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On se lasse de tout saufde comprendre.

Attribué a Virgile par Servius (IV®"0 s.).

There's one more dead
With a hole in his head
He shouldn 't have said
AU the things he said
Many tears were shed
For the blood he bled.

Martin Lee GORE (1961-).
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Résumé général

Le campagnol des champs est un petit rongeur européen a la grande fertilité
dont les femelles reproductrices vivent souvent en groupe de parenté inconnue au sein
de vastes terriers. Ces abris sont creusés dans les prairies ou les champs en friche et
sont entourés de sentes utilisées par les animaux lors de leurs déplacements a la
surface du sol. La place sociale des males dans ces populations est peu documentée.
Cette étude au laboratoire cherche a préciser trois aspects de la biologie de cet animal
méconnu : (1) le creusement de terriers par un ou deux émigrants et les interactions
entre voisins de méme sexe, (2) I’organisation sociale et la reproduction de paires de
femelles apparentées ou non en présence d’un male, (3) le réle social et d’orientation
du marquage odorant le long des sentes. Les résultats obtenus sont les suivants.

Bien que les comportements de fouissage soient identiques entre males et
femelles solitaires, ces derniéres construisent un terrier plus vite que les males. Deux
males voisins qui se rencontrent sont intolérants et hiérarchiques au contraire de deux
femelles qui nidifient ensemble. Ces derniéres réorganisent leur terrier qui devient
plus complexe que celui de femelles solitaires ou de maéles intolérants. Toutefois,
aucun comportement de coopération dans le fouissage entre deux femelles
apparentées n’a pu étre détecté mais I’expérience dans le fouissage accélére la
construction d’un terrier.

Méme sans étre familieres, dans la majorité des cas, deux femelles non
apparentées vivent en commun, que ce soit deux adultes sans expérience sexuelle ou
bien une femelle multipare avec une jeune femelle mature. L’addition des odeurs
d’un male étranger n’a pas d’impact majeur sur leurs relations sociales. Cependant, la
présence du male provoque la séparation de la moitié des paires de femelles adultes et
d’un tiers des paires d’age mixte ; dans les deux cas, la femelle la plus agée vit avec
le male. Que les femelles non apparentées restent groupées ou non, ou qu’elles soient
expérimentalement isolées, seule la plus agée des deux, mais pas spécialement la plus
grosse, se reproduit contrairement a ce qui s’observe chez une mére accompagnée de
sa fille ou les deux femelles mettent bas et élévent leurs jeunes en commun. De plus,
chez les femelles apparentées, plus de la moitié des males nidifient séparément alors
que chez les non-apparentées, seul un tiers des males nidifient a part. lls s’occupent
toutefois peu des juvéniles. Finalement, la survie juvénile est bien plus mauvaise dans
les groupes non apparentés. Malgré une importante variabilité interindividuelle, ces
résultats suggerent fortement que dans la nature, les femelles qui vivent et se
reproduisent en groupe sont génétiguement apparentées. Cependant, I’organisation
sociale de Microtus ai-valis varie trés certainement en réponse aux conditions
extérieures, avec une probable tendance vers la polygynie.

Enfin, les marques odorantes sur les sentes sont régulierement renouvelées. Les
males, isolés ou en présence d’un voisin de méme sexe, marquent plus que les
femelles et les femelles qui ont marqué abondamment sont les moins tolérantes lors
d’une future rencontre sociale. Ces marques doivent en effet avoir plus une fonction
sociale que d’orientation car des méles dans un réseau complexe semblent déterminer
la direction générale d’un but grace a des reperes visuels lointains, et non des pistes
odorantes.



General abstract

The common vole is a small rodent from Europe with a high fertility and in
which reproductive females often live in groups of unknown relatedness inside
extended burrows. These shelters are built in meadows or uncultivated fields and are
surrounded by runways used by the animais during their surface movements. The
social position of males in these populations is poorly known. This laboratory study
tries to précisé three traits of the biology of this secretive animal: (1) the burrowing
behaviour in one or two émigrants and the social interactions between same-sex
neighbours, (2) the social organisation and the reproduction in pairs of kin or non-kin
females in presence of a male, (3) the social and orientation réle ofthe scent-marking
on runways. | obtained the following results.

Although digging behaviour is the same in solitary males and females, females
build their burrow quicker than males do. Two neighbouring males that meet each
other are intolérant and hiérarchie contrary to two females, which nest together.
These females rearrange their burrows, which become more complex than those of
solitary females or intolérant males. However no co-operative behaviour in burrowing
was detected between two related females, but expérience in burrowing speeds up the
building ofa burrow.

Even without being familiar, in most cases two non-kin females nest in
common; it occurs in two sexually naive adults and in a multiparous female with a
young mature female. The addition of the odours of a foreign male has no major
impact on their social relationships. Nevertheless male presence induces the
séparation of the half of the adult female pairs and of the third of the pairs with
varions ages; in both cases the older female lives with the male. Whether non-kin
females remain grouped or not, or whether they are experimentally isolated, only the
older female, but not especially the heaviest one, reproduces, contrary to what is
observed in a mother with her daughter, where both females litter and rear their
young in common. Moreover in kin females more than the half of the males nest on
their own whereas in non-kin females only one third of the males nest alone.
However they show not much care for the pups. Finally the pup survival is really
worst in non-kin groups. Despite an important inter-individual variability these results
highly suggest that in the field females who live and reproduce in groups are
genetically related. Nevertheless the social organisation of Microtus arvalis surely
varies in response to extemal conditions with a probable trend towards polygyny.

Finally scent-marks on runways are regularly renewed. Males, isolated or in
presence of a same-sex neighbour, mark more than females, and the females that had
abundantly marked are the less tolérant during a future social encounter. These marks
must indeed have more a social fiinction than an orientation function because males
in a complex network seem to déterminé the general direction of a goal with distant
Visual landmarks and not with scent-marked trails.
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Chapitre un

Introduction générale

MVS farvalis® cauda unciali, auriculis vellere
prominulis, palmis fubtetmctylis, corpore fufco.
[...] Per omnem Europam & Ruffiam, etiam fri-
gidiorem, frequentiffima fpecies, in campis, ve-
pretis, ripis, hortis, agris, cultis noxia, ad hoiTea
vix accedit. In Sibiria orientali ultra Obum non
datur; obfei'vatur tamen ad Irtin & in borealibus
Obenfis regionis, circa Berefovam, germanicoe
fimilis. Vidi etiam ex Hyrcania relatam. — Hanc,
fub titulo Mdaris terreftris, cum M. amphibio
confundit LINNAEVS & deinceps M. amphibium, ex
alionim falfa defcriptione palmipedem creditum,
pro diftincta fpecie ponit.

Pyotr Simon Pallas (1741-1811), Novce
Species Quadmpedum e Glirium Ordine (1778).



Ch 1. Introduction générale

Remarques préliminaires

a) Systématique

Tout au long de ce travail, je base la systématique des mammiféres sur Wilson
& Reeder (1993). A savoir, je classe les trois genres de campagnols actuels les plus
étudiés {Ai~vicola, Clethrionomys et Microtus) dans la famille des Muridae qui
reeouvre a peu prés I’ancienne super-famille des Muroidea (Brownell 1983 d’aprés
Simpson 1945', voir Annexe 1, page 164). lls appartiennent alors a la sous-famille
des Arvicolinae, tout comme les lemmings et les rats musqués. J’abandonne ainsi les
termes de Microtidae et Microtinae, eouramment utilisés dans le passé. En outre, le
genre Pitymys est considéré comme un sous-genre de Microtus qui a récemment
divergé des Microtus par une spéciation géographique (Almaca 1973, Chaline &
Mein 1979). Les Pitymys actuels occupent, en effet, chacun une aire de répartition qui
ne chevauche quasi pas celle des autres.

Il va de soi que la classification des campagnols, principalement basée sur des
caracteres dentaires, est bien imparfaite et reflete sans doute assez mal la réalité.
L'utilisation de techniques moléculaires n’a pas suffitjusqu’a présent pour éclaircir le
probleme (Annexe 1). En outre, il est hon de mentionner que les conclusions
divergent selon I’'approche adoptée, paléontologique ou néontologique.

Enfin, pour lever une éventuelle ambiguité, de nombreux auteurs datent la
premiére mention de Microtus arvalis de 1779, alors qu’elle remonte & 1778 sous le
taxon Mus arvalis (Pallas).

b) Terminologie et traduction

Je ne fais pas de différence entre les termes “ structure sociale ”, “ organisation
sociale ” et “ systéme social . Ces notions ont été définies précisément (Madison
1990) mais ne semblent pas étre utilisées largement.

Dans la mesure du possible les termes anglo-saxons sont traduits en francais.
Ainsi “fitness ” donne *“ aptitude ”, “ foraging” est traduit par “recherche de
nourriture ”, et “ promiscuous ” par “ volage ”, comme conseillé par un lecteur
anonyme de l'article du Chapitre 2. La traduction de certains noms d’hypothéses ou
de modeles pourrait conduire a certains malentendus. Des lors, la premiére mention
de ces traductions est suivie de la dénomination anglaise. Néanmoins les noms de
certains tests statistiques sont laissés tels quels, de méme que le terme “ helper .

Enfin, vu le grand nombre d’espéces de Microtus et afin d’éviter une éventuelle
confusion avec les homs anglais, j’évite d’utiliser les noms vernaculaires francgais des
divers campagnols, hormis pour M arvalis, le campagnol des champs et pour
Clethrionomys glareolus, le campagnol rousséatre. J'utilise donc la nomenclature
latine binomiale.

' Simpson, G. G. 1945. The principles of classification and a classification of mammals. Bull. Am.
Mus. Nat. Hist. 85, 1-350
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(b) Lemmus C.gla. C.rat. C,raf. M. agr. M. oec.

Fig. 1. Cycles démographiques a Kilpisjarvi au nord de la Finlande (69° N). L’indice
de capture est le nombre d’animaux attrapés par 100 piéges par nuit, (a) Somme de
1946 a 1980 des densités de cing especes sympatriques {Lemmus lemmus,
Clethrionomys rutilus, C. rufocanus, M. agrestis et M. oeconomus). Les cercles vides
se réferent aux captures de printemps, les cercles pleins se rapportent a I’automne.
Les fleches indiquent les années avec des lemmings; les fleches pleines indiquent les
pics principaux et les fleches vides un pic mineur (sans migration), (b) Détail de 1970
a 1985 pour six espéces (les cing citées en (a) et C. glareolus). Les ordonnées sont
logarithmiques. D’aprés Laine & Henttonen (1983) pour (a) et Henttonen et al.
(1987) pour (b).
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1. Difficultés posées par les arvicolinés

Deux interrogations majeures subsistent dans la biologie des arvicolinés. La
premiére concerne les cycles démographiques pluriannuels que subissent de
nombreuses especes, la deuxiéme est liée a la difficulté de connaitre les organisations
sociales de ces especes au mode de vie cryptique. Ces deux problématiques
zoologiques méritent une part importante d’une introduction sur I’éco-éthologie d’un
campagnol, méme si la premiére d’entre-elles ne sera pas traitée en détail dans ce
travail. Elle sera toutefois discutée au terme de cette thése a la lumiére des résultats
obtenus.

