 a 1986
En blang : couvert absent

En grisé : Foin ou regain non-fauché

Las chiffres indiquent 1la densité locale

A : Automne, P : Printemps, E : Eté

1-5: Subdivisions du transect de piléozage
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fonction de l‘expleitation de la végétation. Les zones qul
avalent &té fauchées avant le Elegeage .gont indiquées en
blane, alors que celles résecrvées au bétall apparaissent en
gris. Les sesslons de printemps et d'été ont toujours été
réalieées en l'absence de couvert, pulsque les premires se
sont déroulées avant Jue l'herbe ne repousse et les
secondes, aprés la récolte du foln.

Lt'examen de 1la Figure 72 montre que la présence d'un
couvert explique dans tous les cas la distribution des
campagnols en automne. La comparalson entre 1982 et 1983,
solt en période de forte densité est particulidrement
révélatrice, car la prairie a été exploltée diffSremment
dtune année & l'autre et le plan de Eauche adopté
correspond patr hasard & un protocole expérlmental presque
pacEait,

En effet, durant cette péricde, le niveau moyen de la
population est demeuré stable (Fig. 9), comme dans les
parcelles gqui ont subl un trailtement identigue, Ces zones,
correspondant an guadrat et aux parcelles 1 et S, peuvent
done &tre retenues comme témoin, Sur le reste de la prairie
le plan de coupe a été Invercé et la zone ¢ fauchée en
1982, ne l’a pas été en 1983. Un traltement réciproque 3
été appliqué sur la parcelle 3. Une zone éEquivalente 3
l:dtrolte bande Ffauchée en 1982 a méme &té conservée en
herbe lfautomne suivant | La seule différence avec un plan
expérimental rigoureusement parfait, réside dane le Ealt
que les limltes de fauche ne sont pas exactement identiques
d’une année & 1‘autre, de méme que les surfaces
congldérées. Sur la Figure 72, lea chiffres indiguent la
densité calculée sur chacune des patrcelles en respectant le
plan de fauche ocu le découpage habituel s'ils se
superpoasent.

Les résultats sont manifestes et peuvent se résumer par
une stabilité des populations sur la zone témoin et une
inversion des densités sur les parcelles dont 1le mode
d’exploitation a £té modifié. L'effet est si net qu’il est
également décelable sur 1'étroite bande de la parcelle 3.
En 1984 et 1985 1a bande de pifégeage a été traitée de
maniére homogéne, la densité y étant guasi nulle. En
autemne 1986, la cclonisation du sol par les campagnols
reflétait également le plan de fauche et le phénoméne s’est
encore répété en 1987 (Meylan, comm. pers.).

L'analyse de la distribution des animaux au coutrs des
autres saisons est également fort instructive. On constate
en effet que pendant 1'hiver 19%82-83, les campagnals se
sont répartis réguli&rement dans 1'espace, les densités
étant homogénes sur l’ensemble du transect au printemps. La
zone désertée en aukomne 1982 avait été recalonisée et les
différences de densité observées entre 1leg parcelles
s‘étaient résorbées. En &té 1983, un déséguilibre dans 1la
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Distribution d&*A. t. gchegman sur le
transect. Dannges de CMB. Les Cluds, autcone

19282

Cercles nolrs : Position des pidges viaités

Triangles évidés : Position des plages
non-visités

En blanc : Zone fauchée

En grisé : Zone non-fauchée

La position dea Campagnols terrestres est

indiguée par des signes distinctifs pleins et

de gramde - dimension pour les adultes, pleins et

de petite dimension pour les subadultea, &vidés

pour les juvéniles.

Les damaines vitaux dea différents groupes

soclaux sont indigués par des polygones con-

vexesa reliant les piléges,

T : Zone occupée par la Taupe

La position de Z bosquets est représentée par 2

taches circulaires,

Trait discontinu: Limite entre les cxploitants
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Oistribution d'A. t. scherman sur le
transect. Les Cluds, automne 1983.

Méme légende que pour la Figure 73.

"o,
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répartition est & nouveau apparv Bur le transect; il peut
également s’expliquer par le mode d'exploitation, bien que
la situation soit plus complexe. Trois agriculteurs se
partagent cette partie de la prairie {zones A, B et D}. Or,
en été 1983, l’agriculteur exploitant leg secteur B, a
fauché au début juillet la parcelle 3, plus de 13 moitié du
guadrat et wune bande étroite de la zone 1. Le deuxiéme,
propriétaire de la zone A, a récolté son foin sur les
patcelles 4 et 5 vers la mi-juiliet, alors que le troisiéme
nta accompli cette opération qu'd la fin du mois sur le
reste des zones 1 ot 2, Lors du piégeage du gquadrat du 21
juillet, cette surface gqui n'était gue partiellement
fauchée (Fig. 72) abritait un nombre trés  élevé
d*immigrants ou dfercatiques, dent deux individus qul
avaient é&té relfchés eu printemps dans la parcelle
adjacente numéro 3. Les mouvements de la femelle 11 (Fig.
68b), dont le domaine se trouvait 3 cheval entre les deux
propriétés, correspondent & un tranecfert du centre de son
activité dans la partie non fauchée du guadrat, puis & un
retour dans la zone précédente A nouveau enherbée.

Les figures 73 et 74 présentent la distribution des
campagnols sur la bande de piégeage pour les automnes de
1982 et 1283 en fonction du plar de fauche., Tous les postes
de pifgeage dlsposés 5ur le transect sont indigués. Les
cercles pleing correspondent aux pid&ges, au niveau desguels
une activité des campagnols a été constatée, Bolt gQue des
anlmaux y alent é&té capturés, soit que les trappes aient
été bourrés au moins wne fols: les triangles évidés
désignent les postes sans activité. Leps Figures 73 et 74
montrent qu’en 1982, comme en 1963 1les zones Inoccupées
recelaient des réseaux de galeries désertés.

Leg localisationse successives de la femelle 908
illustrent les déplacements que peut e¢ffectuer uwn campagnol
3 la recherche du couvert végétal (Fig. 75}. Cet animai,
dont les mouvements ont déj& &té partlellement commentés
{Fig. G68b}, & toujours éLé capturéd dans une zone au couvert
abondant, hormis au printemps et en aolt 1983 lorsgu'il
n'en subsisteit nulle part. Aprds avolir été marquée en juin
1982, cette {femelle a quitté le quadrat durant 17&té, l'a
recolonlsé au cours de l*hiver ewivant et s'y est maintenue
tant gue les conditions y &sont demeurées favorables en
1983. Rappelons qQu’‘en automne 1982 la bande de piégeage
stétendalt sur 50 m de large. Ainsi, la position de la
femelle 906 a pu étre déterminée, & cette épogue, en dehors
du transect {localisation n® 2, Fig. 75), La coupe du foin
i la fin juillet et celle du regain en septembre l'ont
incitée a cffectuer wun déplacement, puis un second a la
recherche de sites plus hospitaliers. Cette derniére phase
peut &tre qualifiée de période d’erraticme,.

Les raisonms pour lesguelles A. t. scherman, recherche

activement le couvert végétal me sont demeurdes longtemps
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Figure 75 Déplacements de la femelle 908 entre juin
1982 et fin octobre 1983 aux Cluds.

a) Localisations du centre d'activité lors de B
sesslons de piégeage succeasives.

h) Déplacements entre deux 3essions

En grisé : Zene non-fauchée

La hauteur de la végstation est indiguée

achématiguement.
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obscures, plusieure hypothéses paraissant plausibles.

1} Lthypothése de la nourriture est évidente et
const{tue la premidce d'entte elies. Cependant, les travaux
antéclieurs réalisés sur cet aniwmal le décrivent comme un
rongeur se nourlssant essentiellement de racines (Alroldi
1876a, Meylan 1381} et dAifficile & capturer en surface. De
plus, 1a plupart des &tudes rfalisées jJusgu'alors ont
montré une grande £id8l1t& de ce campagnol & son terrier,
quelles gque solent les conditions (Airoldi 1878, Saucy
1481, Savcy & Meylan 1987), impllguant wune relative
indépendance face aux modlflcations de {fenviconnement.

2) Leg modifications du microclimat du  tercier
découlant de 1la recolte du Fourrage me paralssaient étre
une deuxiéme explication possible & ces déplacements de
caractére migratoicre. En effet, la v&gétatlon joue un réle
tampon et blen gque le microclimat du réceau de galeries
d*A. t. scherman nfait pas été &tudié en détail, il me
sembie gque la fauche du foin et du regain lraffectent
grandement. J'ai constaté gque le terrain s’'asséche et se
gorge plus facllement d'eau lorsqufil est nu; il doit alors
transmettre plus rapidement ies variations de la
tempécatuce ambiante. Ainsi, durent les canicules de
juillet et aoit, ia tempirature y demeure fraiche, voisine
de 10 °C, lorsgu'un couvert subsiste. S5i, de gplus, une
période de séchecresse suvtvient peu 2prés la récolte, la
terre devient difficile & c¢reuser. Il sest éqalement
posslble d’envicager des répercussions sur ia qualité des
racines, consldScées comme nourciture principals d7A. t.
schetman., Ces modifications des conditions du nlligy
patalssent de nature & affecter le mitsbolisme de lfeau qui
est Elévé chez cette espice (Grenmot & al. 1982, 1984}.

3) L'abri &t ia protection procurés par le couvert
contcee les precateurs.

4) Lecs dérangements causés par le passage des machines
agricocles lore des divers travaux de fauche et de récolte
du fourrage.

Ces hypothéses n'ont pas &té testées spécifiquement. Il
est poesible que plusieurs facteurs soient en cause et gue
leurs effets sfaddlitionnent. Les trois premiers points
évoguéas ci-dessus sont intimement liés et les abservations
réplieéena au cours de cette dtude ne permettent pes de
déterminer précisément le rble joué par chacun d'entce eux.
Si leurs effets se conjugent, ces diftérents facteurs sont
alors susceptibles de renforcer la motivaticn des animaux &
se déplacer. En effet, en plus de son rdle nutritif, la
végétation offre une protection aux animaux, réduisant
ainsi les risgues de prédation. Dans ces conditions, 1ia
sélection naturelle doit donc sanctionner positivement de
tels mouvements de dispersian.
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Aucune informatleon n'a été recueillle auw  sujat
dr*éventuelles modifications microclimatiques décculant du
fauchage de la végétation. En rcevanche, des lndices
concernant les trols autres points ont pu étre récoltés et
sont exposés cl-desssous.

La radlo-télémétrie a  pecnis de montcer gue  la
noucriture est probablement la cause primordisle dee
mouvements effectués par A, t. scherman en fonction du
couvert  végétal. En effet, leg Cawmpagnels terrestres
consomment fréquemment et réguliérement les partles vertes
des plantes gqufils viennent récolter en surface (Saucy
1987). Locrs dfune expérience de radio- pistage, & Sclepra,
en julllet 1986, un campagnol porteur d‘un émetteur & été
surpris fortultement 3 plusieurs reprises 3 1la suface du
sol. Son ceomportement a ensuite &té &tudid au cours d’une
sérle draffiits réalisés durant ses périodes dfactivitd, Une
description détaillée de ces observations a déjh été
publiée (Saucy 1987). Elle est simplement césumée ici.

Dans un premier temps, le campagnol préléve par leurs
tacinea les plantes auxguelles 11 peut accéder de
l*intéciaur de ses galerlee. Le plafond de ses darnlédres
finit par s’écrouler créant un trou gue lfanimal agrandit
et par lequel 1l préléve systématiguement la végétation
alentour.

Avant de sortlr, il cobserve attentivement les envlrons
at lorsqu’ll est rassuré, 11 soct rapidement, coupe une
plante & s&a base et se retire. Un animal peut ainsi
técolter en quelques minutes toutes les pousees les plus
proches au cours d'une gérie dfexcursions cépétées. Il
llmite généralement scn rayon d'actlon 3 le longueur de son
corps, malntenant Ba queue & l’Inté&rleur du trou lors de
5e5 sorties.

De la méme maniére, il creuse ensuite un autre orlflce
et utilise 1le précédent pour évacuwer la terre; wne
tsupiniére g'&lévera plus tard sur le premier emplacement.
Cette manidre de procéder présente un aspect extrémement
intéressant du point de vue de la gestion des ressources,
car les campagnels évitent dans une certaine mesure le
gaspillage, en rejetant la terre en des endreits dépourvus
de noerriture.

Ces observations ont été conficmées par ia suite dans
tovtes les populations et dans des conditions de sécheresse
et de couvert varié, Elles confZrent une signification aux
nombreux trous 9que l‘an  peut observer du printemps &
l'gutomne aux abords des terriers. Elles permettent
égalenent de comprendre comment les prédateurs chassant &
1'af£fGt ou en vol, comme le chat domestigue et les rapaces,
peuvert ©’emparer de ce rongeuc en grand nombre. De pius,
les affits ont montré que ¢e sont essentiellement les
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jeunes  campagnols, juvéniles et subadultes, qul
apparalssent en surface et que ce sont les adultes qui
rebouchent les €trcus. Ces observations sent en accord avec
la distribution des différentes classes d'dge dans le
régime du Hibou moyen-duec (cf. chapitre précédent).

La radio-téiémétrie a également montrd gque les
Campagnols terrestres peuvent étre troublés par le passage
des machines agricoles. En effet, J'ai régullérement
observé que des animaux inactifs sragitalent & l'approche
d‘un tracteur, ce phénoméne se produisant alors que le
véhicule se trouvalt encore & plusieurs centaines de
métres. De plus, l’un des sujete suivi par radioplstage a
quitté son terrier et a effectué un déplacement en surface
au moment de la fauche du foin.
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INTRODUCTION

L‘otganisation sociale de la forme fouipseuse du
campagnol terrestre est encore mal comprise; nos
connalssances sont exclusivement basées sur les rcésultats
obtenus par plégeage exhaustif et surtout par CMR. Les
telations gue les occupants d'un réeeau entretlennent entre
eux n’‘ont pu Btre abordées jusqu'id présent, faute de moyens
d+étude approprids.

Selon Adroldi (1976a, 1976b, 1978}, les animaux vivent
en groupes famlliaux constitu€s d’un couple d’adultes et de
leur pregéniture dfune ou deux générations. Dee
regroupemants plus complexes sont cependant fréquents,
spécialement lorsgue la densité est &levée et que lec
animaux ne vivent plus en tecriers isolés. Dec observations
faites par CMR m'ont suggéré queigues hypothéses sur lee
celationg individuelles et j'ai tenté de les vérifier par
tadio-télémétrie au cours de 5 expériences de sulvi
clnultané de plusieurs sujets.