1.1. Cycles démographiques

On connait peu d’animaux dont les populations subissent des cycles
pluriannuels réguliers de grande abondance. On peut citer différents orthopteres, tels
gue les criguets pélerins {Schistocerca gregaria, Draper 1980), dont les migrations
destructrices sont connues depuis I’Antiquité, mais il y a aussi deux galliformes, le
lagopéde d’Ecosse (Lagopus lagopus scoticus, Jenkins et al. 1967, Moss et al. 1996)
et le colin de Californie {Callipepla californica, Williams 1963), ainsi que les liévres
d’Amérique {Lepus americanus, O’Donoghue & Krebs 1992) et de nombreux
arvicolinés (campagnols, lemmings et rats musqués). Plus encore que les autres, ce
dernier groupe pose une véritable énigme scientifique. En effet, certaines populations
d’arvicolinés subissent, en plus des variations démographiques annuelles, de fortes
variations pluriannuelles régulieres (Elton & Nicholson 1942, Wiger 1979, 1982,
Getz et al. 1993, Fig. | et 2). Les cycles sont plus nets sous les latitudes nordiques
(Stenseth 1977, Hansson & Henttonen 1985). lls sont, de plus, synchronisés entre
régions, depuis au moins 1870 en Norvege, avec parfois un décalage de phase (Steen
étal. 1990).

Le campagnol des champs fait partie des espéces avec une telle démographie,
ce qui en fait une peste agricole (Van Wijngaarden 1957, Mackin-Rogalska &
Nabaglo 1990, Delattre et al. 1992, Butet & Leroux 1994, Fig. 3). L’amplitude de tels
cycles peut aisément atteindre plus de 1300 campagnols a I’hectare lors du pic pour
tomber a moins de 25 individus/ha apres le déclin (Boyce & Boyce 1988c). La
densité maximale citée est de 4800 individus/ha (Spitz 1963). Comme ceux des autres
especes, les cycles de M arvalis sont plus prononcés dans les latitudes nordiques (a
plus de 50° N) mais sont détectables sous 40° N (Mackin-Rogalska & Nabaglo 1990).
lls présentent une périodicité de 3 & 5 ans; toutefois, des populations avec une
cyclicité de 7 ou 10 ans ont été observées (Mackin-Rogalska & Nabaglo 1990). Les
variations pluriannuelles sont parfois non cycligues chez M arvalis (Romankow-
Zmudowska & Grala 1989, 1994) tout comme chez M duodecimcostatus (Paradis
1995). Cependant les années de déclin du campagnol des champs sont souvent
synchronisées entre des populations distantes, surtout au-dela de 45° N (Mackin-
Rogalska & Nabaglo 1990).
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Abondance

Indice d'abondance de M. arvalis

1950 1960 1970 1980 1990 2000
Années

Fig. 2. Cycles démographiques de Clethrionomys mfocanus étudiés pendant 50 ans a
Kilpisjarvi (Finlande, 69° N). L’abondance correspond au hombre de campagnols par
100 pieges par nuit. Les carrés noirs se rapportent aux relevés effectués au printemps,
les carrés blancs aux relevés d’automne. D’aprés Hansen et al. (1999).

Populations de M. arvalis

% de zones herbues en permanence

Fig. 3. Cycles démographiques pendant 20 ans chez M. arvalis en Poitou-Charente
(France, 46° N). Au cours du temps, la quantité de zones herbues et les abondances
maximales ont diminué. D’aprés Delattre et al. (1992).
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 L’origine de ces pullulations constitue un probleme depuis longtemps (cf. Elton
1924, Middleton 1930). Malgré I'abondante littérature, aucun consensus absolu n’est
apparu. La suite de cette analyse se rapporte aux campagnols et pourrait, au moins en
partie, ne pas étre pertinente pour les lemmings. En effet, selon les derniers
développements dans ce domaine, en couverture de Nature (Turchin et al. 2000), les
cycles de ces deux types de rongeurs ont probablement chacun une origine différente
et donc une dynamique différente. L’interaction avec les plantes serait cruciale pour
les lemmings, alors que celle avec les prédateurs serait déterminante pour les
campagnols. Ces deux facteurs seront respectivement traités aux Points 9 et 10 de
cette partie (pages 18 et 19).

De nombreuses hypotheses ont vu le jour pour expliquer cette démographie
particuliere. Le Tableau ! en reprend les dix majeures en les expliquant brievement.
Dans les points qui suivent, j’analyse ces dix hypotheses une a une pour essayer de
parvenir a une conclusion sur I’origine des cycles démographiques.

1. Polymorphisme comportemental (Behavioural polymorphism)

Cette hypothése, énoncée par Chitty en 1958 et puis en 1967, prédit deux types
d’animaux au sein d’une population, certains socialement tolérants et d’autres
agressifs (Krebs 1978a, Heske et al. 1988). Ces deux stratégies trouveraient leur
origine dans un polymorphisme génétique. Les animaux tolérants présentent une
maturation rapide et un taux de reproduction élevé mais ont une petite taille et un
faible succes dans la compétition intraspécifique. Les agressifs montrent des
caractéristiques opposées, ils possédent une trées bonne compétition intraspécifique
mais se reproduisent mal. L’hypothése dit que le hombre d’interactions intraspécifi-
gues augmente avec la densité. Ainsi, les animaux tolérants, qui meurent ou
dispersent suite a de telles rencontres de plus en plus fréquentes, sont donc lentement
remplacés par les agressifs. La population perd donc sa grande fertilité et est sujette a
de plus en plus d’agression. En conséquence, elle subit un déclin drastique de densité.

Malgré le remplacement de ces deux types tranchés d’animaux par un gradient
de comportements et malgré son extension a des causes externes telles que les
conditions climatiques extrémes (Stenseth 1977), I’hypothése de Chitty semble
actuellement abandonnée. En effet, elle implique, lors de I’accroissement de
population, un important renouvellement d’individus (d’un génotype différent) qui
doivent étre fort agressifs, ce qui n’est pas observé (Mihok 1981, Heske et al. 1988).
De plus, un postulat de base de cette hypothése est que la taille est positivement
corrélée au succés compétitif, ce qui n’est certainement pas valable dans toutes les
situations, des animaux plus grands peuvent en effet ne pas étre plus compétitifs que
des petits (Lidicker & Ostfeld 1991, Wolff 1993a). Enfin, vu la grande plasticité
phénotypique de la taille due a la qualité de la nourriture, il est difficile de savoir si
c’est la grande taille d’'un animal qui le conduit a posséder un territoire avantageux ou
bien si c’est I'inverse (Ims 1987a). Cette large variation phénotypique de la taille

N Cité par exemple dans Steen et al. 1990 : Elton, C. S. 1924. Periodic fluctuations in the numbers of
animais: their causes and effects. Br. J. Exp. Biol. 2, 119-163

12



Tableau 1. Les 10 principales hypotheses de I’origine des cycles démographiques de campagnols.

Hypothese Info. Auteur(s) Aimée Bréve description
1. Polymorphisme ) Chitty 1958 Il existe des animaux tolérants de haute fertilité et des agressifs de faible fertilité. A haute
i
comportemental analyse : Krebs 1978a 1967 densité, les agressifs remplacent les tolérants et provoquent une chute de densité.
2. Stress social Christian 1950 Quand la densité augmente, les interactions sociales font de méme. Elles engendrent du stress
Christian — Davis 1964 qui diminue la fertilité et conduit a un déclin de densité.
3. Sélection de la . Des animaux apparentés sont plus tolérants entre-eux qu’avec des non-apparentés. Quand la
. Chamov - Finerty 1980 » PP . P . ) q . Pp Q
® parentele densité augmente, la proportion de voisins apparentés diminue et I’agression augmente.
=]
o 4. Eclatement social . A basse densité, la reproduction des jeunes est inhibée dans des groupes familiaux. A haute
¥ <)<? Carter & Getz 1985 i . | ) o ) .
£ densité, la grande proportion d’étrangers supprime cette inhibition puis provoque le déclin.
<
= 5. Eparpillement de Lidicker 1985 Quand la densité augmente, les animaux se dispersent dans des terrains moins favorables,
I’habitat et dispersion puis, la dispersion devient impossible et I’épuisement des ressources provoque le déclin.
6. Barriére sociale Hestbeck 1982 Comme la précédente, mais la dispersion : (1) est due a I’agression au sein des groupes, et
1988 (2) s’arréte quand I’agression due aux groupes voisins dépasse celle au sein des groupes.
7. Sénescence A haute densité, les jeunes animaux doivent attendre avant de se reproduire, ils sont alors
—  Boonstra 1994 ) ) ) o ) ) o
agés et présentent une moins bonne fertilité, ce qui conduit au déclin.
8. Impact des terriers Adamczewska- 1982 La nature du sol et I’entretien que nécessitent de vastes terriers sont les facteurs principaux
@ Andrzejewska et al. qui limitent la densité en exposant les campagnols & d’autres sources de mortalité.
>
T 9. Interaction plante- . Les cycles pluriaimuels synchrones de la productivité des plantes provoquent les déclins
' _ P Laine & Henttonen 1983 Yt ) P y P P proveq
£ herbivore d’arvicolidés, surtout dans le Nord.
& 10. Interaction prédateur- Andersson & Erlinge 1977 Les prédateurs spécialistes produisent les déclins de campagnols, surtout dans le Nord. A
proie Hansson 1979 plus basse latitude, les prédateurs généralistes stabilisent les populations.
Info. : les doimées empiriques disponibles sur I’hypothése, ~ = la contredisent, ™ = la confirment, - = sont insuffisantes ou absentes (de méme que les critiques).

Basé sur Krebs (1978a) et Heske et al. (1988) pour la premiere hypothese (Chitty, D. 1958. Self-regulation of numbers through changes in viability. Cold Springs Harbor
Symp. Quant. Biol. 22, 277-280 ; Chitty, D. 1967. The natural sélection of self-regulatory behaviour in animal populations. Proc. Ecol. Soc. Aust. 2, 51-78).
Les hypotheses 1 a 7 se basent sur des facteurs intrinseques alors que les hypothéses 8 a 10 le font sur des facteurs extrinseques.
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n’est pas en accordance avec I’'hypothése de Chitty qui nécessite un grand
déterminisme génétique de la taille permettant la sélection et le maintien des grands
individus (Ims 1987a). Une étude assez récente, qui n’a toutefois pas été réalisée sur
un arvicoliné (Wolff 1993a), pourrait suggérer que les animaux génétiguement plus
grands et plus agressifs proposés par Chitty correspondent simplement aux plus agés.
Ce probléme est repris dans la partie consacrée a I’hypothése de la sénescence (au
Point 7, page 16).

2. Stress social (Social stress ou Social subordination)

Cette hypothese, développée par Christian (1950, 1970) et par Christian et
Davis (1964), explique la mortalité lors du déclin de population par des causes
physiologiques. Elle prédit en effet que le stress augmente avec la densité de
population (Heske et al.“1988). Un tel stress aurait des conséquences néfastes sur les
systtmes hormonal et immunitaire (DeVries et al. 1997). Ces dérangements
physiologiques réduiraient la fertilité parce qu’ils entraineraient, entre autres, de
I’hypertension, un retard de maturation, et une moins bonne résistance aux maladies
et parasites (von Holst 1998).