METHODE ET STATIONS D*ETUDE

Une seesion de piégeage par CMR a toujoucs précédé
chacune de cee tentatives, afin de connaltre la deneité,
d’écablir wune carte des domaines des différents groupes el
pour choieir les associations les plus intéressantes &
cuivee. En régle générale tous les occupants de plusieurs
terriecs adjacents ont été  Eguipés dfémetteurcs, i
ltexception des juvéniles de moins de 25 g. La liste des
localités ot cee expériences ont été réalisées, lec dates
des piégeages et du radiopistage, ainsi que les conditions
de densité rencontrées sont pedsentédes au Tableau 25,

RESULTATS

Comme on peut le voir gur le Tableau 25, la plupart des
sessions de rcadiopistage ont &té céalisfes dans les
Préalpes vaudoiees, soit dans la région des Mosses et au
Pays-d’/Enhaut. Ces différentes expériences sont analysées
et commentées successivement. Elles sont illustrfes par les
Figures 76 a 83. Sur chacune de ces cartes, l‘échelle est
donnée pac un quadrillage dont la maille est de 10 m. Les
domaines witaux sont dessinés selon la méthode du polygone
convexe et une Stoile au centre de chacun d'eux indique 1la
position du barycentre.

Toutes les sessions de radio-pistage décrites ici se
sont découlées aprée Ia récolte du fourrage durant des
périodes de trés beau temps. Les &tés et automnes de 1965
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511

CERMES-FICATS 11 MOMODUS SUNVTS SMULTAMEMENT

o W A N0 KES

Figure 76 Distribution spatiale de onze individus suivis

simultanément par radloté&lémétrie.

Les Cilernes~Picat, aofit 1985.
Adultes: signes pleins, subadultes: signes Evidés

Etoiles: barycentres des localisations
Les fléches indiguent des d8placements
La mallle dz la grille est de 10 m
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et 1986 se sont en effet révélés extrémement secs. §lles
oant donc été réaliséer en l’absence de couvert végétal,
hormis aux Clude ofi la hauteur du regain atteignait 20 & 30

cm,

1 ) Les Ciernes-Picat : &t& 1985

Lee résultats obtenus en aolit 1985 dans cette . vallée
latérale du- Pays-d'en-Haut montrent une situation asses
simple (Pig. 76}. Les animaux sont répartis en couples ou
en asscclations de 3 individus, & l’exception d'une femelle
isolée. Les trlades sont constituées d'un mile et de deux
femelles et cette expérience a permis de confirmer la
tendance & la polygynie manifestée par les méles, phénoméne
gui ne reesortalt que de maniére diffuse de l’analyse des
plégeages par CHMR.

Les individus 508, 510 et 524 illustrent bien cette
sltuation. Le territoire du mile recouvre entiédrement celui
de deux femelles adultes en état de reproduction dont les
domainer reepectife szont disjoints. L'une d'entre elles’
(524) étalt gertante et la eeccnde allaitante. Le mile
partageait le nid de cette derniére et de zes jeunes ou il
passait toutes ses phases de repos. En période dractivité,
il pacrcourait 1‘ensemble de la surface et faizalt de
fréquents allers et retours, mouvements qui n'ont jamais
été observés chez ses compagnes.

Ceci confirme deux hypothéces tirées des piégeages par
CMR. Dfune part, lee miles sont territorlaux et volontiers
polygames. D'autre part, ler femeller en état de
teproduction =se révélent également territoriales lez unes
vis-ad-vis desx autres. Le mile patrouille 1‘’ensemble du
territoire, alore que les secondes ne  défendeat
probablement que la zone proche de leur nid. Les animaux de
eexe mile geraient donc responeables dee territoires de
groupe décrits par Airoldi (1976b, 1978} comme des domaines
familiaux.

Oon ne peut malheureusement pae tirer de conclusion de
la seconde triade rencontrée aux Ciernes-Plcat, car
lrémettaur du mile 511 est tombé en panne peu aprés le
début de l’expérlence. Cet individu a &té recapturé & la
fin de la session dans le terrier occupé précedemment par
le sujet 536, ce dernier ayant effectué un déplacement de
43 m au couts de la dernigre nuit, Les mouvements
simultanés de ces deux animeux suggérent que, malgré le
cloisonnement apparent gui existe entre les terriers, les
campagnols paesent facilement de 17un & lfautre réseau et
colonleent rapidement un demaine wvacant. Cecl suppose
qu‘ils ront blen renseignés sur ler @&vénements gui Ee
produisent dans le voisinage. Dans le cas présenté ici, il
est également possible qgue 1'individu 511 ait chassge
l'ancien occupant.
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LA COMBALLAT DOMARES VITAUX DE 20 WDVEWS 2809 - 2341085

Figure 77 Distribution spatiale de 20 individus suivis
par radiotélémétrie. La Comballaz, automne 1985
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2) La Comballaz : automne 1965

Dane cette Jlocalité du versant sud du col des Mosses,
1'occupatlon du sol par les campagnols &tait guasi continue
et la densité supérieure & 300 indsha. Lrexpérience de
suivi simultané a duré prés dfun mois. Elle a débuté par le
marquage de 14 sujets. Comme la populatien &tait eoumise &
une forte presslon de prédation, les émetteurs des
individus pris par les chats ont été récupérés et poeés sur
dravtres animaux situés en périphérie du groupe central. De
la sarte, le nombre des porteurs de colliers est demeuré
constant, Impliguant un total de 20 individus suivie.

Leurs domaines respsctifs sont présentés sur la Figure
77. Pour un couple, et quelgues Individus isolés, la
situation est simple et sane équivogue. Pour les autres, le
partage de I'espace semble complexe, en raison deg
chevauchements entre Ies domaines de sujets appartenant &

des assicclations différentes.

Ce diagramme illustre également les limites  de
précision de la méthode de détection. Elles avaient €té
testéec au cours d'essals préliminaires et ont  &té
confirmées # cette occasion. Au cours de l'expérience, la
femelle 574 2 été victime d*un chat entre les 22ne et 3éme
relevé., L*émetteur, abandonné sur le eol par le prédateur &
quelques métres, a été localisé & eilx reprises dane un
cercle d*un rayon d'un métre avant d'étre récupéré. Une
fléche indigue le transport du collier (Fig. 77). Le cas du
mdle juvénile 555 est analogue. L'émetteur n‘ayant pas €&té
suffisamment serré autour du cou de I['animal, celul-ci a
réussi & s*en débarasser aprds le premier contrdle. La
fl&éche indigue le mouvement effectuf entre cette date et la
perte du colliec gui a ensuite &té localisé eur un ecpace
minime. On rceléve encore deux domainee de tréz petite
dimension gui ee rapportent égelement d des sujets déverés
au début de l'expérience.

L'erganisation spatiale dans c¢egtte population est
expliquée sur la Figure 76 oll les domaines wvitaux sont
présentés eéparément par sexe. On constate que l’'hypothdse
de territorialité mdle et femelle explique la distribution
gpatiale dans cette population dfautomne. Les méles se
révélent totalement exciusifs, alors qu'il existe wune
faible - praportion de chevauchement chez les femelles. On
dictingue un groupe composé de 5 individus partageant le
méme espace, EBoit un mile et 4 femelles. Trois d'entre
¢lles é&taient des subadultes ou de jeunes adultes
sexuellemant inactives,.

Cette carte confirme 8galement que dee communications
existent entre domaines adjacents et qu'en phase de haute
densité, 11 ne subsiste plug de barrjérg physique au
paseage des campagnols dfun terrier & 1’autre.
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SOLEFRA %6 MNOMDUS SIS EN CONTRY 2 - 2007.965
Figure 7% Distribution spatiale de seize individus

suivis simultanément par radiotélémétrie A
Solepra en juillet 19E6.
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3) Solepra : &S 1986

La densité dans cette station proche de la précédente
étalt inférieure & 200 ind./ha. Les résultates qui y ont &té
obtenus confirment ceux des autres localités. On observe le
méme Ltype dfassociatlons entre les individus. On reléve,
toutefois, un terrier aux dimensions inhabituellss occupé
par un couple d'adultes (Fig. 79). Les mouvements de ces
anlmaux ont déjad été présentés plus haut (Fig. 7i).

on notera également les déplacements de 2 subadultes
qul ont &té cretrouvés dens des murs de pierre séche, au
volsinage d'un chalet dralpage tout proch=s. Les fléches
indlgquent le sens de leurs mouvements, La femeile a éLé&
retrouvée morte, colncée dans une anfractuosité entre deux
blocs de calcaire. Elle a probablement &té étouffée par son
collier qui l'aura empéchée de se retirer. Le mile, en
revanche, a fort bien survécu et se déplagait entre les
pierres d*un escalier et dans Ie mur de souténement du
chemin conduisant & l'habitation. Y1 wvenait réguliérement
se nourrir en surface, comme en témoignaient de discrétes
coulées tracées dans la végétation alientour et conduisant a
un trou d’acecds. Au terme de l'expérience, cet individu a
€té recapturé en mains de 15 minutes dans un piége disposé
4 méme Ie sol, sur l'un de ces senktiers., Ajoutons, pour
lranecdote, qu’'un chat, au demeurant tcrés ban chasseur de
campagnols, avait pour habitude de faire ta sieste au
sopmet de ce mur ou en face de celui-ci.

Une fléche plus petite signals liunigus localisation
d'un jeune campagnol quil a été& victime d'un oiseau de prois
noctutne sy cours da Ia premiére nuit. Lfémetteur a été
retrouvéd 3 IS0 m & vol d'oiseau, dans une forét dominant le
site drfétude, mais séparée de celui—ci par un rulsseau et
un profond ravin.

Les domaines vitaux sont présentés séparément par sexe
sur la Figure 80 qui montre également une territorialité
des miles et des femelles. Dans ur cas, on observe un
domaine occupé par deux famelles dont une seule d'entce
elles €étalt sexuellement active.
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U 307 AW 0GDRERG

ROVGEMONT 14 MDIYIUS SUVES EN CONTBW

Figure A1 Distribution spatiale de quatorze individus
suivis simultanément par radiopistage. Rouge-

mont, &t& 1986

Ea voie de chemin de fer en bordure de laquelle
vivaient ces animaux est indiguée.
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4) Rougemont : &té 1986

Liexpérience céalisée dans cette communz située au
Pays-d’'Enhaut a permis d‘observer une situation Inédite et
nettement plus complexe gue les précédentes. Lz’ densgité
&talt, comme & la Comballaz, supérieure a 300 ind.s/ha sur
cette parcelle, sise entre la ligne de chemin de fer et 1ls
Sacine.

Comme on peut le volr sur les Flgures Bl et 82, les
domaines vitaux de cectalns individus sont de grande
dimension et la stcucture sociale apparalt désorganisée ou,
A premiére vue, différente du modéle classique. La session
de radioeplstage srest dEroulée immédiatement aprés la
seconde récolte de fourrage, durant une périocde tr&€s chande
et trés siche. Cela expligue peut-&tre pourquoi cectains
campagnols avaient installé leurs nids dans le talus meuble
et non fauché de la voie ferrée et folsalent de fréquentes
incursions dane la prairie. Deux dfentre eux ont méme &té
localisés sous le ballast supportant les rails. Précisons

ve les quatre sujets situés en marge du groupe principai

étaient de jeunes animaux pesant entre 3B . et 61 g; les
autres campagnols &taient, scit des miles adultes, soit des
femelles adultes ou subadultes.

Dans la zene ol les domaines se chevauchent, la
proximité des centtes dractivité permet cependant de
distinguer plusieurs groupes et de décrire la structure
sociale dans cette population. On note wune asscociaticn
étroite entre un mile (7d1) et deux femelles {736, 738),
une avtre entre deux femelles {732, 746} et peut-étre une
troisiéme, plus l&ache, entre un mile (744} et une femelle
{745). Deux Individus de sexe différent {740, 730
apparaiesent 1solés en périphérie.

Le mile 744, dont le domaine est particuliérement
étendu, semble avoir acces & toutes les femelles. S5i  son
domaine englobe rcelui du sujet 741, c*est en raison d'une
excucsion effactuée auprés de la femelle 740. En  faiv, il
s'aglt d'un artefact de la méthode de représentation,
lcindividu 744 n’aysnt jamais &té localisé dans 1le
territoire du mile 741, Ainsi, en faisant abstractlon de
cette unigue localisation, le domaine du premier se ré&duit
considérablement et tout chevauchement avec le territolre
du second disparait.

Les femelles 732 et 736 &tant également des subadultes,
l¢organisatien soclale observée dans cette population est
conforme  aw modéle proposé plus haut, fondé sur la
terciteotrialité des sujets adultes et la tendance 3 1la
polygamie des milec.

Comme on l‘a vu sux Cluds en 1983, le plein été est la
période d'intégration des jeunes et du remplacement des
animaux de 1'an précédent. Les nouveaux venus deivent
probablement beaucoup se déplacer avant de trouver ou de
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conguérir leur position dans la nouvelle société. La
cepture de plusieurs immigrants lors du plégeage £inal
confirme cette hypothése. Les dimenslons inhabituelles du
domaine de plusleurs sujets s'expllquent peut-étre
également de cette manlére. L'incursion du mfle 744 dens le
domalne de 1la femelle 740, de méme que les nombreux
recoupemenks entre domalnes d'individus rattachés & des
groupes distincts, montrent que les terrlers communiquent
entre eux et qu'en pérlode de haute densité, le meintien de
la structure sociale dépend en grande partle de la défense
du territoeire,.

On remarquera enfin qufune femelle juvénile de 38 g a
traversé la voie au cours d’'un mouvement de dispersion,
5ans doute effectué en surface, pout creuser soOn RoOuveau
terrier dans une zone au couvert abondant.

5) Les Cluds : Eté 1966

La cinguidme expérience a &té réalisée en fin d'éLE
1986 aux Cluds, au début de la phase de crelssance. Au
total 16 lndividus ont &té marqués et sulvis par télémétrie
dans deux fovers ol les campagnols étaient abondants. Leurs
mouvemenkts ont déjd été présentés plus haut, de méme que
les surfeces expleoitées par les 5 représentants de 1'un de
ces deux groupes (Flg. 64b et 67). Les domalnes vitaux des
11 individus restants sont reportés & la Flgqure 83. Ils ont
été capturés aux environs de la cote 600.

La densité sur la bande de piégeage était alors de 20
ind/ha, mals on constate qu’elle pouvait @etre localement
beaucoup plus élevée. A cette épogue, les campagnols
farmazient des démes isolés les uns des autres et vivaient
en petites vcolonies de reproduction 3 partir desquelles
l'ensemble de la prairie a progressivement été recolonigée,
Tous les individus présents ont été équipés d'émettsurs ot
l’on constate qu’'il n'y avait que deux mfles pour 9
femelles dens le groupe illustré icl. Leurs domalnes vlteux
telont de grande dimension, car ils se dépla¢alent aleors
dans des réseaux de Taupes.

La structure sociale dans cette lovalité est également
conforme au modéle proposé. On remsrque, en effet, que les
trois femelles adultes avaient des domaines distincts et
gue les miles vivalent dens le =zone la plus densément
peuplée en femelles, Pour les miles, 11 est cependant
difficile de se prononcer de menlére définitive, car la
surface visitée par le sujet adulte est peut-dtre
sous-estimée, l'émettevr gu'il portait ayant présenté des
défalllances; cet animal n'a donc pas pu étre localisé
aussl souvent que les autres. Cependant, 11 est possible
que les deux miles, dont les domaines sont chevauchants, se
solent progressivement lsolés Bau cours de lfexpdrience. En



298

,“ Adulras

20 sukadultes

<
LES LS 17.08-04.08.985
Figure 83 Distribution spatiale de onze individus

suivis simultanément par radiotélémétrie.
Les Cluwds, 6té 198B&.
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effet, au terme de celle-ci, les deux campagnols ont &té
reprls dans des zones dlffécrentes, comme le monkre la carie
de leurs déplacements (Fig. 54b).

Deux jeunes femelles ont &té victimes d'une Buse
variable. L‘une d'entre elles a été prise aprés avolr
effectuéd un déplacement de 53 m et commencé 3 Ccreuser un
nouveau terrier. Cet individu a &t& capturé et dévoré aux
abords de son trou de ravltaillement, dans une touffe de
tréfle. L'émetteur gisait 3 quelques 40 cam de 1&.

6) SURFACE DES DOMAINES VITAUX

Les expériences de radig-télémétrie ont montcé de
grandes varlations individuelles des surfaces des domaines
vitaux. En effet, certains individus demeuralent cantonnés
dans un espace trés vcéduit, alors que leurs voisins
explaltaient une zone beaucoup plus vaste.

Lrfaire de ces domaines a €té estimfe par les méthodes
de 1lrellipse & 95 % de probabilité et par le polygone
canvexe (Jennrich & Turner 1969). Les essals préliminaires
sur le tecraio en 1984 ayant montré que la valsur estimée
de la surface se stabilisait & partir de 20 poirts pour la
premiére méthode, mais continuait dfaugmenter indéfiniment
avec la seconde (Fig. $7b, ¢), jrai d&cidé d‘adepter la
technique probabiliste. Un mioimum de 20 localisations a
8té jugé nécessalre et sufflsant pour évaluer la surface du
domaine wvital de chagque individu et, au couLs des
expériences de suivi simoltané réalisées en 1985 ot 1986,
la session @ &té interrompue apreés gue 20 po:nts aient &t@
rdunis pour chaque sujet.

De plus, les Figures 57b ef ¢ montrent que l'estimation
de la surface par cette méthode est lndépendante de la
dimension temparelle pour des animaux résidents, installes
dans un domalne stable., Une analyse détaillée des données
le confirme. Ainsi, pour le sujet 405 (Fig., 5S7b}, 1la
surface du domaine estimée par, 1'ellipse au seuil de 95 %,
est de 225 m? sur la base des 97 lacalisations effectuées
entte le 21 juin et le 13 juillet 1984. Si l'on ne peend en
compte que les 20 premigces, obtenues le 21 juin, 1Ia
surface s‘'aléve & 204 m?, alors qurelle éguivaut & 239 m?
pour les 20 points du lendemain; an obtient des valeurs
analagues en tirant 20 points au hasard, guelgue sait
l'intervalle temporel géparant le premier du 20&me point.

Afin de standardiser lec estimations de 1la surface,
seules les 20 premiéres ohsecvations ont €té retenues lars
des calculs et les données des sujets n'atteignant pas
cette valeur ¢ritique ont été laissées de cOté. Leur aombre
s'éléve & 22. Ces individus ont soit disparu au cours de la
session de radiopistage, soit perdu leur collier, soit &té
victimes de prédateurs.
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ainsi, sur 94 campagnols équipés dfémetteurs, 72 ont
£té retenus pour lfestimation de la surface du domaine
vital. Elle s'é&leéve en moyenne & 158.5 + 32,0 m? par la
méthode de 1lfellipse et & 70.1 & 14.4 m? avec celle du
pelygone convexe. Les valeurs extrémes sont respectivement
comprises entre 20.0 et 610.7 m? et entre 9.5 et 302.6. Les
curfaces données par le polygone sont toujours inférieures
4 celles estimées & lraide de l*ellipse et vecrient sulvant
les cas entre 35 et 63 § de la valeur de cette dernidre.

Les valeurs de la surface sont présentées par sexe et
pour chague station au Tableau 26. On constate qu’ll y &
d’'importantes différences entre 1984-85 et lrannée
suivante. Les domaines sont de mani&re générale plus grands
dans les populations étudides en 1966. Dans tous les cas
1récart-type est trés élevé et reflédte l'hétérogénéité des
sucrfaces des domaines vitaux.

La pérlode durant laquelle les 20 localistions retenues
ont été récoltées est également consignée su Tableau 26. 5a
durée moyenne est de 10 jours, mais elle a varlé, de cas en
cas, entre 5 et 14 jours, pour dee extrémes comprls entre 1
et 29 jours. Comme les analyses préliminaires 1'avaient
montré, o0 constate qu’il n'y & aucune relation entre la
durfe de-l’'expérience et les variatlons de 1la sucface
estimée.

Au cours d'une &tude antérieure, réalisée & la vVallée
de Joux (Saucy & Meylan 1587), 1'aire du domaine moyen
avalt £té Evaluée, sur la base de données de CMR, 3 107.5
m? en automne 1980 et & 259.1 m? au printemps 1981. I1 est
intéreszsant de conetater que les surfeces estimfes par la
méthode de Jennrich & Turner ge& situwent denas l'intervalle
compris entre les wvaleurs extrémes obteaues lors de ce
précédent travail. Ces résultats sont & la fols surprenants
et réjouissants, car, compte tenu des erreurs découlant de
la technigque de localisation, 1 on pouvait craindre de
fortes surestimations de ia surface.

Les divers é&chantillons ont été comparée entre eux &
l'aide d'un test non-paramétrique de Mann-Whitney, car les
estimations de la surface ne suivent pas une dietribution
normale. Des différences significatives ont £té& mlses en
Gvidence entre le population des Cluds &tudidée =n 1986 et
celle de 1la Comballaz (p<0.01), entre celle des Cluds en
1986 et les Ciernes~-Picat {p¢).0S) et enfin entre celles de
ia Combailaz et de Rougemont (p«<0.05). Les deux techniques,
soit 1l'ellipse et 1le polygene, donnent des résultats
concordants.

En revaoche, aucune différence n’a été détectée entre
les sexes, ni sur 1‘ensemble des données, ni & Jl'intérieur
des paopulations (p»0.05 dans tous les cas).



103

10

SYNTHEGSE

DISCUSSION
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Divers aepects de la bioclogie et de 1'écologie de 1a
forme fouleseuse ' du Campagnaol terrestre, Arvicola
terrestris scherman {(Shaw), ayent &té abordés au cours de
te travail, 1le but de ce chapitre st plus de présenter une
synthése ef une wvue Intégrée des résultats et de les
discuter dans ls perepective der théaories précentéec en
introduction, que de commenter chaque point. Du reste, une
discusegion de détail a déji &té fournie lors de 1'exposéd
des résultats, du moins lorsgue cela se justifialt.

L'iatroduction théorlque ayant montré que la gquestion
de 3la réguiation des populations de rongeurs est encore un
sujet controversé, rappeions que jral tenté d’adopter au
début de cette &tude une apProche dénuée de parti pris,
afin drétre réceptif & tout phénoméne susceptible
drexpliguer telle ou telle wvariation de densité. Crest
ainsl que 1'jmportance du couvert végétal a pu &tre mise en
évidence et que des remseignements sur la prédation ont été
réunis alors que ce sujet ne fiqurait pas dans les
abjectifs duv travail.

Rappelons également que ceux-ci étalent au nombre de
trols. Il sraglissalt d'une part d*étudlier 1a démographie et
la dynamique des populations d"A. t. scherman au ¢ours d'un
cycle pluriannuei, d'autre part de décrire le mode de
dispersion da ca petit rongeur et enfin de préciser guelles
sant la structure et I'organisation sociales en vlgueur
chez cette espéce. La discussion sera donc ax8e sur ces
trois thémes.

1) CYCLES ET DYNAMIQUE DE PCPULATION

Les trois sessions de pifgeage réalisées annuellement
de 1'automne 1982 3 la fian 1986 oot permis de suivre
partiellement un cycle pluriannuel, soit depuis la péricde
de forte densité, jusgu’au début de la phase de croissance,
en passant par le déclin et wune é&poque de faibles

effectifes.

Aux Cluds durant la phage de pic, la densité a oscillé
entre 100 et 200 inds/ha {Figq. 9), €¢e qui est nettement
inférieur aux valeurs rapportées antérieurement par Morel &
Meylan (1970), Morel (1961), Airaidi ({(1978), ou encore
Pascal & Boujard (1987), Ces auteurs décrivent des
populations culminant aux envirans de 800, vaire de 1400
inds/ha. Tl convient de noter gu’ils ont tous tyravaillé par
piégeage exhaustif, & 1'exception d'Riroldi (1%78) et que
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les densités ont &té estimées sur des surfaces comprises
entre 500 et 900 m? seulement, soit de 5 & 10 fols plus
petites que dans la présente &tude. Alroldl (1978) quant &
lul s échantilleonné par CHR une paccelle seml-iscife de 700
mi, sur laquelle il n’est pas exclu qu'un phénoméne tel gue
le "fence effect” se sclt preduit.

La question de la surface et de la méthede d'ectimation
des effectifs est d’'importaace, car lranalyse présentée au
début de ce travall {Tab., 3) moatce que la denslté diminue
fortement avec 1l'acrcolssement des dimensiocns de 1'aire
échantilionnée. En effet, dans le cas de la populatien du
Brassus en autemne 1980, la valeur de ce parametre avalt
&té estimée & 206 ind/ha sur les 4900 m? de la zone d'étude
{saucy & HMeylan 1987). Lorsque l'on recense les anlmaux
captucés sur la méme parceile, mals dans des quadrats de
2500, 1600 et 900 m!, ia densité augmente respectlivement en
moyenne de 34, 53 et 72 %; la valeur maximale obeervée sur
un carré de 10 m Qe cbdté atteignant 544 1Inds/ha. Cecl
démontre qu’'il convient de comparer avec prudence les
chiffres présentés dans des traveux auv cours desquels des
méthodes différentes ont &tE utillsées. Il ne falt aucun
doute que les piégeages exhaustifs, surestiment la densité,
par comparaison aux 6tvdec par CMR, de méme gque les
échantilicnnages lindalres par rappert aux surfaces
catrées. Un autre é&cueil guette le praticlen gui applique
ces techniques. Il s'agit d'un biais relevant de la
psychologle du  trappeur. celui-ci chelsit presque
incensclemment des zones trés densément occupdes, donc peu
représentatives de la densité moyenne, dans le hut
d’accroitre le nombre de captures. Cette mnanldre de
procEder peut se justifier s1 i’‘en désire augmenter ia
tallle de i'Echantlllcon & anaiyser. Je sals par expérience
comblen il est pénible de piéger mois aprés mois sans
capturer le molndre animal et, pour aveir pratiqué le
piégeage linéaire, gqu’il est difflcile, sinon {Impossible,
d’'échapper & «ce travers lotsque l'cn doit poser une lligne
de trappes.

Le but de cette démonstration n'est pas de remettre en
questicn des technlques d'estimation de la densité gui ont
fait leurs preuves et se réviélent utiles dans la pratigue,
mais de relativiser des valeurs absclues obtenues & l'aide
de ces technigues. Dans une #&tude comparative, il est
toutefeis éminemment souhgitable d'utiliser la nméthode de
piégeage par CHMR et de l'appllquer regul;erement sur des
surfaces rectangula:res ou carcées déterminées au préalable
et de s*y tenir quelie que scit 17évelution de la
population aux alentours.

Il me parait gque la popuiaticn étudlée aux Cluds, blen
gqu'elle n’ait pas présenté une pullulaticon telle que celle
décrite par mMorel (19381), constitue cependant wun egemple
trés reprégentatif d'un cycie plurlannuel d'A. t. scherman,
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car tous les &l&ments caractéristiques d'un tel phénaméne
ont &té obeervés. Il auralt été gouhaitable de poursuivee
1'étude durant una, deux, volre trois années
supplémentelires, afin de boucler le c¢ycle gqui EBe découle
sur 6 & 8 ans environ dens cette céglon, comme 1’indigue
lranelyse des données récoltées & Ste-Croix. Cette commune
est adjacente & celle de Bullet et 1'encemble des régultats
présentés dans le chapltee snr les fluctuvations des
popnlations du Campagnol terrestre confirme & lrfévidence
gue les cycles sonk une créalité dans cette localité et non
un artefact d'étude 3 court terme comme le suggérent Getz &

al. {1987) pour M. ochrogaster et M. pennsylvanicuos.

J'ai cependant eu l'occasion de suivre 1*&volution
d’'une population en phase de crolssance antre la fin 1986
et l'automne 1987 dans le cedre du projet du Preof. C.
Kzrmod sur les relations entre A. t. schermen et EBeE
prédateaurs. L'analyse de ces résultats est en cours, mals
tous les phénoménes présentés plue haut, tels que
l’jmpoctance de la dispersion sar  la  dynamigue de
population ou l’influence dn couvert végétal sur la
digtribotion des rongenrs ont &té amplement confilcmés.

Les paramétres démographigues de la population de
Campagnols terrestres aux Cluds appellent peu de
commentaires supplémentaires. En effet, la dynamique de
population est relativement simple. Les campsgnols ont une
espérance de vie de quelques mois et la plus grande partie
de l’effectif est progressivement renouvelé chague année
durant la saison de reproduction. Il ¥ a cependant gualques
individus gui subsistent an-deld d'un an et peuvent
hivernee & 2 ow 3 reprlses. Ils assurent sans doute la
survie de l’espéce, en particulier lorsque les dencités
sont tréds faibles durant plusieurs années consécutives,

Ltutllisation de la radictélémétrie a apporté une
conktribution décisive 3 la compréhension du destin réservé
aux animaux gui disparaissenkt entre deux sessions de
plégeage par CMR. Leur proportion est en moyenne de 50 3%
environ et pent méme s’élever jusgu’d 70 % {Fig. 21}, sans
gu’aucune explication satisfaigante ne puisse &tre avancée
& leur sujet. Grdce au radio-pistage, il est désormsis
possihle de les retrouver et de faire la distinction entre
mortalité, preédation et dispergion. An cours de cette
étude, 40.5 1 des 94 campagnals munis d’émetteurs
n‘aureient pas été repris s’ils avalent €té suivis par CMR
{Tab. 10). chacune des trols causes évoguées ci-descus
contribue pour un tiers environ au total dee individus qui
n'auralent pas été recapturés. En définitive, seules 5.3 %
des disparitions demeurent inexpliquées, ce qui reprégente
une améliscation considécable par repport anx études par
CMR. Cette technique constitue donc un outil teés utile
pour 1l'étude de la dynamique de population. Bien gqu'il
s'agisse d'une méthode lourde et exigeante, son application
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a grande échelle devralt permettre de résoudre dans
ltavenir maintes questions posées per 1la régulation des
populations de rongeurs.