Le niveau de y-globuline a été étudié a long terme sur des populations naturelles
de M. arvalis (Dobrowolska & Adamczewska-Andrzejewska 1991) et semble
corroborer I’hypothése. Toutefois de nombreuses voix se sont élevées contre cette
idée. Selon Heske et al. (1988), I’hypothese n’est pas exacte car, dans les populations
naturelles, (I)le nombre d’interactions n’augmente pas avec la densité, et (2) les
interactions ne sont pas stressantes a priori (Boonstra 1984, Ostfeld 1985b, 1986,
Madison & McShea 1987). En ce qui concerne le point (1), en effet les interactions ne
semblent pas liées a la densité d’une facon simple (McGuire & Getz 1998) ; cela
dépend fortement du statut social, du sexe et de la saison (McGuire et al. 1990). Par
exemple, lors d’une augmentation de densité, c’est le nombre de sentes qui augmente
et pas celui des individus qui les fréquentent (Pearson 1960, Carroll & Getz 1976). Le
point (2) pourra étre évalué chez le campagnol des champs aprés les Chapitres 3 et 4
de ce travail.

D’aprées von Holst (1998), les données disponibles dans la littérature sont
insuffisantes et ne permettent pas de conclure de la pertinence de ce modele. Elles
sont souvent contradictoires car, faute de meilleures techniques, ce sont des mesures
indirectes, tels le poids des glandes surrénales pour le stress ou les captures pour
mesurer la densité. Enfin, les preuves d’immunosuppresion due au stress dans les
populations naturelles sont remises en cause (Braude et al. 1999).

3. Sélection de la parentéle (Kin sélection ou Kinship model)

Le premier postulat de I’'hypothese de Chamov-Finerty (1980) décrete que les
interactions entre individus apparentés sont moins agressives qu’entre non apparen-
tés. Ainsi le voisinage d’individus apparentés augmenterait leur taux de reproduction.
Ce postulat est trop simple. En effet, dans les relations sociales, la familiarité entre
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individus (parfois indépendante de leurs véritables liens de parenté) ainsi que leur age
et leur état sexuel importent tout autant, si pas plus, que leur réelle filiation (Kawata
1990). De plus, le deuxieme postulat, selon lequel le niveau de parenté diminue lors
de l'augmentation de densité, n’est pas vérifié, trés probablement a cause de la
constante émigration (Tamarin & Pugh 1990). Comme preuve, on peut se référer a
deux études dans lesquelles aucune différence démographique n’est constatée entre
de larges enclos semi-naturels comportant des femelles apparentées ou non (Kawata
1987b, Boonstra & Hogg 1988). De méme, une grande philopatrie n’augmente pas la
fertilité de M canicaudus (Dalton 2000).

Toutefois, chez diverses espéces, des associations, méme laches, de femelles
apparentées ont souvent un succes reproducteur plus élevé que celui de voisins non
apparentés (Ylénen et al. 1990, Kbénig 1994a, h, ¢, Mappes et al. 1995, Pusenius et al.
1998, Dobson et al. 2000). Cependant, lors de toutes ces expériences testant
I’hypothése, I’émigration était impossible. En effet, au-dela de la critique initiale sur
I’extension de la notion de parenté a celle de familiarité, un des facteurs important
que I’hypothése de Chamov-Finerty ne prend pas en compte est I’émigration. Ce
facteur peut en effet éviter que le nombre de voisins non apparentés augmente lors
d’un accroissement de densité (voir Point 5, page 15).

Cependant, méme si une tolérance sociale due a la familiarité acquise lors de
I’hivernage en groupes bisexués favorise un accroissement rapide de la population,
elle n’expliquerait en rien les déclins. La familiarité peut donc étre essentielle pour la
dynamique de population mais n’est probablement pas suffisante pour expliquer les
cycles ; en effet les déclins sont synchrones entre les différentes espéces mais pas les
accroissements (Ylonen et al. 1993). Cette hypothése n’éluciderait donc pas la
problématique complexes des cycles.

Toutefois, encore plus que les hypothéses précédentes, cette derniere a généré
de nombreuses controverses, et ce depuis le tout début de sa publication (par ex.
Bekoff 1981). Ce grand intérét est peut-étre di au fait qu’elle traite d’un aspect qui,
avant sa parution, était déja crucial en biologie de I’évolution (par ex. Bertram 1976).

4. Eclatement social (Social breakdown)

Cette hypothése est principalement basée sur des travaux se rapportant a M
ochrogaster réalisés par les équipes de Sue Carter et Lowell Getz (Carter et al. 1980,
Carter & Getz 1993). Elle pourrait éventuellement convenir a certaines populations
de M. californicus, mais elle ne prétend pas étre générale (L. L. Getz, comm. pers.).
Toutefois, elle est traitée comme telle par Heske et al. (1988), et, méme si elle est
restreinte, son mécanisme Nn’en demeure pas pour autant dénué d’intérét, bien au
contraire. Elle prend racine dans le contrble phéromonal de la reproduction, et plus
particulierement dans : (1) I'inhibition de la maturation des jeunes femelles par les
membres de leur famille (effet Vandenbergh»), (2) I’activation de la reproduction par
des individus étrangers du sexe opposé (lié a la synchronisation des cestrus des

" Massey & Vandenbergh (1980), Vandenbergh (1988).
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femelles, I’effet Whitten'), et (3) I'interruption des grossesses débutantes par la
présenee d’un male étranger (effet Bruce®).

A basse densité, le développement sexuel des jeunes M. ochrogaster, qui vivent
dans des groupes sociaux (souvent familiaux), serait inhibé par les phéromones d’un
couple fondateur 4gé. A mesure que la densité augmente, les contacts avec de plus en
plus d’étrangers supprimeraient cette inhibition et entraineraient une explosion
démographique. Le déclin commencerait quand de trop nombreux contacts avec des
étrangers provoqueraient de la mortalité juvénile et des effets Bruce (Carter & Getz
1985, McGuire & Getz 1991, Carter et al. 1995).

Cette hypothése n’est probablement pas applicable a d’autres espéces que M
ochrogaster car, comme signalé pour I’hypothése du “ stress social ””, I’augmentation
de densité dans les populations naturelles d’autres especes ne semble pas provoquer
plus de rencontres sociales, qui d’ailleurs ne sont pas toujours stressantes (Boonstra
1984, Ostfeld 1985b, 1986, Madison & McShea 1987, Heske et al. 1988). Toutefois,
I’hypothése de “ I’éclatement social ” conserve surtout le mérite d’expliquer a la fois
I’augmentation et le déclin de densité par des mécanismes distincts.

5. Eparpillement de I'habitat et dispersion (Habitatpatchiness - dispersai)

Selon cette hypothese (Lidicker 1985), les campagnols vivent dans des milieux
hétérogénes ou certaines zones (“ patch ”) offrent une meilleure survie. A basse
densité, les campagnols ne vivent que dans ces endroits favorables. A haute densité,
ils doivent émigrer hors de ces refuges vers des terrains moins favorables. A un
certain point de saturation, la densité ne peut plus étre régulée par la dispersion et un
déclin survient & cause de I’épuisement des ressources, de la prédation ou du stress.

Chez certaines populations du campagnol des champs, cette hétérogénéité du
milieu correspond trés bien a la présence d’étendues adéquates pour le creusement de
vastes terriers au milieu d’autres ou la dureté du sol ne permet que la construction de
trés petits terriers ou de nids épigés (Boyce & Boyce 1988a, c). Effectivement a faible
densité (aprés un déclin), les femelles vivent uniquement dans ces grands terriers.
Ensuite, comme ces terriers ne peuvent étre étendus, certaines femelles doivent
émigrer et aller s’installer dans des terriers réduits ou elles ont une moins bonne
survie que les femelles des vastes terriers (Boyce & Boyce 1988a, b). L’importance
des terriers est telle qu’elle a généré une hypothése a part entiere (Adamczewska-
Andrzejewska et al. 1982) qui sera discutée plus bas au Point 8 (page 17).

Malgré cet exemple, on peut toujours opposer les mémes arguments que
précédemment, a savoir que les comportements sociaux, c.-a-d. intrinseques, ne
peuvent complétement expliquer les cycles (Heske et al. 1988).

N Whitten et al. (1968), Jemiolo et al. (1986), Vandenbergh (1999).
~Brace(1959).
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Basse densité

Faible aptitude Faible inhibition sociale
Grand effet de sénescence Reproduction précoce
Structure d’age Structure d’age .
vieille jeune
Reproduction retardée Pas d’effet de sénescence
Forte inhibition sociale Aptitude élevée

Fig. 4. Hypothése de changement de structure d’age des populations de campagnols
dd a une inhibition de la maturation des jeunes en fonction de la densité de
campagnols. D’aprés Boonstra (1994).
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6. Barriére sociale (Socialfence)

Cette hypothese, émise par Hestbeck (1982, 1988), posséde les mémes bases
que la précédente, hormis que, selon elle, la dispersion est due a I’agression entre les
membres du méme groupe social. Avec l’augmentation de densité, I'agression a
I’extérieur deviendrait plus importante qu’au sein des groupes a cause de
I’augmentation du nombre de groupes voisins. Cela rendrait I’émigration impossible
et provoquerait un pic de densité, puis le déclin a cause de I’épuisement des
ressources.

Toutefois, chez M californicus, les adultes ne se dispersent pas et, au lieu
d’agression, on observe une recherche des contacts sociaux (Madison & McShea
1987). De plus, une fois encore, le fait que les interactions sociales ne soient pas
obligatoirement stressantes ne corrobore pas cette hypothése (Boonstra 1984, Ostfeld
1985b, 1986, Heske et al. 1988). De méme, de I’agression au sein des groupes
n’implique pas obligatoirement de I'agression lors de la dispersion (Heske &
Bondrup-Nielsen 1990). Enfin, face a cette hypothése, d’autres auteurs ne sont pas
d’accord avec l'idée que les facteurs sociaux puissent provoquer les cycles (Gliwicz
1988, Stenseth 1988). Selon Stenseth (1988), la barriere sociale stabiliserait les
populations au lieu de provoquer des cycles, qui seraient alors probablement dus aux
interactions plantes-herbivores et prédateurs-proies (Hansson 1987, Stenseth &
Oksanen 1987, voir plus bas, les Points 9 et 10, pages 18 et 19).

7. Sénescence (Senescence)

Cette hypothése (Boonstra 1994) explique les déclins par le mécanisme suivant.
Lors des années de pullulations, la haute densité de campagnols en début de belle
saison empécherait les plus jeunes de se reproduire avant la saison suivante. lls
seraient donc agés et présenteraient dés lors une moins borme fertilité et une moins
borme survie (& cause d’'une mauvaise homeéostasie par exemple), ce qui conduirait a
un déclin (Fig. 4).

A la fois peu de confirmations ou de critiques ont été émises a propos de cette
hypothése. Il est indéniable que la structure d’age d’une population est un facteur
important dont il faudrait tenir compte dans les études de dynamique de population.

Cette hypothese est la derniére évoquée qui se base sur des facteurs intrinséques
aux animaux, les suivantes font appel aux facteurs extrinseques. Elle ne nie pas
I'importance potentielle de ces facteurs externes mais prétend que rien ne prouve
gu’ils sont nécessaires et suffisants pour expliquer les déclins. En effet, un déclin
n’est enrayé ni par I’ajout de nourriture (Krebs & De Long 1969, Taitt & Krebs 1981,
Desy & Thompson 1983), ni par le retrait des prédateurs (Pearson 1966, Erlinge
1987). Toutefois I’échelle restreinte des expériences manipulant les prédateurs peut
remettre en cause cette conclusion (Steen et al. 1990). En effet, dgjuis que
I’hypothése de la sénescence a été émise, il semble que les prédateurs puissent a eux
seuls provoquer un déclin (Norrdahl & Korpiméaki 1995, voir Point 10, page 19). En
conclusion, on peut soutenir que les hypothéses qui se basent principalement sur des
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facteurs intrinseéques ne parviennent pas a expliguer les cyeles de maniere
convaincante. Il est donc fort probable que des facteurs extrinséques interviennent
comme le suggerent la présence de populations non cycliques et la synchronisation
des eyeles entre populations distantes (Hansson & Henttonen 1985).

8. Impact des terriers

En réalité, deux hypothéses sur les cycles de campagnols accordent une
importance déterminante aux terriers. La premiere a été émise par Adamczewska-
Andrzejewska et al. (1982) et la deuxiéeme par Blumenberg (1986). Elles sont peu
reprises dans la littérature mais méritent d’étre mentionnées iei. Tout d’abord, elles
sont dans les premiéres a inclure plusieurs facteurs extrinséques, laissant une place
centrale & la nécessité de construire des terriers, comme élément déterminant
I’organisation spatiale des campagnols. Ensuite, elles ont été toutes deux développées
a partir du campagnol des champs, chez qui on a détecté un rble capital des terriers
dans la dynamique de population (Liro 1974, Mackin-Rogalska et al. 1986, Boyce &
Boyce 1988b). De plus, il est elair que, chez différents campagnols, les terriers sont
cruciaux dans les comportements d’évitement de prédateurs, qu’ils puissent entrer ou
non dans les terriers (Harper & Batzli 1996a). Enfin, chez M ochrogaster, le type de
groupe social qui habite un terrier influenee sa structure (Mankin & Getz 1994).
L’aspect éthologique de ce facteur fait I’objet du Chapitre 2 du présent travail.

La premiere hypothese laisse les causes externes (météo, ressources
alimentaires, épizooties) ou internes (stress social) expliquer le déclin, mais prédit
gue dans de bonnes conditions alimentaires, le principal facteur limitant
I’laugmentation du nombre de campagnols est I’extension des terriers. En effet, a
saturation de densité de campagnols, les terriers s’écrouleraient plus vite qu’ils ne
pourraient étre entretenus. De plus, certains sols, trop humides, trop compacts ou
morainiques, pourraient empécher la construction de vastes terriers et eonduire a la
dispersion des jeunes et des femelles gestantes. Ainsi ils empécheraient la formation
de groupes de femelles (Boyce & Boyce 1988b). L’hypothése explique aussi la
présence de eertains cycles non synchrones par des différences loeales du terrain.

Selon la deuxieme hypothése, comme M. arvalis vit régulierement dans des
environnements qui présentent peu de refuges (prairies rases), les terriers sont
essentiels pour sa survie. En effet, sa fourrure mouillé, il peut mourir en quelques
minutes s’il fait 10°C. Lors des pics de surpopulation, I’absence de terriers libres et
de possibilité d’en construire de nouveaux provoqueraient le déclin de densité. Le
déclin serait donc dd aux facteurs elimatiques auxquels les campagnols seraient
exposés a cause d’une pénurie de terriers. Les prédateurs ne sont pas cités mais
pourraient aussi étre la cause d’une forte mortalité dans le cas de terriers insuffisants
en nombre ou en taille. Un nouvel accroissement drastique de la densité ne serait
possible qu’aprés la construction d’un nombre suffisant de nouveaux terriers (les
anciens s’étant effondrés faute d’entretien), ce qui prendrait une ou deux années et
expliquerait la fréquence des pics de densité. La construction de grands réseaux de
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Fig. 5. Modéle de cycles de campagnols en Fennoscandie nordique. D’aprés Laine &
Henttonen (1983). Se référer au texte pour une explication générale.
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terriers lors de basses densités de population est en effet observée par Blumenberg
(1986).

Ces deux hypotheses sont loin d’étre totalement satisfaisantes et ne peuvent
probablement pas étre étendues a toutes les especes de campagnols. Néanmoins, elles
recélent a mon avis un intérét car elles mettent en évidence un facteur trop souvent
négligé, les terriers. Pourtant, ceux-ci jouent un réle essentiel dans la dynamique de
population des campagnols (Mackin-Rogalska et al. 1986) comme le soulignent trois
observations. Premierement, M. ar~valis, tout comme M. multiplex et M. savii, peut
récupérer des terriers de la taupe (Blumenberg 1986, Salvioni 1988), ce qui pourrait
favoriser son accroissement de population si on se réfere aux deux hypothéses
exposées ici. Deuxiemement, Boyce & Boyce (1988b) ont mis en évidence deux
types de dispersion des femelles dépendant de la disponibilité d’un terrier a I’arrivée :
(1) la récupération a courte distance d’un terrier récemment abandonné, que la
femelle avait probablement détecté auparavant, et (2) la construction a longue
distance d’un nouveau terrier. Ainsi, I’ajout de nids artificiels de taille assez
importante supprime la dispersion des femelles gestantes (Boyce & Boyce 1988b).
Enfin, la nécessité de posséder un terrier, assez étendu si possible, peut conduire a la
formation de groupes (Boyce & Boyce 1988a).

9. Interaction plante-herbivore

Cette hypothése explique les cycles par un autre facteur externe, a savoir la
disponibilité de nourriture pour les campagnols (Laine & Henttonen 1983). En effet,
sous les latitudes nordiques, la reproduction et la croissance des plantes suivent, elles
aussi, des cycles dus a la rigueur du climat qui ne permet pas une floraison chaque
année. Ces cycles sont souvent synchrones entre espéces végétales et provoqueraient
les déclins de campagnols (et de lemmings). La preuve la plus convaincante de cette
possibilité est le synchronisme des cycles entre populations distantes de campagnols.
Une autre indication qui appuie cette idée est la plus grande amplitude des cycles
sous les grandes latitudes offrant moins de ressources alimentaires pour les
herbivores.

Une fois de plus, les facteurs intrinséques ainsi que la prédation et les maladies
ne sont pas exclus mais ne peuvent pas expliquer les cycles a eux seuls d’apres les
auteurs (Laine & Henttonen 1983, Fig. 5). Dans la majorité des articles récents, une
approche multi-factorielle semble en effet étre la seule solution acceptable au vu des
données actuelles (Haukioja et al. 1983, voir toutefois la derniére hypothése ci-
dessous).

Il faut mentionner que Babinska-Werka (1979) avait donné auparavant un
modeéle simplifié de I’action néfaste de M. arvalis sur les cultures de luzerne.
Toutefois, malgré I'intervention de nombreux facteurs dans I’hypothése plus récente
de Laine & Henttonen (1983), Batzli (1988) juge trop simplifiée I’approche adoptée
par les modeles basée sur la nutrition des campagnols. Néanmoins, la critique la plus
fondamentale est que la disponibilité de nourriture ne semble pas étre un facteur
crucial pour les campagnols (Moen et al. 1993, Klemola et al. 2000) et surtout pas
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pour les déclins (Alibhai & Gipps 1985) contrairement a ce qui se passe pour les
lemmings (Turchin et al. 2000). Une preuve en faveur de cette affirmation pourrait
étre I'absence de dispersion chez les campagnols en phase de densité maximale (a
cause de l'importante menace des prédateurs, voir le point suivant) alors que les
lemmings bougent beaucoup (a cause de leur recherche de nourriture). En effet, les
campagnols se nourrissent de plantes a feuilles alors que les lemmings mangent des
mousses a la régénération beaucoup plus lente (Turchin et al. 2000).

Enfin, I’hypothése de I'interaction plante-herbivore a été partiellement remise
en cause par un de ses auteurs parce que les cycles des plantes et des campagnols ne
sont pas totalement synchronisés, et parce que les déclins de tous les campagnols
sympatriqgues sont synchronisés malgré des différences alimentaires (Hansson &
Henttonen 1985). Il revient ainsi a son ancienne hypothése (Hansson 1979), selon
laquelle les prédateurs spécialistes seraient la cause des déclins comme développé au
point suivant.

10. Interaction prédateur-proie

Cette troisieme et derniére hypothése qui tient compte des facteurs extrinséques
suggeére que les prédateurs sont la source des déelins et ainsi de la cyclicité des
populations de campagnols (Andersson & Erlinge 1977, Hansson 1979, Loman 1988,
Delattre et al. 1992, Hanski et al. 1993).

Cette hypothése se base sur la corrélation de la présence de cycles avec
I’'augmentation de latitude qu’elle explique par un changement dans les interactions
prédateur-proie. En effet, un tel gradient dans la présence de eycle nécessite au moins
un facteur externe, et les prédateurs spécialisés semblent constituer un bon candidat,
surtout en Europe du Nord (Hansson & Henttonen 1985). Effectivement, les cycles
des prédateurs et des eampagnols sont synchrones, bien que légérement décalés dans
le temps (Steen et al. 1990). Aprés un déclin, a la fois les populations de campagnols
et de prédateurs spécialisés sont basses, sans quoi les populations de campagnols ne
pourraient pas augmenter a nouveau. Les campagnols augmentent en nombre en
premier, et lorsqu’ils ont atteint un certain seuil, les prédateurs font de méme (Gibb
1981, Butet & Leroux 1993, Turchin et al. 2000). lls épuisent ainsi les populations de
campagnols et ehutent a leur tour.

C’est I’action des prédateurs spéeialistes”, sous les hautes latitudes, qui est
déstabilisante et qui provoquerait ces cycles. La mortalité ou la dispersion lors d’un
déclin peut en effet étre imputée aux prédateurs seuls et non a des facteurs sociaux ou
a la nourriture (Henttonen et al. 1987, Norrdahl & Korpimaki 1995, Hansson 1997).
Les déelins seraient drastiques car la mortalité est directement proportionnelle a la
densité des campagnols (Korpiméaki 1992, 1993, Petty et al. 2000) qui auraient du mal
a éviter les menaces que représentent les différents prédateurs (Korpiméki et al.

* Dont au moins 90% des proies sont des petits rongeurs (Erlinge 1987), par exemple : la belette
{Mustela nivalis), I’hermine {Mustela erminea), la fouine {Martes foina), la chouette effraie (Tyto
alba), la chouette chevéche (Athene noctua), le hibou moyen-duc {Asio otus), le hibou brachyote
{Asioflammeus), le busard cendré {Circus pygargus) et le faucon crécerelle {Falco tinnunculus).
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1996). De plus, non seulement, les prédateurs dévorent une partie considérable de la
population, mais les kairomones des prédateurs mammaliens suppriment ou
diminuent la reproduction de leurs proies (Ylénen 1989, Ylénen et al. 1992,
Korpiméki et al. 1994, Ylénen 1994, Klemola et al. 1998, Lenders 1999 —Travail de
fin d’études-).