DECLENCHEMENT ET CAUSES DU DECLIM

Les causes du déclin survenu en 1984 demeurent
mystérieuses et incomprises, comme dans toutes les é&tudes
ol un tel phénoméne & pu étre constaté.

Prédation

En dépit de leur insuccés, les tentatives.de piégeage
sous la neige ont permls de mettre en &vidence 1le rble
prépondérent jouéd par L1'Hermine en cours de déelin. La
radlo-télémétrie s'est également révélée tres utile pour
appréhendexr les événements gul se sont déroulés en 1985.
Les résultats permettent d'affirmer que le malntlen d’un
effectif faible durant cette année-13a ect A & la presslon
de ce prédateur. Debrot {1981) a montré que les populations
d'Hermines atteignent leur densité maximale wune année ou
deux aprés les cempagnols. Il est toutefols douteux que le
déclenchement du déclln soit causé par ce Mustélidé dont le
rfle se limite plutdt 3 accentuer le phénoméne.

L'impact rvéel des prédateurs sur la dynamique des
populations du Campagnol terrestre est encore méconnu.
Cependant, il dolt Btre trés important sur une populatioen
en déclin, comme les obgervations rvéallsées eu cours de
cette &étude le confirment. Cet effet se . vépercute sans
doute également sur la longueur du cycle d*A. t. scherman,

Le présent travail apporte pour la premidre fole des
informations sur la pression que peut axercer une
communanté de prédateurs sur une population sauvage vivant
en conditions natutelles. Ces cbservations ont plutdét une
valeur indicatrice; car les nombres sont falbles. Ils
permettent cependant de dresser une liste des prédateurs
les plus fréguents et d'établir wne hiérarchie pacmi
ceux-cil. Ainsi, le Chat domestique se détache nettement et
11 est sans doute le principal ennemi d'A. t. scherman tout
au long du cycle. Cette affirmation est conficrmée par les
observations réalisées dans 1’'étude actuellement en cours
dans les montagnes du Jura bernois (Mermod, Lachat &
Lienhardt, comm. pets.). Le Chat peut &tre consldéré comme
un prédateur dont les populations sont relativement
indépendantes des fluctuations du Campagnol terrestre, car
ses habitudes anthropophiles lui permettent de trouver une
nourriture alternative en période de faible densité de la
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proie. Magté cela, il parait totalement incapable
dfentraver la croissance des populations d‘A. t. scherman.

Le Renacd {Vulpes vulpes) mangue & la liste présentée
av Tableau 11. 53 ptésence a cependant &té détectée par des
traces et féces relevées dans toutes les localités oil des
pidgeages et des expérlences de radiopistage ont €té menés.
Ce carnivore a été vu en train de chasgser sur les parcelles
drétude & Solepra et aux Cluds. Dans -cette derniére
station, j'ai observé en 1984 et 1985 des jeunes &
proximlté d'un terrier situé dans la forét llmlecophe, au
nord de 1a zone d'échantilionnage. Les cas de disparitien
d'émettenre sont peut-étre & attribuer 3 ce Canidé qui est
capeble de transporter c& prole sur de longues distances ou
de brieser le colliet entre ses michoires.

Les rapaces diucnes et noctures figurent &galement sur
la liste du Tableau 11, L'analyse des données récoltées &
Ottenbach, dans 1’0Oberland zurichois et le travaii d'Anker
et al. (1983) ont montcé que le Campagnol terrestre
constitue wune part appréciable du régime des hiboux et
chouvettes en période de pullulation. Gréce aux donnfes de
Morel, 1l m'a é&té possible d’établir des &quations de
prédiction du poids besées sur des mesures crénlométriques
simples et dfestimer la taille des campegnols retrouvés
dans le régime du Moyen~duc pat Relchardt et Egelbach.

Pouct des ctaisons de llnfarircé, lee droites de
régression ne sont pas utlllsables au-deld de 90 g, ce gui
pourcait induire wva biais dans la dictribution, ainsi
gu'ovae sous-estimation du polds moyen, les valeurs les plus
fortes é&tant toutes réunies dans la clasee la plus élevée.
Cependant dang le cas de l'application de la méthode ay
régime alimentaire d'A. otus, ce phénoméne est négligeable,
puisque les deux classes supérieures sont vides {Figqg. 55).

Plusieurs pacticuvlarités émergent de cette Etude et i1
convient, pour les {ntecpréter, de préclser dens quel
contexte elle a &t& réalisée, en particulier par rapport &
l'évolution des populations de romgeurs. On sait par la
littératuce que M., arvalisc constitue la proie priviléglée
du Moyen-Duc en Europe centrale et qu‘A. terrestris wvient
en seconde position (Glutz & Bauer 1%80). La premidce
espéce reprécente entre S0 et B0 % des items consommés,
alors gue le Campagnol terrestre occupe une part plus
modeste, généralement Inférievre & 10 &, mais pouvant
atteindre prés de S0 % {Glutz & Bauer 1980). Dans leur
ouvrage de synthédse, ces auteurs citent des études
réalisées en Allemagne du Nord, indigquant gque les animaux
capturés par les rapaces sont & rattacher & ia forme
aguatique, de taille plus grande.

Les populations du Campagnol tercestre ont été étudides
par ie Service phytaosanitaire du canton de Zurich et les
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données ont Eté apalysfes par le SzZV & Changins., Les
dencités ant culminé en 1982, décliné en 1983 et les
populations se sont é&teintes I‘année suivante. On ne
dispose malhkeureusement  pas de renseignements sur
1*abondance du Campagnol des champs & L1'épogue de la
récolte dez pelotes de réjection. Il nfest donc pas
poesible de tirer de conclusions sur 1'interaction entre
lee populations des deux eapéces, ni sur la signification
de leur reprécentation relative dans le régime alimentaire
de ces rapaces nocturnes. Cependant, la forte diminution de
la prédation sur le Campagnol ferrestre durant l'hiver est
sans doute révélatrice d'une différence de comportement
entre les deux proies, plutdt que de variations d’effectif
ou dfune sélection du prédateur. M. arvalis est une espéce
qui se déplace et se nourrit en surface toute 1’année,
ators gu'A. t. scherman a un mode de vie souterrain et {1
est rare de 1'cobserver sur le sol. En &té cependant, ces
rongeurs et les jeunes en particulier, bien gue discrets,
viennent régullérement se nourtiec en surface aux abords de
trous communiquant avec le terrier profond (Saucy 1987).
1ls sont alors exposés B wun risque de prédation élevé,
Pendant l'hiver en revanche, en l1fabsence de végétation
épigée, il eet vraisemblable qu’ils s&e contentent plue
exclugivement de racines et dee régerves accumulées en
automne Alinsf, 2% cette saizon, lec Campagnonls terrestres
consommés par A. otue ceorrespondent-ile & la fraction des
individus en “déplacement, alors gu'en &té les animaux
capturée au courc de leurs activitée habituelles de prise
de nourriture ='ajoutent A& la catégorie des sujets en
dispersion. La brusgue augmentation de 1la proportion de
Campagnole terrestres dans la diéte du rapaca au printemps
guggére une adaptation rapide du prédateur & wuwne proie
énergétiquement plus profitable et une optimalisation de la
prise de nourciture (Krebs & Davies 1978). Il parait
difficile d'imaginer gque le Moyen-Duc seolt capable de
choigsit entre les deux eespéces. En revanche, bien gque
toutes deux occupent scuvent [es mémes milieux, une
intensification de la chasse sur lesc terrains ol Arvicola
prédonine est tout 3 fait envisageable et plausible.

La Figure 55 montre gue trois classes de poids sont
particuliérement exposées aux prédateurs. Cette
distributicon n'est pas aigée & interpréter, car elle peut
correcpondre & dee phases de dispersion survenant 3 8qge
{poids) fixe, ou ecimplement ré&véler la successsion des
générations, ou encore refléter une combinaicon dec deux
phénonénes gui, de surcroit, Esont probablement Iiée. De
fait, la répartition des animaux en différentes classes de
poids refléte acsez fiddlement la composition dune
pepulation en phase de haute deneité, canstituée pour
1'egsentiel d individue 59ét de moins de trois mois (Morel
1981, Airoldi 1978 et précent travall).

La faible proportion de Campagnols terrestres de pecids
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supérleur & 80 g, et l’'absence totale d'individus au-deli
de B5 g est intrigante et suggére une sélection de la part
du prédateur, phénoméne qui a &té obeservéd pour la méme
espéce dans une &tude amérlcalne (Janes & Barss 1985). Par
yne méthode analogue, ces auteurs ont analysé le régime
alimentalre de trols espéces de rapaces nocturnes de taille
différente et ont comparé 1'impact de la pré&dation sur wn
rongeur foulsseur, Thonmonys talpoldes, espéce compatable &
A, t. scherman & divere fgards. Ils ont mis en évidence une
E€lectlon de 18 tallle des proles chez Asioc otue, qui ne
capture aucun animal dont le pelds ectimé eolf Supérieur 3%
133 9. sa proie movenne pése 41.0 g, alors que celle de
pubo virginianus, espéce beaucoup plus louwrda, ect de 67.9
g. Ce dernler opére un &chantillonnage au haeard danz les

populatione de Thomemys.

Des études comme celle de Jenes & Barss {1985) et celle
précentée lci doivent &tre interpétfes avec circonszpection,
car il est cennu gue les rapaces noctutrnes n*evelent pas
towjoure la t&te dez trés grosses proles {Glutz & Bauner
1980, Horel conmm. pers.). Celles-ci  échappent a
l'investigatenr et leur nombre est impossible & estlmer.
Cependant, la proportion de crines entiers dans le matériel
étudié et l'augmentatlon de leur fréguence avec la tallle,
suggire que ce blais n’est peut-&tre pas trés important
dans notre cas. Quol gu’ll en solt, le polds moyen dezs
Campagnols tecrrestres ingqurgités par A. otus & Ottenbach
est d'environ 13 g supftlieut & celul Gnregistré dans
l:étude nord-américaine et rien ne permet d’sffirmer qu'il
y alt une sélection de 1z tallle des proles dans 1la
présente  é&tunde. La compositien der populations de
Campegnols terrestres durant la période de récolte des
pelotes de ré&jection n'étant pas connue, aucune comparaison
statistique avec une distribution théorique n*ta été tentée.

La conntalssance du polds wmoyen des proles consommées
par un prédateur est lmportente dans le but drestimer
correctement la contribution de chague ezpéce au budjet
Encrgétique et la présente &tude permet d’affiner ce polnt.
En effet, dans le cas du Campagnel terrestre la valeur de
10 g donnée par Glutz & Bauer (1980) et coursmment utilisée
convient pour les forwes aquatiques, mals est nettement
sut-estimée pour A, t. scherman. Des résultats similaires
ont &té obtenus 19tz dlune &tude rdallsée entre février
1982 et février 1983 dans le canten du Jura par Anker et
al. (1983). 1Ils ont trouvé une proportion de Campagnols
terrestres voisine ou supérienre & S0 % chez les trols
nocturnes qu’ils ont &tudiés, soit la Chouette effraie
{(Tyte a2lba), la Chouette huleotte (Strlx aluco) et le
Moyen-Duc. Ces auteurs ont effectué Ta mesure Qu diastdme
sur un échantillon de 50 crdnes provenant d7un nichoir
d'Effraie. La dlstribution de leurs mesures est identique &
celle observée & Ottenbach et présente deux modes
principaux, solt pour les classes 40-45 et 60-65 g. Ceci
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confirme donc gque la prédation par les rapaces nocturnes
s'exerce essentiellement sur les  juvéniles et  les
subadultes ekt qu’'elle refléte probahlement le composition
de la population.

Nourtiture

Dans 1'&tude r&alisée aux Cluds, {1 paralt exclu gue le
déclin alt Eté& provoqué par un manque de nourciture, les
populations d'A. t. scherman n'ayant certalnement pas
atteint, nil dépassé Yes limites de la capacité de soutien
du milieu, comme ce fut probablement le cag & Bulle en 1570
{Morel, comm. pers.).

Parasitlsme et épizootles

hu terme de cette &tude, aucun nfindice ne permet
dropter en faveur de l'une ou 1'autre des théorles
formulées dans la littérature sur les cycles. Cependant,
une hypothése &mise av début du eldcle (Elton 1931} et
progressivement tombée dans l’oubli mérite d'étre &vogquée
et réexamlnée dcl. 11 s'agit du rdle Joué par les
épizooties, les maladies Infectieuses et le parasitisme
dans les cycles des petits rongeurs. Bien que les
mécanismes draction caractérisant le parasitisme et les
Infections mictobiennes solent fort différents, ces deux
facteurs sont traités ensemble, car leurs effets sur la
régulation des populatlon sont analogues. Dans le premier
cas, l'impact dépend de la charge parasitalre, alors gque
dans le second cas, l'effet est moduléd en fonction de
1'état de sensibilité ou d*affaiblissement de 1l'héte.

Divers éléments lalssent supposer gque cette thése
pourrait expliguer un déclenchement du déclin. D’'une part,
au printemps 1584 aux Cluds, comme au Brassus en 1981, j'ai
trouvé, lors de la pose des pidges, de multiples cadavres
de Campagnols terrestres en état de décomposition avancée.
Ces dépouilles ont pu &tre identifides avec certitude grice
aux poils de jarre retrouveés; ils ont été analysés selon la
méthode de Debrot & al. {1982). Ceci indigue donc gque la
baisse de la densité est due & une mortalité in situ.