Toutefois, a faible latitude, la présence de prédateurs généralistes® maintiendrait
une certaine stabilité (Erlinge 1987). En effet, ils pourraient profiter de proies
alternatives lors de faibles densités de campagnols et donc ne pas complétement
éteindre des populations locales de campagnols (Hansson & Henttonen 1985). De
méme, la présence abondante de différentes especes de proies, en plus des
arvicolinés, aurait le méme effet stabilisant, comme en Amérique du Nord.

Initialement, I’hypothése n’excluait pas non plus I'influence possible de la
productivité des plantes (Laine & Henttonen 1983). Une hypothese comparable,
basée sur les lapins mais étendue aux campagnols, avait déja été proposée (Gibb
1981). Les plus récentes conclusions semblent toutefois confirmer que les prédateurs,
et non les plantes, jouent le réle principal dans la dynamique des populations de
campagnols (Klemola et al. 2000).

Enfin, derniere preuve de I'intérét que génére cette hypothése, Getz (Getz et al.
2000) s’y rallie aprés analyse de la dynamique de population de M ochrogaster,
Tespece-type de I’'hypothése de I’éclatement social dont il est un des auteurs (n°4,
page 14). En outre, il précise I’'influence des prédateurs en se basant sur ses études de
M ochrogaster. Traditionnellement, le déclin serait imputable aux carnivores et aux
oiseaux. Toutefois, chez ce campagnol américain, I’'augmentation de densité serait
limitée, quant a elle, par une forte mortalité des plus jeunes, due aux serpents,
dévorant principalement des subadultes (Getz et al. 1990, 2000).

L’hypotheése de I'influence prédateur-proie peut s’appliquer tout particuliére-
ment au campagnol des champs. Tout d’abord, la reproduction des belettes, Mustela
nivalis, dépend de la présence en suffisance de M arvalis qui constitue la base de leur
régime alimentaire avec M. agrestis et M. oeconomus (Henttonen 1987). Ensuite, il y
a une corrélation entre le nombre de M arvalis et I’abondance des busards cendrés,
Circus pygargus, et des chouettes effraies, Tyto alba (Salamolard et al. 2000, Fajardo
2001) . Enfin, chez le campagnol des champs, aprés un déclin, les rares survivants se
trouvent au centre des prairies, endroits éloignés des zones ou vivent les petits
mustélidés qui sont a ce moment a haute densité. Aprés disparition des mustélidés, M

N Dont le régime alimentaire est constitué souvent de moins de 30% de campagnols, par exemple ; le
chat sauvage (Felis silvestris) et le putois (Mustela putorius), qui sont absents sous les hautes
latitudes (Van Den Brinck 1977), mais aussi le renard roux (Vulpes vulpes), la chouette hulotte (Strix
aluco) et la buse variable (Buteo buteo). Tous ces prédateurs peuvent remplacer les petits
mammiféres par des proies alternatives tels que les lapins. Il y a aussi la martre (Martes martes), le
blaireau (Meles meles) et le chien viverrin introduit d’Asie (Nyctereutes procyonoides), ainsi que le
corbeau freux et la corneille noire ou grise (CorvusJrugilegus et Corvus corone), diverses mouettes
(Larus spp.), couleuvres (par ex. Elaphe longissima, E. scalaris, Coluber vividiflavus) et vipéres (par
ex. Vipera aspis, V. ursinii, V. berus). L’hypothése inclut également dans cette catégorie les
prédateurs spécialistes en migration (Andersson & Erlinge 1977).
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arvalis vit pres des haies ou des clbtures. Ensuite il occupe tout I’espace et
augmenterait plus rapidement en milieu ouvert (P. Delattre, comm. pers.).

11. Conclusions

a) Hypothéses mineures

Au sein de I’'abondante littérature concernant les cycles, d’autres hypothéses
moins importantes ont aussi vu le jour. J’en mentionne brievement quelques-unes.

L’agression provenant de la territorialité ainsi que la dispersion ont été
invoguées comme cause des cycles (Krebs 1978b). Cette hypothése se rapproche de
celles du “ polymorphisme comportemental ” et de “ I’éparpillement de I’'habitat et
dispersion ” avec I’aspect génétiqgue du comportement spatial et la compétition entre
males pour I'acces aux femelles en sus. De méme la territorialité des femelles a été
citée (Perrin 1981). Cette hypothése, quant a elle, présente des points communs avec
celle de la “ sélection de la parentéle ”.

En outre, la dispersion obligatoire de la premiere cohorte de I’aimée depuis les
terrains optimaux vers des terrains sub-optimaux pourrait étre déterminante (Gliwicz
1990). Cette hypothése se rapproche en partie de “I’éparpillement de I’habitat et
dispersion ” et de “ la barriére sociale ” en y ajoutant des facteurs extrinséques.

Un autre modele, qui, du moins dans un premier temps, n’est destiné a
s’appliquer qu’a M. pennsylvanicus, prend en compte le besoin de contact sociaux a
partir de I’automne, lorsque les individus sont les plus nombreux, qui contraste avec
I'idée classique d’agression a haute densité (Madison & McShea 1987). Le point le
plus intéressant de ce modéle est que les campagnols présentent une grande tolérance
sociale contrairement a la plupart des modeles basés sur des facteurs intrinséques
(polymorphisme comportemental, stress social, sélection de la parentéele,...).

Une autre hypothése invoque une période de 18 mois qui existerait dans le
cycle circadien de M. agrestis (Halle & Lehmann 1987, Lehmann & Halle 1987).

Récemment, on a aussi fait appel au climat. Sous des latitudes nordiques ou en
altitude, un long hiver pourrait avoir le méme effet dévastateur sur les campagnols
que des prédateurs spécialisés (Hansen et al. 1999).

b) Situation actuelle et directions futures

Il est a peu pres certain que divers facteurs sont a la source des cycles de
fluctuation de population d’arvicolinés. L’explication complete réside probablement
dans plusieurs aspects abordés par les différentes hypothéses présentées ici.

I semble cohérent de conclure que les comportements intrinséques ne
constituent pas, a eux seuls, I'origine des cycles. En effet, les comportements sociaux
seraient stabilisateurs, car ils limitent le nombre de femelles en reproduction quand la
densité augmente (Saitoh 1981, Wiger 1982, Ostfeld et al. 1993). Toutefois, leur effet
ne serait pas suffisant pour éviter les cycles car les femelles qui possédent un
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Tableau 2. Catégories d'organisations sociales observées chez les rongeurs.

Paire monogame

Groupe familial

Famille étendue

Groupe polygyne

Famille polygyne

Famille polygyne
étendue

Grégaire avec
contact

Grégaire avec
peu de contact

Solitaire

Un méle et une femelle vivent & proximité I’'un
de I'autre ou dans le méme terrier. lls ont de
fréquents contacts entre eux mais trés peu avec
d’autres adultes. Les jeunes dispersent
rapidement aprés le sevrage.

Une paire monogame avec des jeunes d’une
portée au-dela du sevrage.

Une paire monogame avec des jeunes de deux
portées ou plus.

Un méale avec deux femelles ou plus et des
jeunes non sevres.

Comme 2a mais avec des jeunes au-dela du
sevrage.

Comme 2a mais avec des jeunes de deux
portées ou plus.

Plus d’un male et plus d’une femelle avec
leurs jeunes dans un groupe en interaction
clairement défini.

Un nombre d’animaux vivent dans une colonie
mais avec peu de contact entre leurs membres.

Les males et les femelles ne se rencontrent que
pour I’accouplement, le seul groupe social est
la femelle avec ses jeunes avant le sevrage.

Peromyscus
californicus

Ondatra zibethicus
(le rat musqué)

Meriones unguiculatus
Castorfiber
Microtus ochrogaster

Microtus
xanthognathus

Marmotaflaviventris
(altitude moyenne)

Marmota olympus
(haute altitude)

Mus musculus
(la souris)
Meriones lybicus

Gerbillus pyramidus

Marmota monax
(basse altitude)

Classification d’aprés Elwood (1983), exemples d’aprés Le Boulengé (1972), Barash
(1973, 1974), Danell (1978), Waring & Perper (1979, 1980), Ribble & Salvioni
(1990), Ribble (1992a, b) ainsi que Armitage (1991) ; les sources pour les Microtus
sont données au Tableau 3. Noter I’exemple bien connu des organisations sociales des
marmottes en fonction de I’altitude (souligné). Les Gerbillus et Meriones sont des
gerbilinés. Les individus volages peuvent éventuellement exister dans les types 3, 4 et
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territoire continuent a se reproduire méme en cas de haute densité (Heske & Bondrup-
Nielsen 1990). Les causes des cycles seraient donc extrinseques et pourraient étre
principalement liés aux prédateurs et/ou au climat, la météo pouvant parfois jouer un
role secondaire (Heske et al. 1988, Viitala & Ylénen 1993). Les prédateurs semblent
jouer un réle primordial dans les déclins. Comme mentionné dans la partie les
concernant, il est possible que les causes des déclins changent selon la région et le
climat ainsi que selon la communauté d’espéeces (c.-a-d. le continent). Une solution,
qui me semble cohérente au vu des données actuelles, est que les accroissements de
population sont principalement influencés par des facteurs locaux, souvent
intrinseques, tels la philopatrie, alors que les déclins dépendent de facteurs
extrinséques qui provoqueraient la synchronisation entre populations distantes.

Toutefois, diverses interrogations restent a élucider. Primo, pour bien
comprendre les cycles, il faut disposer de données fiables sur les organisations
sociales des campagnols (Madison 1990). Dans cette optique, certains aspects des
processus sociaux méritent d’étre étudiés au laboratoire, ot I’on peut contréler le plus
de facteurs possible, pour confirmer des prédictions ou répondre a des interrogations
provenant d’études sur le terrain. Ensuite, il est clair qu’une meilleure connaissance
des facteurs intrinséques est nécessaire pour pouvoir tirer tout le profit des
observations sur le terrain. Cette constatation est liée a la deuxieme difficulté posée
par les arvicolinés qui fait I’objet de la partie suivante.

Secundo, I’étude des populations et surtout des especes qui ne produisent pas de
cycles, ainsi que des espéces peu connues devrait se révéler riche d’enseignements
(Tamarin 1977, Ostfeld & Tamarin 1986, Jannett 1990, Zwicker 1990, Paradis 1995).
Elle pourrait permettre entre autres de fixer I'importance respective des facteurs
intrinséques et extrinséques. Il est intéressant de signaler que I’'on commence a
appliquer la méme analyse que chez les arvicolinés pour les cycles présents chez
d’autres groupes zoologiques, tel que le lagopéde d’Ecosse, Lagopus lagopus scoticus
(Matthiopoulos et al. 1998).

Tertio, au-dela de la mise en garde contre I’'application aux lemmings des
hypotheses valables pour les campagnols, certains auteurs conseillent la plus grande
prudence avant d’appliquer au campagnol roussatre, C. glareolus, les hypothéses
testées sur un Microtus (Ylénen et al. 1990). En effet, la plupart des études ont été
réalisées sur des Microtus, alors que C. glareolus differe de ces derniers par son
organisation sociale et aussi par sa dispersion (Viitala et al. 1994). Une explication
générale demeure donc bien peu probable.

1.2. Organisation sociale

On divise I'organisation sociale des rongeurs en cing grand types (Tableau 2).
Toutefois, chez les campagnols dont le mode de vie cryptique rend difficile I’étude de
la strueture sociale, on restreint habituellement cette classification a trois types basés
sur le comportement des deux sexes (Boonstra et al. 1993, Osfeld & Heske 1993).
Les campagnols peuvent étre monogames, polygynes ou volages (traduction
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Polygyne

Monogame Polyandre

Fig. 6. Définitions des organisations sociales selon le nombre de partenaires sexuels
qu’ont les individus des deux sexes. La distinction entre polygynandre et volage est
nécessairement arbitraire et reste donc sans définition générale. D’aprés Lott (1991).
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approximative de “ promiscuous ”). Si les deux premiers types correspondent a ceux
de la classification plus détaillée du Tableau 2, le terme de volage peut s’appliquer
dans la plupart des cas aux types 3, 4 et 5. En effet la distinction entre des animaux
volages et la polygynandrie n’est pas claire (Lott 1991 et Fig. 6). Je ne fais donc pas
la difféerence entre ces deux systémes d’organisation sociale. Toutefois, je
mentionnerai les rares cas avérés de polyandrie.

L’analyse qui suit tente de résumer les grands traits de I’organisation sociale
des campagnols. Se voulant générale, elle sera forcément réductrice. Ainsi, les trois
catégories principales (““1”, “2” et “3-4-5” du Tableau 2), augmentées de la
polyandrie, fourniront un niveau de précision bien suffisant vu le manque de
connaissances précises pour de nombreuses espéces.

Les especes monogames (““1”) forment des couples stables, qui monopolisent la
reproduction en inhibant les éventuels individus dans leur groupe, y compris leur
progéniture si elle reste au nid. Les portées comportent peu d’individus et les deux
parents participent aux soins des jeunes (Solomon 1993a). La monogamie est
abondamment documentée chez M. ochrogaster le modéle du genre (Getz et al. 1993,
Carter et al. 1995, Getz & Carter 1996, Tableau 3, page suivante), mais aussi chez M.
pinetorum (FitzGerald & Madison 1983). Les males polygynes (“2”), quant a eux,
vivent avec un harem de plusieurs femelles, groupées ou non, qu’ils gardent, comme
on observe chez M. xanthognathus (Wolff & Lidicker 1980). Chaque femelle n’a en
principe qu’un partenaire sexuel. Les campagnols volages (“3-4-5") changent
souvent de partenaire(s) sans sembler en protéger I’acces. Les portées des especes
avec une telle organisation sociale comprennent de nombreux jeunes. C’est par
exemple le cas chez M pennsylvanicus (Madison 1980). Enfin, de la polyandrie est
mentiormée chez M savii et chez M. pinetorum (FitzGerald & Madison 1983,
Salvioni 1988).

Comme on peut le constater par exemple chez cette derniére espéce (qui peut
étre monogame ou polyandre), a I’'absence de données précises mentionnée plus haut,
s’ajoute la variabilité intraspécifique (Lott 1991, Tableau 3). Celle-ci peut étre due a
(1) la densité (Jannett 1978a, Ylénen et al. 1988), (2) I’habitat, la nourriture et la
prédation (Yl6énen 1990) ou encore (3) la saison (Madison & Mc Shea 1987, Storey et
al. 1994). Lors d’une unique étude, le modéle de la monogamie chez les campagnols,
M. ochrogaster, présentait 50% de couples monogames, 27% de femelles solitaires et
23% de groupes avec plus d’'un male et/ou plus d’'une femelle (Getz & Hofinann
1986). Chez d’autres especes, les trois organisations sociales ont été observées sous
différentes conditions environnementales (Viitala & Pusenius 1990, Lambin & Krebs
1991). Enfin, chez M. miurus, les deux sexes sont territoriaux mais pas en méme
temps, contrairement aux especes monogames. Les males le sont a haute densité de
femelles en début de saison reproduction, alors que les femelles le sont a basse
densité en fin de saison de reproduction lorsque la nourriture se fait rare (Batzli &
llenttonen 1993).

Le Tableau 3 fournit donc les organisations sociales les plus courantes pour une
série de campagnols. Toutefois je n’ai pu trouver d’informations assez précises sur la
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Tableau 3. Organisations sociales des principales espéces de campagnols.

Espece Organisation sociale Ali  Ter Référence
M ochrogaster monogame (trés rarement L o 2 Batzli & Cole (1979), Getz &
polygyne) " Hofmann (1986)
M. pinetorum monogame (parfois FG of 9 FitzGerald & Madison (1983),
polyandre) Madison (1984), Schadler (1990)
M. multiplex monogame (rarement ?  gxg Salvioni (1986, 1988)
polygyne)
M. townsendii monogame (printemps), H ot9 Taitt & Krebs (1981), Lambin &
polygyne (été) Krebs(1991)
M. savii polygyne / monogame ? o9 Salvioni (1986, 1988)
/ polyandre
M. californicus polygyne (monogame a H 0+ Batzli & Pitelka (1971), Lidicker
basse densité) (1980), Ostfeld (1986)
M. xanthognathus  polygyne H ¢ Wolff& Johnson (1979), Wolff &
Lidicker (1980)
M. montanus polygyne (volage ?) ? of g Jannett (1978a, 1981b, 1982)
M. agrestis volage (polygyne en été) H ct Stenseth et al. (1977), Pusenius &
Viitala (1993b), Nelson (1995)
M. oeconomus volage (polygyne en été) H of Lambin etal. (1992), Gliwicz
(1997)
M. at'valis volage / polygyne H 9 Reichstein (1960), Boyce & Boyce
(of?) (1988a)
M. miums volage ? of/o Batzli & Henttonen (1993)
M. canicaudus volage H ¢ Bond & Wolff(1999)
M. breweri volage H 9 Rothstein & Tamarin (1977),
ZAvicker (1990)
Ai~vicola terrestris  volage (?) H 9(?) Stoddart (1970)
M. pennsylvanicus volage 9 Neal et al. (1973), Madison (1980)
M. subterraneus volage ? 9 Salvioni (1986, 1988)
C. gapperi volage FG 9 Mihok(1979)
C. glareolus volage FG 9 Bujalska (1990), Watts (1968)
C. t-ufocanus volage FG g Ka'vata(1985), Ims (1987b)
C. rutilus volage FG 9 Viitala & Hoffineyer (1985)

Basé sur Ostfeld (1985a), Viitala & Hoffmeyer (1985), Bondrup-Nielsen & Ims (1990) et Ostfeld &
Klosterman (1990). Ali = régime alimentaire prédominant (FG = fruits et graines, H = herbacées -souvent
des monochotylédones, par exemple les graminacées-, L = plantes a feuille larges — forbs ” en anglais-).
Ter =sexe qui est territorial envers les individus de son sexe, M = Microtus, C. = Clethrionomys.
“Volage” est la traduction de “ promiscuous ”. Les trois barres verticales délimitent le grand
chevauchement des trois types principaux d’organisations sociales. Voir le texte pour les définitions.
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structure sociale chez seulement 16 des 61 espéces décrites de Microtus (26%, cf.
Annexe 1, page 166). De rares articles existent sur d’autres Microtus mais ils ne
fournissent aucune donnée précise sur la ou les organisations sociales sur le terrain
(par ex. German 1990, Jannett 1990, Zakharov 1998b et c, Landete-Castillejos et al.
2000). De méme, trois espéces supplémentaires de Clethrionomys ainsi qu’une
deuxieme espece a'Arvicola sont décrites par les taxonomistes mais font
virtuellement I'objet d’aucune étude. De fait, les Microtus ont des organisations
sociales plus variables que les Clethrionomys, tous volages (Viitala & Pusenius
1990).

Le Tableau 3 inclut également le régime alimentaire et le(s) sexe(s) qui
défend(ent) un territoire (contre les individus de méme sexe pendant la saison de
reproduction). Ces données sont précieuses pour disposer d’'une vue la plus globale
possible des modes de vie des arvicolinés. En effet, le type de ressources alimentaires
exerce une influence sur la territorialité. En premier lieu, la distribution des femelles
dépend de la disponibilité de la nourriture gu’elles cherchent a maximiser pour
I’élevage de leurs progéniture. Ensuite, cette distribution des femelles conditionne a
son tour la répartition des males, qui cherchent, eux, a avoir un accés privilégié a un

maximum de femelles (Ostfeld 1985a, 1990).

Cette hypothése explique assez mal la monogamie. En tous cas, les données ne
collent pas avec la théorie qui ne prévoit une territorialité des males uniguement si les
femelles sont largement dispersées et ont une reproduction synchrone (ce qui
empéche a un male d’avoir acces a plusieurs femelles reproductrices, Ims 1987c,
Ostfeld 1990, Fig. 7, page suivante).

Toutefois pour les deux autres organisations sociales, I’hypothése se révéle
intéressante. Ainsi, la nourriture a distribution et a croissance continues, comme les
herbes, produit des femelles non territoriales, souvent en groupe et se reproduisant de
maniére synchrone. Les males ont alors un intérét a étre territoriaux afin de se
réserver un acces a plusieurs femelles, comme chez M. californicus. Les cas de M.
breweri et é'Arvicola terrestris sont particuliers, ils mangent des herbes mais les
femelles, et non les males, sont territoriales. Non seulement on dispose de peu
d’informations sur leur systéme social, mais de plus, le premier vit sur les plages et a
été étudié sur une file isolée, et le second est confiné le long des rivieres dans des
espaces vitaux trés allongés.

Des ressources alimentaires concentrées en zones (“ patch”) et a faible
renouvellement, comme les fhiits, graines et plantes a larges feuilles (*“ forbs ™),
permettent une défense de la nourriture par les femelles qui sont donc territoriales,
régulierement espacées et a reproduction asynchrone. Un tel espacement empéche les
males d’avoir un contrble complet sur plusieurs femelles; c’est le cas des
Clethrionomys qui sont volages.

Cette vue est générale et la réalité est loin d’étre aussi facile a résumer.
Toutefois, c’est une approche intéressante pour essayer d’expliquer les différentes
organisations sociales entre espéces.
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Fig. 7. Représentation schématique des trois types principaux d’organisations sociales
chez les campagnols, avec leur espéce(s)-type(s), respectivement, monogame,
polygyne et volage. L’espace vital des femelles est en ligne continue, celui des males
en pointillé. M = Microtus. On peut comprendre qu’a basse densité, M californicus

tend vers la monogamie. D’aprés Ostfeld (1990).
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L’analyse du Tableau 3 indique que les deux sexes sont territoriaux chez les
cing espéces principalement monogames ; chez une sixieme espéce la monogamie
existe mais reste rare et sans lien fort entre les membres d’un couple (Lidicker 1980).
Chez M. montanus, les méles et les femelles sont territoriaux mais n’ont pratiquement
pas de contact entre eux (Jannett 1981b, McGuire & Novak 1986). Et comme dit plus
haut, chez M. miurus, les deux sexes ne sont pas territoriaux au méme moment (Batzli
& Henttonen 1993). Chez les dix especes qui sont parfois polygynes, au moins le
male est territorial et s’assure ainsi un accés privilégié a plusieurs femelles. Les
femelles de la plupart de ces espéces sont d’ailleurs regroupées. Enfin, chez 11 des 14
especes qui peuvent étre volages, les femelles sont territoriales (mais peuvent parfois
vivre en groupe) et les méles partagent leur espace vital avec plusieurs autres méales
tout en recouvrant celui de nombreuses femelles (Viitala & Pusenius 1990).