D'autre part, au terme de l'expirience de radiopistage
réaligfée & Solepra en 1986, plusieurs individus
présentaient des membres enflés et des signes d'infection
manifeste provenant sans aucun doute de l’amputation des
phalanges pratiquée lors du marquage. D*ordinalre cette
opération  est sans  conséquence  pour les rongeurs
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{Montgomery 1985, Pavone & Boonetra 1985). Or, 11 se trouve
que j'avais omis de désinfecter mon matériel aprés un
piégeage réalisé guelque& jours auparavant dans une autre
localité. La densité était alors trés eé&levée dans cette
station. Plusieurs campaqnols présentaient des traces de
morsures et un état général malsaln, caractérisé par des
zonee sans poils, couvertes de plalies mal clcatriséee et
parfolis purulentes. Par censiquent, je soupgonne aveoir, par
maladresse, transmis aux animaux de Solepra quelgue agent
pathogéne provenant d'une population & la veille duy déclin
et provoqué une Infection chez ces campagnols. <Ces swjets
n'ont malheureusement pas étd examlnés & cet égard par la
suite.

Bien gu’'aucune relation de cause & effet n’alt é&té
démontrée, ce cas constlitue sans doute wune indlcaticn
intéressante conduisant & une réactualisatlon d’une
hypothése par trop négligée. On peut en effet imaginer que
des maladies ou des parasites ee tranemettent rapldement
- dans une population, solt par mersute, Esoit par
cannibalisme, car les campagnole ne manguent pes, loreque
ltoccagion se préegente, de manger leure congénéres qgui
viennent de mourir.

11 existe trés peu de données sur l'effet des parasites
au autres agents infectieux sur la dynamigue des
populations de miccomammiféres, la plupart des travaux
effectués dans ce sens se limitant & fournir la liste des
espéces recensées. Cet aspect a &té abordé trés récemment
par Scobt & Lewis (1987) et par Keymer & Dobson (1387} dans
la perspectlve des cycles plurlannvels et ces auteurs
suggérent que le parasltleme pourralt intervenir et
Influencer de wmanlére déterminante les fluctuatlons de
populations de petits rongeuwrs. Scott (1587, sous presse,
in Scott & Lewies 1987} rapporte une expérience extrémement
intéressante ré&azlisée sur une population de souris de
laboratoire, Elle 2 montré gu’en moins de six semaines 1le
nématode Heligmogomoides polygyrus est capsble de réduire
de plus de B0 % l'effectif de la population de rongeure et
de le maintenir & long terme & un niveau trés bas. Un
traitement anti-parasitaire eet néceesaire pour que la
popuvlation de souris puicse ensuite ge reconetituer.

De telles perspectivee ouvrent de richee voies de
recherches pour de futures étudee sur la régunlation des
populations.

‘Albinisme parctiel

L’évolution du  taux dralbinisme partiel dans la
papulation des Cluds révéle gque d’importants changements
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dans les frégquences e8llé&éligues du ou des génes impliqués se
sont produits au cours du déclin. Ce phénoméne constitue
une observation en faveur de l’hypothése du polymorphlsme
génétigque de Chitty. Les limites de cet argument ont déja
été discutées en détail dane 1l'introdutlon théorique, mals
il est intéressant de constater qu’A., t. schecrman présente
également de telles variations.

Les teules donnéec récoltées ne permettent peas
d'Etablir s71) existe une relation causale entre le déclin
de la population et 1’augmentation de la fréquence de
1'albinisme pertiel. Cependant cette hypothi@se ne saurait
&tre exclue. Les résultats suggéreraient ainsl, soit un
neilleur BUCCEs reproductif, soit une auvgmentation
différentielle du taux de survie des porteurs du géne en
&tré 1984, Cee individue seraient ainsl mieux adaptés aux
changements affectant les conditions du wmilieu lors de
cette phase du cycle.

Au cours du déclin de 1984, la population a sabl une
prescion de prédation trés importante de la part des
Hermines, qui sont responsables de 1'extinction de la
population en 1985. Une des hypothéses susceptibles
d'expliquer 1l‘avantage sélectif observé chez les porteurs
d’albinisme, serait de postuler qu'd ce caractére purement
morphologique est associé un comportement antl-prédateur.
Parmi les arguments & 1'appui de cette thiése f£flgure une
observation réalisée en automne 1980 3 la Vallée de Joux
{Saucy 1981, Saucy et Meylan 1987). Lors de ce piégeage, le
paccage d'une Hermine dans leg galeries d’'un groupe de
campagnols porteure d’'albipisme, a provogqué chez ces
derniers une modification de comportement & 1l’égard des
piéges. En effet, ces animaux régulibrement capturés avant
le passcage du prédateur ont ensuite bourré
systématiquement leure galeries sur plugieurs dizaines de
cm et aucun d'enkre eux n'a plus &té capturé, alors qu'au
printemps sulvant ils avalent & nouveau adopté un
comportement habituel. Des observations Jd'interactiones en
laboratolire entre Campegnols terresttes et Hermines
montrent que des stratégles enti-prédatrices existent chez
ce rongeur et gu’il ne mangue pas de ressources face & eon
prgdateut le plus spéclalisé. Cette question mériterait
d'étre approfondie en &tudiant & la fois la génétique d’' A.
t. scherman, son compottement et celui du prédateur.

Périodicité des pullulations

Les cycles drabondance de la forme fouisseuse du
Campagnol terrestre sont lnhabituellement longs (6 ans en
moyenne] et drune dutée supériecure 3 celles observées chez

.les rongeurs présentent des wvariations pluriannuelles de
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leurs effectifs. Er effet, dans la plupart des autres
espéces la période est de 3 ou 4 ans, pour des extrémes
compris entre 2 et 5 ans. C'est en particuliez le cas des
campagnols du genre Microtus, aussi bien européens, soit M.

arvalis (Framk 1957; Spitz et Bourligére 1975) et H.
agrestls (Hanss5on 1971, Myllymiki 1977),. que

nord-américains, tele gque M, townsendii, M. ochrogaster, M.
pennsylvanicus, M. callfornlcus, ou circumpolaizes comme M.
ceconomus (Taitt & Krebs 1365), de méme gue ceux du genre
Clethrioncmys, soit €. glareolus, £. tufocanus, . rutilus
{Henttonen & al. 1985) ou encore les lemmings, tels gque
Lemmus lemmus (Elton 1942), L. trimucronatus et Dicrostonyx

groenlanalcus {(Ktebs & Myers 1974}, La talson pour laguelle
A. E. scherman fait exception 3 la régle n'est pas connue,
mais plueleurs hypothises peuvent étre émises.

La premiére d'entre elles est naturellement 1a
prédation. Cette théorie a &été expliguée en détail et la
plupart dee auteurs, hormis les Scandinaves (Erlinge & al.
1983, 1984), s'accordent & penset que cacnivores et rapaces
n*ont qu'un rdle secondeire dans la dynamique des
populatione de rongeurs, limité aux pétiodes de déclin et
de falble dengité. L*impact de la prédation ce manifeste
par un effet sur 1l'amplitude et la durée du cycle
uniguement {(Peacson 1965, 1971).

Il est possible que la durée exceptionnelle du cycle
d'A. t. scherman découle de 1a spéclalisation de son
pr¥dateur la plus spdecifigue, 1'Hermine, dont le régime
alimgntairze et la dynamique des populations dépendent
étroitement des fluctuaticns de 1la forme Ecuisseuse du
Campagnol terrestre dang le Jura et les Préalpes {Debrot
1981, 1982, 1983, Merwmod & Marchesi 1963, Delattre 1983a,
b). Il s*agit en effet Au seul cag comnnu et blen dacumenté
drinterdépendance entre un rongeur cyclique et son
prédateur. Debrot (1981, 1982, 1983) 2 montré gura la
Brévine les maxima des populations de l'Hermine suivent
ceux du Campagnol terregtre avec un ou deux ans de retard
et les expériences de radic-plstage de campagnols aux Cluds
cnt mis en évidence le rdle prépondérant de ce prédateur en
fin de déclin et durant la phase de faible densité.

En efEet, l’'exiinction de la population de Campagnols
terrestres en 1984 et son maintien 3 une densité proche de
0 f{nd/ha jusqu'en 1986 dans cette localitée a €té attribude
a M. erminea. Il est probable que lfamoice de la phase de
croissance soit différéde tant gue les Hermines sent
abondantes, le prédateur occasionnant ainsi un rallongement
du cycle naturel d'A. t. scherman.

La mice en évidence d'une périodicité indiscutable dans
les populations d'A. L. scherman de Suisse romande, de méme
gque l'absence de synchronicit@ entre des stations proches
el scoumises & des conditions métféorolegiques analogues et
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qui ne présentent elles-mémes aucune périodicité, plaide en
faveur de cycles découlant de mécanismes intrincéques & la
dynamigque des populations et indépendants du climat.

Les fluctuations dfabondance des séries du Jura
précentent globalement une année de retard sur celles des
Préeslpes. Les décelages et les cas de pullulatien synchrone
tendent & montrer gue le climat pourralt néanmolns avolr
une influence sur les c¢ycles et jouer wun rdle de
synchronisateur, sans pour autant étré impliqué dans le
déterminisme du phénoméne.

L*absence de synchronicité a aussi &té détectée &
ltintérieur des localités elles-mémes. Les communes
étudlées, telles que Ste-Croix, Le Chenit, Rougemont et
Chiteau d'Oex sont parmi les plue <€tendues de Suisse
romande et il est fréquent dfobserver lacalement, dane tel
vallon ou sur tel wversant lsolé, des populations de
Campagnols terrestres importantes, alors que l&s rongeurs
sont rares sur le reste du territoire. Ce phénoméne a éte
observé lors de la derniére pullulation : le maximum a @été
atteint en 1982 & Ste-Croix et 1’année suivante aux Cluds,
station qui est sltuée dans la commune volsine. Ceci
explique &galement pourquol les cycles ne sont pas toujours
faclles & établir, comme & Rougemont entre 1955 et 1970 par
exemple (Fig. 4{%). L*'hétérogénélité de la distribution des
campagnols sur la parcelle des Cluds en 1584, alors que les
anlmaux survivalent dans de petits Ilots de reproduction,
constltue wne illustration & 1'échelle locale du méme
phénoméne., Dans ce cas ltinfluence des conditions
climatiques est vraisemblabhlement nulle.

PULLULATIONS ET PRATIQUE AGRICOLE

Les enquBtes réalicfes dans le monde agricole et les
milleux Intéressés aux problémes occaslonnés par la forme
foulsseuse du Campagnol terrestre montrent que l‘aspect
périodique des pullulations de ce rongeur east passé
longtemps tnapergu ({Delabays 1987). De plus, les anciens
mis & part, rares sont les agriculteurs capables de se
remémorer les fluctuations de maniére préclse durant une
période supérieure & un cycle. C'est pourqumi lfimpression
que la derniére pullulation fut exceptionnelle est si
répandue. Les faits présentés dans ce travail, contredisent
cette croyance manifestement infondée.

En revanche, bien que le phénoméne se répéte de longue
date, 11 est wvrai gque les dégats aux cultures sont
guantitativement plus importants qu'autrefois et sont
devenus plus difficiles & supporter pour l*agriculteur
moderne. Il ne faut cependant pas en chercher les causes
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dans une medification Gu comportement ou de la dynamique de
population du <Campagnol terrestre, mais plutdt dans le
bouleversement du gystéme d'exploitation des praicies qui a
entrainé une augmentation spectaculaire de la preductivite
dée leg années 1950. En effet, 61 ia scupiesse de
lorganisation sociele et du systéme da rteproduction d'A.
t. scherman iul permettent d'atteindce des deneités, certas
trés &levies, ces mémes facteurs, de méme gque la quantité
de nourriture disponibie, limitent également le ncmbre das
animeux eux alentours d'un seull, wvariablie sulvant la
richessa du miiieu. Ainsi, & propertion de déghts
gquivaiente, dsns une prairie preoduisant entre 3 et o fols
p%us, Tes déghts sont alors muitlpiiés par 1la méme
coefficlent, de méme que ia quantité absclue de fourrage
perdu.

La mutation des annézs 50 s'est é&gealement accompagnée
d’une regtructuration totale de 1'économie agricole, La
raréfaction du personnel ayant é&té compensée par une
mécanisation intense, 1'agriculteur de montagne vit & la
limite de 1l’'éguilibre flnancier, car 1l investlt toutes ses
ressources dans i’amélioration de la productivité et la
modernisation de eon entreprise. Comme il a, par vole de
conséquence, également augmenté son cheptel, {1 lui
reste alors une marge de manceuvee trés &trolite, exclusnt
en particulier la poesibilité de faire des réserves de
fourrage en prévigion des puliulations de congeurs, comme
c'étalt le cas dane les eaxploitations traditionnelles,
sussi bien dans le Jura, gque dang d'autres régilons
(Myliymiki 1979).

t'influenca du couvert végétal et du mode
d’explioitation des prairies réveéle l'attltude opportuniste
du Campagnol terrestre vis-a-vis des ressouUrces

disponibles., L'impact sur 1le taux de survie et le succés
reproductif des animidux découlant de leur installation dans
deg zones non fauchées en automne n‘est pas conau. I
serait donc LIlntéressant de tester dans gquelle mesure une
modification des pratiques agriceles peut affecter la
dynamigque de population de ce rongeur. I1 n'est peut-étre
pas illuseire  dfespérer juguler les explosions
démographiques de cette fagon. .

Les observations faites dans le Jura bernoie en automne
1987 ont montré gue, dans un paysage en mosaique, constitué
dfune alternance de prairies de fauche et de paturages, les
populatiens d'A., t. scherman se développent exclusivement
dans les prairies les plus riches. Les campagnols profitent
@ la fois d'une nourciture abondante et &‘un couvert les
gardant & 1‘abri d&es prédateurs. Ce n'est qu’une fois le
milieu prairial saturé, soit au-deld de 200 ind/ha, qu’ils
colonisent les pdturagee. Des recensements de taupiniéres
ont montré une absence Quasi totale de terriers d'A. t.
scherman sur les surfaces zéservées durant tout 1'8%té au
bétail, jouxtant des zones dznsément colonisées par les
rongeurs.
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2] DISPERSION

Afin dtéviter les principaux écueils affectant les
études sur la dispersien des nmicromammiféres, cette
questicn a été abordfe sous trols angles différents.