On peut constater que non seulement la variabilité intraspécifique est loin d’étre
négligeable mais qu’en plus les catégories ne sont pas rigides. Par exemple, chez des
especes qui peuvent étre volages, les femelles peuvent étre solitaires {Clethrionomys
spp.) ou groupées (M ai-valis). La biologie des arvicolinés recéle encore de nombreux
aspects a éclaircir. Cette étude cherche a préciser ce point chez M. arvalis qui est
décrit dans la partie suivante. On peut dés a présent dire que les données a son sujet
sont souvent contradictoires. Certains auteurs décrivent les méles comme territoriaux
(Frank 1953, Reichstein 1960, Viitala & Hoffmeyer 1985), d’autres observent des
femelles territoriales (Boyce & Boyce 1988c).
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Fig. 8. (@) Un campagnol des champs (photo S. Heise). (b) Un nouveau-né du
campagnol des champs de 3 jours d’age, il mesure approximativement 3 cm de long
(photo G. Leclercq).
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2. L’espece étudiée : Microtus arvalis

2.1. Généralités

Un campagnol des champs adulte mesure entre 7 et 11 cm de long sans la queue
de 3 a4 cm (Fig. 8a). Il pése de 14 a 35 g avec un dimorphisme sexuel en faveur des
males. Le poids moyen dans les populations naturelles est de 23 g (Adamczewska-
Andrzejewska et al. 1981, Pelikan 1982). L’identification de M. arvalis se fait a partir
de la premiére molaire inférieure pour le genre et de la deuxieme molaire supérieure
qui exclut M. agrestis, une espéce sympatrique morphologiquement trés proche
(Frechkop 1958, Libois 1975).

Le campagnol des champs est présent dans I’entiereté de I’Europe a I’exception
de la Fenno-Scandie, des plaines méditerranéennes, des Balkans et de la plupart des
lles Britanniques. Les populations qui sont présentes aux Orcades (Orkneys) et a
Guemesey (Guemsey) se sont différenciées en deux sous-especes de formes
légérement différentes (M arvalis orcadensis et M arvalis sarnius, Berry & Rose
1975). Les limites orientales de la distribution de I’espéce atteignent I’ouest de la Mer
Noire et de I’Oural. Les M. arvalis décrits autrefois plus a I’est sont considérés depuis
1992 comme deux nouvelles espéeces, M. obscurus et M. rossiaemeridionalis (Berger
& Dobroruka 1987, voir Annexe 1).

Le campagnol des champs est fouisseur mais posseéde peu d’adaptations a son
mode de vie souterrain, par exemple ses lobes d’oreilles sont |égérement réduits mais
il ne posséde pas d’incisives surdimensionnées ou de pattes fouisseuses. M. arvalis
vit principalement en milieux herbacés tels que jacheres, champs cultivés, clairieres
herbeuses, prairies ou méme paturages (de Jonge & Dienske 1979, Libois 1984). Les
prairies constituent un habitat de faible qualité pour d’autres especes de campagnols
mais pas pour M. arvalis (Paradis & Croset 1995). Cela est probablement diG a la
construction de terriers étendus qui compensent l’absence d’abris naturels. Ces
constructions possédent de profonds refuges (voir page 28) pouvant éventuellement
fournir une bonne résistance aux pratiques agricoles. Comme dit plus haut, cette
espece provoque d’ailleurs régulierement des dégats dans son habitat (Frank 1953,
Jobsen 1988, Butet & Leroux 1994, Fig. 9).

En fait, plus que d’autres campagnols, tel que son compétiteur M agrestis, M.
arvalis dépend étroitement de la possibilité de creuser des terriers (Myllymaki 1977).
Ainsi, il est exclu des sols trop humides (Pelikan 1982) ou trop durs, qui empéchent la
construction de galeries. Par exemple, les sols morainiques sont colonisés par M.
agrestis. Les terriers abritent des groupes stables, qui comprennent au moins des
femelles reproductrices, mais dont la composition exacte est peu connue et fait I’objet
de ce travail de recherche (voir Point 2.2, page 28). Un réseau de sentes diverge
depuis les entrées d’un terrier et relie différents terriers entre-eux. Quand la
végétation est assez haute, ces sentes peuvent former de véritables tunnels (Maekin-
Rogalska 1979, Bernard & Nicolas 1982, Libois 1984, voir Point 2.3, page 31) qui
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Fig. 9. Dégats provoqués par le campagnol des champs dans le sud de la Belgique.
Orifices de terriers et sentes aux alentours en fin de période de reproduction -
septembre 1997- (Photos : (a) S. Heise, (b) ACTA et INRA).
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fournissent probablement une protection contre la détection par les prédateurs et
surtout contre les contraintes du milieu (Getz 1965).

Le rythme d’activité de M. arvalis semble étre variable et dépendre de
nombreux facteurs qui restent assez flous, le principal étant la saison (Hoogenboom et
al. 1984, Halle & Lehmann 1987). Ce campagnol est plus actif de jour que de nuit,
surtout en hiver, avec des pics d’activité au crépuscule et a I'aube (Lehmann &
Sommersberg 1980, Blumenberg 1986, Fig. 10). A cela s’ajoute un cycle polyphasi-
gue et régulier de 2 a 3 heures lié a la recherche de nourriture (Frank 1954a, Daan &
Slopsema 1978, Salvioni 1986, Berger & Dobroruka 1987). Ces phases sont
synchrones entre les membres d’un groupe, ce qui réduirait ainsi le risque individuel
de prédation (Gerkema & Verhulst 1990, Gerkema et al. 1993).

Le campagnol des champs se nourrit principalement des parties vertes des
plantes herbacées et d’épis de céréales, mais aussi parfois de racines ou d’écorce
(Bernard & Nicolas 1982, Hoogenboom et al. 1984). Il peut exceptionnellement
manger insectes ou limaces (Dalimier 1955).

Pendant I’'hiver, les populations diminuent fortement en nombre et compteraient
alors plus de males que de femelles. Au cours de la saison de reproduction, la
tendance s’inverserait et la proportion de femelles pourrait atteindre 70%
(Adamczewska-Andrzejewska 1981, Bujalska 1981, Nabaglo 1981, Pelikan 1982).

La saison de reproduction s’étend normalement de mars & octobre mais peut
continuer en hiver si une épaisse couche de neige recouvre les terriers. 1l en est de
méme lors d’hivers doux (Gromov & Polyakov 1992). Le type d’ovulation n’est pas
bien connu. L’ovulation était décrite comme spontanée (Hasler 1975) mais parait
plutdt étre induite par le male (Nubbemeyer 1999) principalement de facon mécani-
que, semble-t-il. La durée de la gestation varie en moyenne de 19 a 21 jours. Une
portée comporte habituellement de trois a six jeunes, avec de rares maxima de huit
jeunes dans les populations naturelles et de dix en laboratoire ; dans les deux
conditions, la moyenne tourne autour de 5,5 (Pelikan 1982, Tkadlec & Zejda 1995).
Les jeunes naissent nus et aveugles (Fig. 8h). Un cestrus post-partum d’un ou deux
jours est probablement présent comme chez la plupart des représentants du genre
Microtus (Hofinann & Getz 1986, Bronson 1999). Cette hypothése sera vérifiée au
Chapitre 4. Les juvéniles ouvrent les yeux vers I'age de 9 jours ; ils commencent a
sortir du terrier un jour plus tard et & se nourrir vers 12 jours (Boyce & Boyce 1988a).
A partir de 14 jours, ils peuvent survivre en cas de déces de la mere et des femelles en
dehors d’un groupe social peuvent devenir matures a cet age (Boyce & Boyce 1988c).
A population relativement constante, cette haute fertilité implique une importante
rotation d’individus pendant la période de reproduction (jusqu’a 90% en un mois,
Adamczewska-Andrzejewska & Nabaglo 1977). Pour terminer, on peut mentionner
gue M arvalis peut étre vecteur de I’échinococcose alvéolaire (due a Echinococcus
multilocularis) dont le cycle passe par le renard (Delattre et al. 1991).
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Fig. 10. Rythme d’activité d’une colonie de M. ai-valis dans un enclos semi-naturel
pendant six mois de I'année. L’activité est exprimée en pourcentage du nombre total
d’individus observés par mois (77). Le grisé correspond aux campagnols observés a
une station de nourrissement. D’apres Lehmann & Sommersberg (1980).
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Les expériences de ce travail s’intéressent aux relations intraspécifiques chez le
campagnol des champs. En effet, ces relations présentent encore beaucoup de zones
d’ombre et les liens qu’entretient cette espéce avec d’autres campagnols ont déja été
étudiés par Myllymaki (1977), Dienske (1979) et de Jonge (1980, 1983).

Trois aspects de M. ai~valis sont cruciaux et peu connus ; ils font I’objet de ce
doctorat. 1. Cette espece construit de vastes terriers. 2. Les femelles peuvent se
reproduire en groupes sociaux. 3. Ce campagnol forme des réseaux de sentes
odorantes aux alentours de ses terriers.

2.2. Les deux premiers enjeux : terriers et groupes sociaux

a. Présentation de la problématique

Les deux premiers enjeux que présente I’étude du comportement du campagnol
des champs sont intimement liés et ne peuvent étre complétement séparés ni ici ni
dans les expériences présentées aux chapitres suivants. Toutefois, au terme de ce
travail, ils pourront étre discutés séparément.

En réalité, on dispose de peu de données sur la structure et les occupants des
terriers de M arvalis. Les galeries atteignent une profondeur de 10 a 20 cm, avec des
maxima relevés a 50 cm. Ces constructions sont complexes; elles contiennent des
chambres de nidification de différents ages tapissées d’herbes séches, des réserves de
nourriture, des trous de ventilation et des tunnels aveugles remplis de déblai fin
(Boyce & Boyce 1988c).

A haute et a basse densités de population, un tel terrier abrite un groupe de deux
a six femelles reproductrices qui sont territoriales et qui restent sous terre a peu pres
75% de leur temps (Boyce & Boyce 1988c). Ces terriers communautaires contiennent
en moyenne cing entrées avec des maxima atteignant 12 entrées (Liro 1974,
Goszczynska & Goszczynski 1977, Mackin-Rogalska et al. 1986).

Les femelles ont un espace vital dépendant de divers facteurs mais qui recouvre
en moyenne entre 175 et 350 m* (Myllymaki 1977, Malinowski & Nabaglo 1979).
Toutefois, les femelles s’éloignent rarement a plus de 2 m d’une entrée de terrier ou
de refuge. D’ailleurs, la taille de I’espace vital est en partie due a des excursions a une
distance de 10 a 30 m du terrier qui durent en moyenne 15 min par jour. Ainsi les
espaces vitaux de femelles de groupes différents se chevauchent partiellement bien
gue les animaux de différents groupes ne visitent pas les endroits communs en méme
temps (Boyce & Boyce 1988c).