J'ai tenté en premier lleu dfestimer 1'immigratlen sur
la parcelle échantillonnée mensuellement aux Cluds par CMR
en consldérant comme immigrant tout individu nouveau pesant
45 g au mains. Cette méthode, adoptée entre autres par
Dueser & al. (1981, 1984}, ne permet pas de classer de¢
maniére absolue tous les sujets dans la bonne catégorie.
Elle a &t& dlscutée et critiqude par Tamarin (1984}. Les
risques A’erreur encourus en lfutilisant ont &té exposés au
début de ce travail et Bont faibles,

J'al toutefols tentéd d'&valuer également la dispersion
en m'intéressant & lfémigration et en suivant par CHR les
déplacements des campagnols sur la  parcelle d'étude
principale, Enfin, lors dfexpériences de radlo-télémétrie
réalisées dans diverses stations, jfai vérifié que les
mouvements 4 gtande distance n'échappent pas &
l'investigation et gue les animaux qui disparalssent entre
deux gessions de plégeage ne scoient pas simplement sortis
du champ couvert par les plégeages. Les trols méthodes ont
fourni des réBultats concordants. Le radioplstage de
campagnols juvéniles a montré que deux individus de moing
de 40 g se sont déplacés sur plusieurs dizaines de métres,
appertant ainsi une fustification expérimentale & la
clagsglfication adoptée pour les immigrants,

Les résultats ont montré gue 1'immigration est un
ph&noméne important qui affecte profondément 1la structure
des populations d'A. L. scherman, particvlirement durant
la pérlode de reproduction. A cette &pogue, les animaux en
déplacement peuvent constlituer plus du tiers de 1'effectif.
Nombre dfentre eux ne sont gue des individus -de passage qui
ne parviennent pas & se fixer sur la parcelle.

Des proportions d'immigrants =similaires, voire méme
supérieures, ont été observées par divers auteurs (Abramsky
& Tracy 1979, Dueser & al. 1981, Mesetve & Xlatt 1%789) lors
drétudes sur la démographie de campagnols nord-américains.
Le présent travail ne constitue danc pas un cas isclé.
Lrimpartance guantitative de ces mouvements de dispersion
représente indubitablement un fait nouveau dans la
connaissance de la dynamigue de population dra. t.
scherman. Le «rdle de 1'émigration avait &té& pressenti par
Airoldi (1978}, qui nfavait pu le mettre en é&vidence, car
la parcelle sur laguelle il a travaillé était semi-isolée.
Lfun des aspects négatifs de la technique de CNR est de
focaliser 1'attention du chercheur sur les résidents et
dfinduire une scus-estimation du réle des animaux gui ne
sont pas recapturés., Ceux-ci représentent, rappelons-le, en
moyenne la meitié de lteffectif & chague session de
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pidgeage, Les résldents constituent sans doute la base de
l'organisation sociale et {15 ont conduit Airoldi (1978) &
décrice des populations & la structure seoeciale stable,
basée sur des individus £lddles i leurs domalnes vitaux
respectifs. Il convient donc d’apprécier également le réle
des  migrants pour décrire de maniere complite la
démographie des populations d’A. t. scherman. Tl apparait
que la possessicn d'un  terrier et d'un domaine est
importante pour assurer le succés reproductlif chez ces
animaux, cependant il n'est pas exclu que l’adoption drune
stratégie alternative non-territoriale ne soit é&galement
adaptée sur lea plan &volutif.

Les pifégeages par CHR et la radiotélémétrlie ont montré
que la plupart des mouvements de la forme fouiskeuge du
Campagnol terregtre sont effectués sur de courtes
distancee, quelques dizaines de méires tout au plus, et gue
cette espkce présente un mode de dispersion de type
phileopatrique, comme la plupart der mammiféres (Greenwood
1980, 1984). Une différence entre méles et femelles, légére
mais significative, a été mise en évidence, les premiers
ayant tendance & se déplacer plus souvent et sur de plus
lengues distances gue les secondes. Cette différence permet
d’augmenter les possibilltés d’"outbreeding™ & 1'intérieur
des populations. )

Durant la période de teproduction, le taux
d'immigration est corr&ld & l'apparition das juvéniles & la
session perécédente, ce qui Indique que la dispersien est de
type post-juvénlle 3 cette €époque. Toutefois, l'analyse des
mouvemenks en fonctlon du couvert végétal a montré gque Ia
ptésence de nourriture déterminait et motivait €galement
les rongeurs 3 se déplacer, quel que soit leur sexe ou leur
8ge. Ce genre de mouvemente Ee rattachent 3 la dispersion
gaisonniére décrite par Lidicker (1%85).

11 convient donc d’&tre prudent dans la classification
des dispersants dans das catégories fixes et définitives,
car les animaux peuvent fort bien passer de l’une 3 l'autre
a différentes périodes de leur vie en Ffonction de leurs
motivations et des medifications des conditions de
ltenviconnement.

En plus des mouvements post-juvéniles et saisonniers,
une dispersion de colonisation a également &té observée &
plusieurs occasions, en particulier lors de la
reconstitution de la population & la suite du déclin. De
tels mouvements ont puv &tre suivis en détail en 1985, au
coutrs de piégeages  par CMR et d’expécriences de
radiotélémétrie. La compétition avec la Taupe prend ic¢i une
signification toute particuliére. Les  recensenents
effectués par le $ZVv ont montré aque ces Insectivores
proviennent des foréts avoisinantes & pactir desquelles ile
colonisent la prairie en y établissant de vastes réseaux.
Les données de radiopistage ont confirmé les observatlons
de Fritschy & Meylan {1980 et attestent que les galertles
creusées par les taupes sonk utilisées comme voie de
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dispersion par A. t. scherman.

L'interaction entre les peopulatione de ces deux
micromamniféres fouisseurs est peut-@tre similaire & celle
qui lie 1les effectifs du Campagnols des champs & ceux du
Campagnol terrestre. On a vu gque le premier profite des
périodes de faible densité du secend poutr accreitre ses
populations. Fritschy & Meylan (1980) rappeortent que la
Taupe est affectée dans son compartement et dans son rythme
d*activité en présence d'A. t. scherman. 11 n'existe
malheureusement pas de données comparatives 3114 4 la
dynamigque de pepulation des deux espéces pour pouveir se
prononcer sut ce point.

Une étude expérimentale visant & décrire le mode de
dispersion d'A. t. scherman dane la perespective des cycles
pluriannuels a &t¥ mende par Paccal & Boujard (1987). Ce
travail a &t& Dbridvement exposé dans la partie
introductive. Ces auteurs ont wutiiig£é ia technique du
"dispersal sink™ et ont congu leur expérience dane le cadre
théorique de 1'hypothéce de Lidicker (1975).
Maiheureueement, ile ont danné 3 men avis une
interprétation erronée de leurs résultats. .

Pascal & Boujard ont procédé durant les mois dfacit de
1980 et 1981 au piégeage exhaustif de campagnels sur deux
bandes de 100 m de 2long et 5 m de large durant 3 jours. Ils
ont ensuite capturé les campagnols recclonisant la parcelle
aw cours des jours suivants, soit durant respectivement 5
et 7 jours pour la premiére et la seconde expérience, 1Ils
congidérent que les individus capturés durant ia premidre
partie du pifgeage sont des résidents et ils gualifient les
autres d'erratiques. .

Cee auteurs sont censcients des reproches foermulés & la
technique qu’ils ont appliquée, puisgu’ils citent les 4
peints évoqués par Lidicker (1985) et présentés auw début de
ce travail. Cependant, dans Ieur cas, le risque de se
tromper en considérant comme dispersants des sujeks
colenicant la parcelle & partir de 1la périphérie, est
nettement plue élevé gue dans leeg expériences classiques,
car la surface échantillonnée est 1inéaire et non carrée.

Dang leur présentation des résultats, Faecal & Boujard
{1987} dennent une interprétation du  modéle  de la
dispersion de Lidicker gqui n’est pas compatible avec la
théorie formulée par ce dernier {Lidicker X975, 1985). 1Ils
écrivent, en effet: «L'année 1980, s5'est situfe en pleine
phase de’ forte densité du cycle de pullulation et
ltexpérimentation de 1981, & la wveille d‘une phase de
déclin brutal (...). La premiére expérience se situe denc
dans la phase de "présaturatlen™ et la seconde en phase de
"saturation™ seleon la terminologie de Lidicker (...).»

L*analyse de la courbe de densiteé conficme la
descripticn donnée pour les phases du cycle, mais montre
que la période de présaturation se termine & ia £in 1979,
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Les expérimentations se rapportent donc Loutes deux 3 la
période de saturation, la dengité &tant eupérieure & 600
ind./ha dans les deux cas! Les conditions dans lesquelles
ces auteurs ont travalllé sont comparables aux années 1982
et 1983 de la présente étude aux Cluds.

Cette correction dane 1'interprétation des résultats de
Pascal & PBoujard n'enlédve rien & 1'intérét de leurs
observations, en particulier dans la perspective d’un
diagnostic précoce du déclin. Cependankt, lfapproche qu'ils
ont utilizée, trés en vague en Amérigue du Nord, me parait
trop réductionniste pour permettre une compréhension des
mécanlsnes de régulation des populations.

Cn a vu gue la fraction des dispersante est constituée,
chez A, t. scherman d’'individus diversement motivés. Kl est
donc mEthodologlquement inacceptable de les traiter comme
ung population homogéne, comme cela se pratique dans la
plupart des kravaux sur la dispersion.

Les notlons de dispersion de pré-satucation et de
saturation proposées par Lidicker (1975) et celles de
disperslon adaptative ou non de Stenseth (1984) sont utiles
sur le plan théorique, mais 1l est illusolre de chercher i
classer tel ou tel animal dans 1’'une ou l’'autre catfgorie
en fonction de scon polds ou de son état rceproductif. En
effet, rien a pricrl ou a posteriori ne permet de trancher
yne telle gquestion. Par concéeguent, la comparalscon des
caractéristiques des fractions résidente et migrante d‘une
population ne trouve pas de justification bilologique dans
la mesure oit 1'on ne connait jamais 1’'fge des‘sujete. La
egule chose que 1fon sache de maniére certaine, en
revanche, c*est que le poids et la crolssance peuvent
varier grandement en fonction de la saison ou de la phase
du cycle (Krebs & Myers 1974, Taitt & Krebe 1985).

I1 n*est donc pae surprenant de constater 3 la lecture
de 1'abondante littérature sur le sujet, que les répultats
les plus contradictoires alent @&té obtenue par cette
méthode, confirmant, puls infirmant tour & tour chacune des
théories sur 1la régqulation des populations {revues in
Lidicker 1985, Stenseth 1984, Taitt & Krebs 19B5, Gaines
1985]).

J*ai montré danme 1'intraduction théorigue & ce ‘travail
dane quelle mesure la théorle de Lidicker {1975) pouvait
étre avantageusement complétée et remplacée par celle de
Stenseth {(1984). BRappelons que cette derniére préconise
d’étudier 1’'évolution du taux de dispersion en fonction du
taux de croissance. L’analyse des données de la population
suivie aux Cluds 2 permis d'apporter une conflrmation & ce
modéle. Comme indiqué sur la Figqure 61, le taux de
dispersion est plus €levé en phase de crolssance qu'd toute
aukre &pogue et minimal durant le déclin. En encart, sur ce
diagramme, la position de chaque courbe a été esituée dans
la perspective des prédictions formulées par Stenseth (Fig.
Zb). On constate une bonne concordance avec le modéile. '



321

3) ORGANISATION SOCIALE ET SPATIALE

Les piégeages réalisés par CHR depuis 1960 m'ont pernmis
d'échafeuder piuvsieurs hypothé#ses sur le systéme de
repreduction et Ll'organisation sociale de la forme
fouisseuse du Campagnol terrestre. Eiles ont été testées &
ltaide de la rediotélémétrie av cours de marquages et de
sulvis simuitanés.

Les résultatsz obtenus antécleurement par Morel (1581)
et Airoldi (l1976a, 1976b, 1978) ont établi que ces animaux
vivent en petites assoclatlons autour d'un couple de
reproducteurs. Cette situation est la plus fréquente et
constitue le cas le pius simple. On la trouve en
particulier lorsque les animeux vivent en tetriers {aclés, '
creusés par leurs soins.

Le présent travail a montré que les mouvements de
dispersion sont nombreux dans les populations. 5ril n'est
pas douteux gque les trés jeunes individus soient dans la
plupart des ces issus des adultes avec ‘lesquels ils
cohebltent, il n‘en ve pas de méme pour ies subadultes. Ces
derniers forment la plus grande partie des migrants en
période de repraoduction et il est probable qu‘aucun lien de
parenté ne les lie aux sujets avec lesquels iis partagent
ieur tecrier, C'eat pourquoi, j'abandennerai le terme de
groupea familiaux vtilisé par Aircldi (1978) et Meylan
(19081) au profit drassociationa interindividuellies pour
désigner ces petites unitfs soclales.

Cette terminclogie permet également de quaiifier des
groupes plus complexes constitués de gQueliques miies et
plusieurs femelles, rassemblements gqui se rencontrent
essentiellement quand ia densité est forte. Ces
associations ont &té tout particuli&rement é&tudiées lors
des sessions de radioplstage, car elles sont les plus
intéressantes et ies moins connues.

Chacune de ces expériences a montré vne situation
originale et une organisation spatiale des rongeurs
inattendue. Ces variations reflétent la grande plasticité
comportementale d'A. 1. scherman et ses facultés
d’adaptation 3 des conditions de densité changeantes.

Le medéle fondamental de iforganisation sociaie et
spatiale de cette espdce est illustré par la distribution
des campagnols sur la parceile des Ciernes-Picat et de
Solepra (Fig. 76, 79 & B80). On y distingue de petites
associations constituées d’'un mile aduite et d'une ou deux
femeiles. L'isclement entre ces unités est assuré
prioritairement par un systéme territorial des animaux de
sexe miie, bien qu'une défense de l’espace existe égaiement
chez les femelles adultes qui se montrent souvent
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exclusives les unes pac rappart aux  eutres. La
représentation par sexe de la distribution des campagnols
de La Comballaz en est un bon exemple (Fig. 77 & 78).

Les situations les plus complexes comme celles de
Rougemont {(Fig. 81 & B82) ou des Clude en &t& 1986 (Fig. B3)
indiquent que l'isolement présumé des terriers d'A. k.
scherman décrit par Alroldi {1976a) n'est pas une Tt&gle
sbesolue., Lorsgue les campagnols vivent dans des réseaux de
Taupes ou lorsque la densité est forte, ils passent
facilement d'un réseau 3 un autre.

Dans ce& canditions, la défense de l'espace vital est
sans doute assurée de maniére olfective par divers
MelQUages. Les observations enregistrées au sujet de
l'organe latfral concordent avec le madile d’organisation
sociale présenté cl-dessus. Les glandes atteignent en effet
leur plus grand développement chez les lndividus miles,
durant la seison de reproduction et dfune manlére plue
marquée encore en période de forte dencité, eoit lorsque ls
compétitlon intrva-spécifigue est la plus forte.

Ces vatiatlons de la surface de la glande latérale sont
également compatibles avec le modéle de régulation des
populatlons de Chrlstian. En effet, les sécrétions sont
sous le cantrble du syctéme hormanel gui est précisément
Invegqué dans 1"hypothése endocrine. RAinsi, 1raugmentation
de la taille de ces otganes durant les périodes de forte
densité pourralt—elle étre le cigne d'une hyper-asctivation
des surrénales et d'une augmentotion du stress social.

La distribution d*A. t. scherman sur le transect des
Cluds en automne 1982 et 1983 a été expliquée par la
disponibilité en couvert végétal. Les mouvements cbservis
et la recolonisation durant l'hiver des parcelles désertées
mettent en &vidence des modifications saisonniéres des
besoins des rongeurs. Ces déplacements s‘accompagnent dfune
succession de restructuretions de lforganisation socisle.
En automne, seit en £in de saison de reproduction, la
nourriture devient le facteur limitant pour les individus
des deux sexes, Les parcelles non-fauchées, constituant
ptobablement les =ones d-hivernage 1les plus favorables,
sont alors colonisées. La distribution des campagnels sur
le terrain & cette saison est donc irréguliére et refléte
la disponibilité des ressources. I1 est probable que 1la
défense du territeire E'atténue et que les animaux socient
plus tolérants les uns vis-3-vis des avtres. La diminution
des dimensions des glandes latérales indigque drailleurs une
haisge du niveau d-agressivité.

Au printemps, les besoins des animaux sont différents.
11 leur importe d'avoir un endrait ob se reproduire et wn
ou des partenaire(s) avec qui le faire. L'agressivité
augmente a2 l'intérieur de la population et les animaux ont
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tendance & ge répartir uniformément sur le terrain pout
gviter les contacts agonistiques. La nourriture ne
constitue plus alors le facteur limitant, car, durant la
pétiode de croiscance de la végétation, il est prévieible
qu’elle sera abondante et distribuée de manfiére homogéne.

La distribution des campagnols obgervée en été a
parfois été difficile &4 interpréter. A cette épogue de
lrannée les jeunes entrent dans la population et ceux de
l7an précédent disparaissent. Il est possible gque les
situations plus cemplexes qui .ont &té observées A cette
saison reflétent le fait que la structure de la nouvelle
société ne colit pas encore tout & fait en place et que les
relations entre les individus soient mal définies.

Il est difficile de faire entrer A. t. scherman dans le
modéle dforganisation eeciale proposé par Ostfeld (1984,
cf. Tab. 1)). Cet animal est typigquement un "forb-eater”
pour lequel 1’hypothése prédit une {ferritorialité des
femelles et un compertement sexuel pelygyne des miles, ces
derniers étant supposés partager de vastes domaines vitaux
chevauchants. L'étude des relaticns inter-individuelles a
effectivement mis en évidence une tendance & la polygamie
chez les campagnols miles et une territorialité des
femelles adultes, Cependant, contrairement aux prédictions
de 1'hypothése d’0Ostfeld, la polygynie va de pair avec la
défense du territoicre chez les miles dA. t. scherman. De
plus, les dimensions de ce domaine sont de taille
dqguivalente et ne montrent pas de dlfférence entre les
sexes,

Le comportement sexuel de la forme foulsseuse du
Campagno) terrestre semble prioritairement basé sur la
monogamie et se rapproche plus de celui de M. ochrogaster
gue de tout autre Arvicolidé&. On se& souvient gque c’est
précisément pour cette espéce nord-américaine gue la
théorie propesée par Ostfeld ne parvient pas 3 fournir
d'explication satisfaisante.

Il serait intéressant de confirmer si la monogamie
constitue effectivement une  caractéristique d'A. t.
scherman par une série d'expériences de laboratoire du type
de celles réalisées chez M. ochrogaster par Carter, Getz et
leurs cellégues (Carter & Getz 1985, Carter & al. 1980,
1986, Getz & al, 1981), Ces auteurs se sont attachés &
verifier gque divers critdres éEtaient rdunis pour étayer
leur hypothése, Ils ont en partigulier mis en d&vidence 1la
participation des mlles aux scins parentaux, la persictence
de 1liens stablee entre les partenaires du couple et décrit
un mécanisme de prohibition de 1'inceste chez ce campagnol.
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CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES D'AVENIR

Les résultats obtenus au cours de ce travail, quoi que
fragmentaires & divers égards, ont permis de compléter nas
connalssances sur 1'écologie et la dynamigque des
populatlons de la forme fouisseuse du Campagnol terrestre,
Arvicola terregtris scherman (Shaw). L'importance de Jla
dispersion sur la démographie de ce petit rongeur a été
goulignée.

De nombreux points demeurent obscurs et aucune
démonstration probante n'a pu etre fournie pour expliquer
les causes du cycle pluriannuel ou le déclenchement soudaln
du déclin dane la papelation étudiée par CHR. Quelques
évldences en faveur de l'une ou lfautre des hypothéses
formulées par les théariciens de la régulation des
populations ont toutefals @Eté tecueillies. Aucune n'est
malheureusement assurfe de maniére indiscutable et des
investigations esupplémentalces seront encore nécessajres
pour trancher ces Questions.

Quelques directions de recherches ultérievres ont @&té
évaquées dane la discussion. Les variatlons du taux
dtalbinisme partiel, par exemnple, indlquent que la
composltion génétique de la population se modifie au cours
du cycle pluriannuel. L'impact de telles fluctuations sur
lrévolutlion du génome de ce micromammifére et les
conséquences sur la spéciation dans ce taxon soat dun
intéret certain.

Il reste également beaucoup a découverir dans le domalne
du comportement soclal et sexuel. De méme, les phénoménes
qui ee produisent en phase de croissance des populations
restent & décrire et nfont été qu'effleurés dans ce
travail. Enfin, 17étude de l'influence des parasites et des
épizooties sur la dynamique des population, abordée dans la
perspective des cycles plurianuels, ouvre un champ
considérable pour de Futures recherches.

La synthége théorigue présentée en introduction & ce
mémoire a montré gue la guestion des  fluctuations
d’abondance des populations de micromammiférers est encore
un sujet de qgrandes controverses, pout lequel aucune
théarie globale convalncante n’a &té formulée. Four
lrinstant, la régulation des populations n’'est expliquée de
maniére satisfaisante gque pour une seule espéce de
campagnols, soit Microtus townsendii. 1l sfagit
malheureusement d un taxon & part dont ies pullulations
sont de type eaplosif, mais ne présentent pas de caractére
pétriodique.

En dépit d’un nombre considérable drétudes consacrées A
ce probléme et de i'accumulation d’une quantité de données,
pev de certitudes ont &té acquises dans c¢e domaine. Le
técent engouement de 1’école scandinave pour les théories
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extrinséques, qui toutes, rappelons—le, avaienkt déja é&té
formulées au début du siécle, iliustre bien ie désarroi des
chercheurs face & 1la gquestion de la régulation des

populations.

11 mangue actuellement uwn  cadre théorique et
expSrimental résolument nuuveau pour espérer faire de
sensibles progrés dane la compréhension des mécanismes en
cause.

A défaut de fournic <cette théorie providentielle,
jraimerais esquiseer ici les grandes lignes d'un protocaie
expérimental susceptible d*apporter des téponses
originales. I1 n'a, & ma connalsance, pas encore 6ELté
appliqué aux populatione de rongeurs présentant des
fluctvations cycliques.

Cette approche s'inspire de celle utilisée en
microbiolegie pour faire croitre diverses espices de
microorganismes et conservetr dans leurs pogulations une
structure démographique stable. Ii s'agit de maintenir dans
des conditions de laboratoire parfaitement contrblées des
souches de rongeurs & différents niveau de densité
constante et de comparer ifévolution des paraméCtes
démagraphiques et morphologiques entre les populatlons. Il
gerait alors possible d'intervenir expérimentalement sur de
tels é&levages en modifiant tour & tour les taux de
mortalité, d’émigraticn ou dimmigration et de confronter
ies vrésultats obtenus lors de telles manipulations & une
hypothése théorique. Les comnaissances accumuvlées jusqu*a
ce jour aupres de diverses espéces sont suffisantes pour
permettre de dégager les principales caractéristiques de la
dynamique de popuiation et d*attribuer. des valeurs
plausibles aux paramétres &tudiés. Des modéles peuvent
tgalement &tre construits en paralléle et autorisent des
simulatione sur ordinateur.

Peut-8tre serait-il alors possible de compreudre dans
guelles circonstances, & guelles conditions et pour guelles
raisons une population commence 3 décliner? Il devrait é&tre
également possible d’établilr s57il existe une densité
critique pour une telle chute de populatieon et 5i une
pepulatien maintenue & faible densité ne s'épuise pas et
peut manifester une croissance infinie. On pourrait encore
déterminer si la périodicité des fluctvations 4'abondance
présente gquelgue base génétigue, si elle est de nature
intrinséque ou extrinséque ou si elle découlie dfune
interaction entre divers facteurs.

Je suis canscient des absktacles matériels qui
s‘opposent & la réalisation d'un tel projet, car les
campagnols Bont diffiles a élever en captivité, J'ectime
néanmoing qu’'il deit &tre possible de ‘trouver un taxen qui
puisse codstituer un bon modgle, qui posgséde toutres les
caractéristigues d’une egpéce cyclique et gqui puisse é&tre
maintenu en conditions expérimentales.
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RESUME

La Eorme fouvisseuse du Campagnol tecrestre, Arvicola
teccestris scherman (SHAW) présente un mode de vie presgue
exclusivement souterrain. Cet animal, dont le poids adulte
varle entre 65 et 150 g, cause d’'importants dommages dans
les pralries de- 1l’'étage montagnard lors de  ses
pullulations,

La démographie et la dispersion d'une population
présentant des Eluctuations d’abondance &8 cacactére
cycligue ont &té é&tudiées par capture-margquage-tecaptuce
{CMR) depuis l"automne 1982 jusqu’d lea fin 1986 dans une
station du Jura sulsse sltude & 1200 m d'altitude. {83
campagnols ont &té sulvis dans cette localité ol la densité
de population était Elevée en 1982 et 1983 (envlron 150
ind./ha), a décliné en 1984, pour e*ételndre et demeurer
basse en 1985 (0 ind.sha), avant d’amorcer une nouvelle
phase de crolssance en 1986,

Les paramétres de la dynamique de population ont été
estimés & pactir des tables de survie. L'espérance de vie
varie chez ce rongeur en fonction de la phase du cycle et a
été évaluée & 6 nois en pdrlode de forte densité et & 1
mois durant le déclin. L'évolvetion des  varlables
démographiques et morphologiques a montceé que les causes
des cycles et des pullulations demeurent encore peu
claires. Comme chez d'auvtres espéces, la tallle et le poids
sont élevés en période de forte densité et diminuent & la
suite du déclin, les trés gros animavx &tant totalement
absents parc la suite.

L'analyse des glandes latérales dans plusieurs
populations & nmontré gque la taille de c¢et organe est
carcdlée au poide de l'animal, qu'elle augmente durant la
pérlode de reproduction et en phece de haute dengité. Un
dimorphieme  sexuel trés marqué a &té démontré, les
dimensions étant plus grandes chez les mlles. Une relation
entte la densité et 1’évolution des glandes latérales
suggére une liaison avec la phase du cycle lndigquant que le
taux d’androgénes et l’agressivité augmentent en période de
forte densité. Ceci constitue un argument dans le sens de
1'hypothése endocrine de Christian.

Ltapparition de diverses traces dfalbinisme partiel a
permis de mettre en évidence des vaciations de la
composition génétique de la population au cours du cycle
pluriannuel, plaidant en  faveur de I'hypothése du
polymorphisme de Chitty. £n effet, ces cacactéres sont
présents dans toutes les localités et afEfectent 4 % des
individus enviton. Cependant, durant le déclin, cette
proportion a atteint sa valeur maxlmale et s'est &levée &

16.7 %.
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Le phénoméne des cycles a également é&té ahordé a
1'8chelle du pays afin de tenter de précisec les celations
entce populatlions é&lolignées. Diverses communes de Suizse
romande affrent une prime aux piédgeurs qui capturent des
micromammiféres sur leur tecrritoire. En analysant les
données récoltées aupréds de 11 localités du Jura et des
Préalpes, les fluctuations d’abondance d’'A. t. scherman ont
éra retracées et 37 cycles complets ont pu éEtre
creconsteruits entre 1938 et 1984. Par les néthodes de
lranalyse des sfries temporelles, il a été possible de
mettre en évidence une péricdicité. Le cycle ducre en
moyenne & ans, pour des extrémes compris entre 4 et B ans.
La comparaison des stations entre elles montre une absence
de synchronicité des variations de densités des populations
et des décalages entre les séries compris entre 0 et 7 ans.
Ces résultats indiquent que les fluctuations des
populations sont de nature intrinséque, mais gue le climat
pourtait jouer un céle de synchronisateur sans pour autant
étre impligqué dans le d&tetminisme du phénoméne.

Dans le but de confirmer les résultats sur la
dispersion obtenus pac CMR et pour décrire l’ocganisation
spatiale de ces animaux, une centaine de campagrols ont été
suivis pac radio-télémétrie dans diverses localités. Les
dennées recueillies par les deux méthodec concordent et
confirment qu’A. t. scherman occupe de petits domaines
vitaux dont la surface est comprise entre 140 et 200 m? en
moyenae. Aucune différence significative n'a été observée
entre les sexes. L’organisation sociale est basée sur la
monogamie et dans la majeure partie des cas les domaines
d’un  couple d'adultes se recouvrent. Toutefois, les males
présentent une tendance -2 la polygynie et englobent parfols
dans leur espace vital le domaine de deux ou de plusieurs
femelles. De telles situations ont permis de mettre en
évidence une territerialité aussi bien chez les femelles
gque chez les miles, chacun défendant l'espace gqu’il occupe
vis-A-vis des représentants de son propre sexe.

Les mouvements de dispersion sont fréquents. 1Ils sont
effectués en majorité sur de courtes distances, comprises
entre 30 et 60 m et affectent grandement la dynamique de
population. En moyenne, 31 % environ des individus quittent
une fols au molns leur domalne pour s’établir ailleurs, les
miles se déplagant plus souvent et plus loin que les
femelles, En été, durant la saiscn de reproduction, la
dispersion est de type post—-juvénile. Ainsi, en juillet
1983, les jeunes immigrants constituaient jusgu’a 1I/3 de
lreffectif. En automne, des mouvements de masse entre les
zones fauchées et les sucrfaces oli subsiste encore de 1la
végétation ont é&té observées et ont permis de mettre en
évidence le cble du couvert sur la distribution d’'aA, L.
scherman. La recolonisation durant 1'hiver des zones
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désertées suggére que les besoins des aniwmaux changent au
cours du. temps. Leur survie et leur succés reproductif
dépendent de la qualité des zones d'hivernage en automne et
de la possession d'un territoire au printempe. Il s'agit
dans ce cas d’une dispersion saiscnnigre gqul sffecte toutee
les clasges d’'fge. Enfin, 1'analyse de l‘évolution du taux
de dispersion en fonction de la phase du cycle plurianauel
a permis de démontrer la justesse des medéles théoriques de
Lidicker et de Stenseth, la diespereion étant plus &levée en
phaee de croissance qu’id toute autre période et minimale
durant le déclin.

Lee expériences de radio-pistage ont permis d’apprécier
l*intensité de la prédation 3 diverses péricdes du eycle.
L*Hermine, Mustela erminea, joue un réle important en coure
de déclin et influence 1la durd@e du cycle, car elle est
probablement responsable de l’extinction de la population
et du maintien d'une période de faible densité. Les rapaces
et les chats capturent un grand nombre de campagnols
lorsque ceux-ci viennent se nourrir en surfaee, Une analyse
du régime alimentaire du Hibou Moyean-duc, Aasic otus,
effectuée en estimant le poids des campagnols & pactir
d'une éguation de prédiction basée sur des mensurations
créniennes, a montrd que les 776 sujets analysés étaient
pour 1l’essentiel de jszunes animaux 8gés de 1 & 3 mais et
pesant moins de 65 g.
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ZUSAMMENFASSUNG

Populationsdynamik, Avsbreitung und Sczial-
organisation der Schermaus, Arvicola tercestris
scherman {SHAW) (Mammalie, Rodentia).

Die Schermaus bhesgizt eine fast ausschliesslich
unterirdische Lebensweise. Dieser Nager, dessen
Adult-Gawicht zwischen 65 und 150 g betréigt, verutsacht in
Jahren, in welchen er esich stark wvermehrt, bedeutende
Schiden auf Wissen der montanen Stufe.

Die Demogrephie und die Ausbreitung einer sich zykiisch
verhaltenden Population wurden wvon Herbst 1982 Dbic Herbst
1986 In einem Geblet im Schweizer Jura (auf 1200 m .M.}
mittels der Fang~ und wWiederfangmethode untersucht. 1In
diesem Geblet, in weichem die Population in den Jahren 1982
und 1983 groes war {ca. 150 Ind.sha), im 1984 abmnahm und
schlieselich praktisch ganz verschwand (0 Ind./ha), im 1985
klein biieb wund anechliessend im 1986 wieder anstieg,
warden derart 483 sSchermiuse beobachtet.

Die Parameter der Populationsdynamik wurden anhand von
Lebenstafeln geschédtzt. Die Lebenserwartung variiert bei
diesem Nager zwischen sechs Monaten in Perloden hoher
Dichte und einem Monat in der Zeit des
Populationstiickgangs. Die Urgachen  der zyklischen
Vermehrung bleiben trotz Untersuchung der demographischen
und morpholagischen Faktoren noch unkiar. Wie bei anderen
Arten auch, ist in Perioden hoher Dichte die Xirpergrisse
und das Gewicht bedeutender als in Perioden geringer
bichte. .

Eine Untersuchung der Flankendriisen in verschiedenen
Populationen hat gezeigt, dass die Grésse dieees Organs
positiv mit dem Gewicht der Schermduse korreliert ist.
Bezliglich der Driise wutde ein ausgeprigter
Sexvaldimorphismus festgestellt, indem bel den mninnchen
dieses Organ viel gréseer war, als bei den Weibchen. Die
Grossenzunahme des Organs bei zunehmender Populationsdichte
l4sst eine AbhZngigkeit der Organgrésse von der Zyklusphase
vermuten. Dles sktiltzt die Christian'eche Hypothese wvom
eadokrinen Sktress, nach der die Aggressivitit und der
Testosteron-Titer im Biut mit wachsender pPopulationsgrisse
zunebmen.

Das Auftreten eines partiellen Albinismus im Verlaufe
des 2Zyklus wies rauf eine sich verdndernde genetische
Zusammensetzung der Population hin. Normalerweise wilesen
ca. 4 % der Tiere lelcht albinotische Merkmale auf, wihrend
des Populationsriickgangs jedoch, stieg dieser Prozentsatz
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auf 16.7 % an. Dies ist ganz 4im Sinne von Chitty’s
genetiecher Folymorphismus-Hypothese,

Das Fhinemen  des zyklischen  Aufiretens hoher
Fopulationsdichten  wurde ebenfalls in einem grdsseren
geagraphischen Rahmen untersucht, um allenfalls
Zusammenhinge zwischen weit auselnanderliegenden

Fopulationen aufzuzeigen. In verschiedenen Gemeinden der
Westechweiz werden Primien f{ir jeden gefangenen Kleinsduger
ausbezablt. Es standen Belege aus 11 Gemeinden im Jura und
im Veralpengebiet “zur verfiigung, worans insgesamt 37
Schermaus-Zyklen zwischen 1933 wund 1984 rekonstruiert
werden kennten. Mittels Analyse der zeitlichen Abfolgen
konnte elne Periodizitdt nachgewlesen werden. Der Zyklus
davert im Mittel 6 Jahre mlt Extremen von ¢ und 8 Jahren.
Der Vergleich zwischen den verschiedenen Qrtschaften zeigt
jedech, dass keine durchgehende Synchronisation  aller
Zyklen existiert. Gie becobachtete Phasenverschiebung liegt
zwischen 0 und 7 Jahren. Das Klima ist wohl kaum der allein
bestimmende Faktor der Fepulationsschwankungen; es diirfte
allenfalls fiir die teilweise Synchrenisation der Zyklen
verantwortlich sein. Dle Populationsschwankungen miissen
alse zusdtzlich durch intrinsische Fakteoren verursacht
werden.

Im weiteren wurden an verschisdenen Orten mnmittels
Radliotelemetrie 94 Scherminse beobachtet. Ziel  war
einerseits die Beschreibung der rHumlichen Organisation
dieser Tiere, und andererseits die Ueberpriifung der
Ergebnigse bezliglich der Ausbreitunyg, welche mittels der
Fang- und Wiedecrfangmethode gevonnen wurden. Ccie
telemetrischen Daten besti¥tigten, dass sowohl die Ménnchen,
#2ls auch die Weibchen wvon &A. t. scherman kleinfliéchige
Aktionsriume besitzen, deren Fliche I00 bis 200 m? betrlgt.
Die Sozialorganisation 4ist charakterisiqert durch eilne
Monegamie wund die Aktionsrdume elnes Paares sind
deckungsgleich. Es kann jedoch vorkommen, dass die Mannchen
polygam lehen, wobei in ihrem Akticonsraum diejenigen von
Zwei oder mehreren Weibchen enthalten sind. Anhand solcher
Situationen kounte eine Territorialitit sowchl bei den
Minnchen, als auch bei den wWelbchen nachgewiesen werden.
Jedee Tier werteidigt nimlich seinen aktionscaum gegenilber
einem gleichgeschlechtlichen Artgenossen.

Dislokaticonen werden héufig beobachtet. Sie finden
meistens {iber kurze Distanzen von 30-60 m statt und
beeinfluseen in grossem Masse die Pepulationsdynamik. Die
Minnchen dislezieren hidufiger als die Weibchen. Im Schnitt
verlassen 30 % der Tiere mindestens einmal wdhrend ihres
Lebens ihren angestammten Aktiensraum, um sich anderswo
niederzulassen. Im Sommer whhrend der Fortpflanzungs-
periode dominiert die juvenile Ausbreitung. Se machten im
Juli 1983 die eingewanderten Jungtiere annBhernd ein
Drittel der gesamten Population aus. Die Bedeckung des
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Bodens durch die Vegetatlon spielt eine grosse Rolle bei
der ' Ausbreitung wvon A. L. scherman. So wucden im Herbst
sehr viele Tiere beobachtet, die wvon gemihten 2zu nicht
geméhten Gebleten diglozierten., Im Winter wurden dann die
verlassenen Geblete wieder kolonisiect, was aufzeigt, dass
slch die Anspriiche der Tiere im Laufe der Zeit dndern. Das
Leben und der Reproduktionserfolg der Schetmiduse hingt
gstark davon ab, ob sie im Frilhling ein Tecritorium
ercichten kbnnen und ob 6le 1m Herbst eine passende
Ueberwinterungsméglichkelt mit geniigendem Futterangehot
finden. An dlesen salsonalen Dislokationen nehmen alle
Altersklassen teil. Gemdss der Theorie von Lidicker und
Stenseth ist die  Ausbreitung am gréssten in  der
Wachtsumsphase einer Population wund am kleinsten in der
Fhase des Riickgangs. Mit det voliegenden Atbeit wucrde diese
These bestltigt, da sich der Grad der Ausbreltung als
abhlinglg von der Phase des mehcjdheigen Zyklus ecwies.

Der Einfluss des R¥ubettums auf die Population in dan
verschiedenen Zyklusphasen kennte auf Grund der
telemetrischen Beohachtungen abgeschitst werden. Das
Hermelin, Mustela erminea, ist wahrscheinllch fir das
Verschwinden der Population und fiir die darauf folgende
Periode mit geringer Populationsdichte verantwortlich wund
es heeinflusst somit in entscheidendem Masse die
Zyklusdauer. Scherméuse, welche an der Obecrfliche nach
Nahrung suchen, fallen hiufig Katzen und Greifvégeln zum
Opfer. Die Untersuchung wvon 776 avs Gewtllen der
Waldohreule Asio ctus stammenden Schermaus-Schidelna hat
ergeben, dass es sich dsbei vorwlegend wum Schidel von
Jungtieren im Alter won 1-3 Monaten handelte, welche
aufgeund der blometrischen Masse weniger als 65 g wogen.
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SUMMARY

Population dynamics, dispersal and social organi-
zatlon in the fossorial form of the Water vels,
Arvicola terrestris scherman {SHAW) {Mammalia,
Rodentia).

The fossorial form of the Water wvecle is an almost
exclusively subterranean rodent which 1lives in emall
burrows. This animal of which weight varies from 65 to 150
g is an agricultural pest, and causes great damage in
meadows in years of outbreak.

Demcgraphy and dieparsal of a c¢yclic population were
studied from autumn 1982 to avtumn 1986 in the Jura
mountaing in Switzerland (alt., 1200 m.}). Population
dynamics and movements of 483 veles ware followed using a
capture-mark-recapture methed (CHR) in a locality where
pepulation peaked in 1982-1983 {abeout 150 ind/ha), declined
during 1984, remained low in 1985 (0 indr/ha) and began te
increase again in 1986,

From life tables, varicus parameters of population
dynamics were estimatad. Life expectancy varies with the
phase of the pluriannual cycle. It decreased from & te 1
month between peak and decline. Changes in demographic and
morphological variables showed that the causes of cycles
and outbreaks remain unclear. As in other species, vole
size and mean weight decreased significantly with density,
blg animals disappearing during pericds of low numbers.

Evolution of the flank organ was studied and a sexual
dimorphism was observed, tha lataral organ being
significantly larger in males tham in femalas. The
dimensions and amount of secretion of the gland increase
during the breading season., The surface cof the flank organ
is correlated with the weight of the animals, It increases
with depsity too, suggesting a relationship between the
size of the gland and the phase of the cycle. This is an
indication of higher 1ievels of androgens in the bleod
during the psak, which supports the Christian's
endecrine-stress  hypothesis of regulatien of numbers,
Additionnally, variations in the genetic composition of
various pepulations ware cbhserved by recording the
occurence of small partial albinisms which are present in
gvery populiation, and affect on the average about 4 §% of
the individuals, This proportion was found to vary over the
pluriannual cycle, supporting the Chitty hypothesis. It was
highest during the year of decline when it reached 16.7 %,

Pluriannual cycles were also studied on a larger =&cale
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in order to wunderstand relationships hetween dispersed
Water vole populations. To attempt to prevent outbreaks,
some local authorities in Swlitzerland pay a premium for
every small mammal killed by trappers. Analysing data
collected in 1) locallties in the Jura mountains and Alps,
37 eycles were completed from 1938 to 1984. Using time
serles analyeis, a periodicity was shown. Cycles last for 6
years on the avecage, and the period between twd maxima
ranges from 4 to B years. Comparieons between localities
show that the observed flustuations are out of phase, and a
correlation analysis showed lags ranging from 0 te 7 years.
The absence of synchronicity invalidates the climatic
hypothesis, and suggests that cycles are driven Dby
intrinsic factors. However some €acts show that climate
could syncheonize Eluctuations without being implied in a
deterministic way.

In order to confirm results gained about diepecrsal by
CHMR, and to study scclal organizaticon in this species, a
hundred voles were feollowed hy radiotelemetcy at vacious
ctations. Data collected wusing these two methods are
e¢imllar and ceonfirm that A. t..scherman cccupies small
home-ranges of 100 to about 200 m?. No diffetences within
sex or age groups were found in space utilization. Usually,
monogamy is the rule and home-ranges of males and females
are similar in shape and slze. However, males are sometimes
polygynous. Then thelr ranges gverlap that of one to
several females. Analysis eof such complex assoclations
between individuals revealed that territoclality exists in
each sex, slnce males and females defend a tercitory
against adults of thelr own sex,

Dispersal movemente are frequent, but over short
distances rcanging €or the moet pact from 30 to 60 m, These
movements greatly affect the dynamics and structure of the
populaticen. On average, 30 % of the indlvlduals leave thelr
buriow at least once in their life to settle elsewhere,
males moving moce often and farther than females. In
summer, natal and juvenile dispersal prevails. So in July
1983 young immigrant veles constituted abeut 1/3 of the
individuals censused. In auktumn, mass migratory movements
were registered from mown to unmown areas where voles could
find more abundant food and cover. In the spring, abandoned
zones were re-colonized independent of presence of
vegetation. This suggests a shift in the needs of the
species and a change in social wgrganization wvarying with
time of year : in spring at the aonset of the reproductive
seaspn, fltness depends on having a territeory but
survivorship cests on food at the beginning of winter.
Thece seagonal dispersal movements are achieved
independently of sex oc age. The analysis of digpersal with
respect to phases of the pluriannual cycle showed a good
correspondance between facts and the thesretical medels of
Lidicker and Stenseth, dispersal being highest ducing the
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increase phase and lowest in the declining population.

Using radiokracking, information was collected
concerning the impact of predation upon wild peopulations
during different phases of the cycle. Mustelids, especially
Mustela erminea, played a major role in the course of
decline, causing the extinction of the population and
maintained it at a low level. Cats and predatory birds were
found to prey upon voles when these fossorial rodents come
near the surface in order to feed. An analysis of the diet
of a population of long-eared owls (Aslo otus) WaE
performed and the weight composition of a sample of 776
predated voles was evaluated ueing a prediction eguation of
welight against cranlel measurements. Meost of the wvoles
captured by this predator were young animals (1-3 month}
wheighing less than 65 g.
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