Les femelles d’'un groupe mettent bas de maniere synchrone dans un nid
commun. Les jeunes femelles groupées sont normalement matures autour de 27 jours.
Elles sont fécondées peu apres et creuseraient alors une nouvelle chambre, ce qui peut
demander de quitter le terrier natal. On ne sait pas si, au terme d’une telle dispersion,
elles nidifient en solitaire ou si elles peuvent reformer de nouveaux groupes (vVoir
Chapitre 2). La philopatrie semble toutefois assez élevée (Boyce & Boyce 1988Db, c).
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En cas de haute densité de population sur un terrain qui se ne préte guére a la
construction de vastes terriers, des femelles doivent émigrer des groupes sociaux.
Elles nidifient alors seules a la base de buissons ou de rochers ou bien vivent dans de
petits terriers creusés dans d’anciermes fourmilieres (Boyce & Boyce 1988c). De tels
terriers ne possédent que deux entrées et une unique chambre. Ces émigrantes sont
constituées non seulement de jeunes mais aussi de femelles adultes. Leur survie est
moins borme que celle des femelles groupées, protégées par un terrier étendu.
Toutefois, les jeunes femelles qui naissent d’une meére isolée dans un petit terrier sont
matures en moyerme a 14 jours ; elles dispersent plus t6t et plus loin que celles nées
dans un groupe (Boyce & Boyce 1988a).

La dispersion des jeunes males ainsi que leur position dans la population une
fois adultes sont inconnues. lls quittent probablement assez vite le terrier natal. A
I’age adulte, ils seraient solitaires, auraient un espace vital plus grand que celui des
femelles (entre 300 et 900 m®, Myllymaki 1977) et visiteraient plusieurs groupes de
femelles se trouvant sur leur espace vital, dans lesquels ils pourraient peut-étre
séjourner (Frank 1954a, Reichstein 1960, Mackin-Rogalska 1979, Chelkowska 1978).
Ce travail précise au laboratoire cet aspect de la biologie du campagnol des champs
(Chapitres 3 et 4). Toutefois, comme dit plus haut, les males pourraient parfois étre
territoriaux et alors les femelles ne le seraient pas (Frank 1953, Reichstein 1960,
Viitala & Hoffineyer 1985).

Certains auteurs parlent de “ colonies ” de terriers en décrivant M ai~valis. Il
semblerait que des individus familiers vivent dans un ensemble de terriers, étalés sur
plus ou moins IOOmM”" et connectés par des sentes en surface facilitant les échanges
d’individus (Mackin-Rogalska 1979, Blumenberg 1986, Mackin-Rogalska et al.
1986). Sur deux mois de temps, de 4 a 20 campagnols occuperaient les terriers d’une
““colonie” mais parfois alternativement (Mackin-Rogalska 1979). Les nombres
élevés d’individus sont principalement dus a la présence de juvéniles. Au sein de ces
“ colonies ”, des paires de femelles (qui correspondent peut-étre aux “ groupes ” de
Boyce & Boyce, décrits plus haut) mais aussi des paires d’'une femelle et d’un male
pourraient former une relation stable au point d’émigrer ensemble (Blumenberg
1986). Les femelles contrdleraient plus de terriers que les méles mais changeraient
moins souvent de colonie. En conclusion, il semble clair que M ai*valis est une
espece grégaire qui peut, toutefois, se montrer tres agressive envers des
conspécifiques ou des hétérospécifiques (de Jonge 1983). Son organisation sociale est
décrite comme volage mais correspond peut-étre plus a la polygynie. De plus, des
paires male-femelle semblent parfois exister. Une étude au laboratoire avec des
variables précisément contrélées est réductrice mais peut permettre de faire la part
des choses dans ces données souvent contradictoires comme [Iillustrent les deux
points suivants.

b. Les terriers

L’importance cruciale des terriers dans la structure sociale de M arvalis est
attestée par divers auteurs. Une hypothése, testée chez M pinetorum, dit qu’une
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Fig. 11. Parties minimale et maximale de reproduction directe qu’une subordonnée
pourrait acquérir dans une paire stable en fonction du degré de parenté entre la
dominante et la subordonnée. Trois limites sont données dans chaque graphe. En (a),
elles dépendent de k, la productivité de I’association comparée a celle d’'une femelle
reproductrice isolée (---—---- 2,0;.......... 1,8 et--------- 1,6) avec, X, le succes reproducteur
d’une subordonnée qui disperse pour se reproduire indépendamment, fixé a 0,5. En
(b), les trois limites dépendent du succes reproducteur, X (------- 0,3 5. eiinnn 0,5 et
——————— 0,7) et la productivité de I'association, k, est fixée a 1,8. D’aprés Johnstone
(2000).
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coopération dans le soin des jeunes, dont profitent les femelles d’un terrier
communautaire, aurait évoluée a partir d’un retard dans la dispersion di au manque
de terriers libres et au colt élevé pour en creuser de nouveau (Powell & Fried 1992).
Boyce & Boyce (1988a), quant a eux, proposent que l'utilisation de terriers comme
défense contre la prédation ait pu conduire a la formation de groupes sociaux
permettant de profiter de grandes structures qui facilitent I’évitement des prédateurs.
De plus, Boyce & Boyce (1988a, c) ont aussi démontré que les groupes de femelles
possédant un vaste terrier étaient les seuls a survivre a un déclin drastique de
population. Les terriers représentent clairement un facteur clé dans le comportement
social de cette espéce et toutes les expériences que j’ai réalisées mettant en jeu plus
d’un animal devaient, selon moi, posséder une telle structure. La premiére étape de ce
travail (Chapitre 2) est donc I’étude des groupes sociaux de M arvalis en présence
d’un terrier modifiable. Cela permet d’évaluer I'interaction entre composition sociale
et complexité des terriers (voir Obijectifs, page 32). Les conclusions sur la structure de
tels terriers ont permis, entre autres, d’utiliser lors des expériences suivantes des
terriers artificiels qui présentent I’avantage d’avoir une structure contrblée et
constante au fil des différentes expériences.

c. Les groupes sociaux

Comme conclu a la fin du Point (a) ci-dessus, aucune certitude ne se dégage des
données partielles sur I’organisation sociale des campagnols des champs. Les males
sont probablement volages mais les groupements de femelles suggérent la présence
de polygynie (Tableau 3, page 23). La gestation est courte et chaque portée comporte
de nombreux juvéniles qui sont rapidement matures, contrairement a ce qui est
observé chez les espéces monogames. Cependant, la cohabitation des femelles n’est
srement pas une situation obligatoire. Comme signalé page 29, on trouve en effet, en
période de forte densité en milieu naturel, de nombreuses femelles solitaires (Boyce
& Boyce 1988c). Dans ces dernieres conditions, la position des males dans la
population est totalement inconnue. Il reste en outre a comprendre les raisons de cette
variabilité. Des groupes familiaux sont observés chez les especes monogames (voir
Tableau 3) et au moins chez M. montanus (Jannett 1978a). Cependant, chez ces
especes, seule la mére fondatrice se reproduit, alors que chez M arvalis toutes les
femelles d’un groupe le font et de maniere synchrone (Boyce & Boyce 1988c). Selon
la théorie du biais reproducteur (“ reproductive skew ”’, voir revue de Johnstone 2000,
Fig. 11), une double reproduction dans une paire stable de femelles pourrait étre due a
un faible lien de parenté entre les cohabitantes. Il est bon de signaler que la Fig. 11
donne des valeurs extrémes de certaines versions de la théorie. Les prédictions les
plus modernes sont plus réalistes et n’impliguent pas plus de la moitié de la
reproduction directe pour la subordonnée*. Cette hypothése est discutée au

* Le terme “ subordonnée ” se rapporte a la reproduction et n’implique pas spécialement d’intolérance
sociale entre femelles. Ce sont principalement les dominantes qui ont la capacité de contrdler la
reproduction des subordonnées, par phéromones par exemple. La relation peut étre due a I’age des
femelles. Les versions plus modernes de la théorie ajoutent un facteur, la compétitivité de la
subordonnée par rapport a la dominante.
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Chapitre 4. La partie centrale de ce doctorat (Chapitres 3 et 4) étudie donc la
reproduction de différents groupes sociaux (voir Objectifs).

2.3. Le troisieme enjeu : le marquage odorant des sentes

Ce travail se termine par I’étude du marquage odorant chez cette espéce. Un tel
marquage est en effet tres visible en laboratoire, entre autres lors des expériences du
Chapitre 4. En dehors de sa possible importance dans le maintien de la structure
sociale, le marquage odorant a certainement une fonction dans la défense du
territoire, qui est primordial pour la reproduction (Chapitre 5), mais il est probable-
ment aussi essentiel dans I'orientation spatiale lors des phases de recherche de
nourriture (Chapitre 6).

A propos de l'orientation spatiale, tout comme les galeries d’un terrier, les
sentes forment un réseau, et de tels réseaux ne posseédent pratiguement que des
embranchements a trois voies (en Y). Cette constatation a inspiré la mise au point
d’un dispositif pour I’étude des mécanismes d’orientation spatiale chez cette espéce :
un labyrinthe régulier d’embranchements a trois voies. En effet, les réseaux de pistes
peuvent simplifier le déplacement dans un large espace, servant en quelque sorte de
plan physique (Jamon 1994). On peut de plus supposer qu’une espéce fouisseuse doit
posséder une bonne orientation spatiale, peut-étre olfactive, pour deux raisons. Tout
d’abord, elle doit pouvoir se retrouver dans les réseaux de ses galeries souterraines
obscures. Ensuite, il est probable qu’elle doive pouvoir connaitre la direction générale
lors du creusement d’une nouvelle galerie, par exemple pour ne pas rejoindre un
réseau d’un groupe territorial voisin (Thinus-Blanc 1996). Pour les rongeurs dont la
recherche de nourriture est souterraine, tels Ar~vicola terrestris ou les rats-taupes
Heterocephalus glaber, Geomys spp. ou Spalax spp., il est en outre important de ne
pas retourner vers une zone déja explorée vu le colt énergétique du creusement
(Andersen 1988). Toutefois, le campagnol des champs se déplace aussi en terrain
ouvert ou la vision peut étre utilisée, comme le fait C. gapperi qui peut repérer a
distance les endroits boisés (Gillis & Nams 1998). Le dernier chapitre teste donc
I'importance de ces deux modes d’orientation (olfaction et vision) chez le campagnol
des champs.
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3. Objectifs de cette étude

Ce travail de laboratoire eherche principalement a préciser le comportement
social du campagnol des champs. Plus particulierement, il s’intéresse a la formation
et a la stabilité des groupes de femelles reproductrices, dont la composition est
incormue. Toutefois, ses objectifs sont triples.

1. En premier lieu, cette thése étudie le creusement d’un nouveau terrier chez
des femelles groupées ou non et chez des males solitaires dans le but de comprendre
I'installation des campagnols des champs a I'issue d’une dispersion et de voir si une
coopération dans le fouissage peut étre mise en évidence entre deux femelles
apparentées. Cette premiére partie vise aussi a déterminer quelles sont les interactions
sociales entre deux voisins non apparentés de méme sexe possédant chacun leur
propre terrier en vue de tester I’éventualité de la formation de paires sociales chez les
femelles et I'influence, sur les terriers, de différentes relations sociales -chez deux
méles et chez deux femelles- (Chapitre 2).

2. Apres I’étude des comportements suivant la dispersion, ce travail analyse
I’organisation sociale et la reproduction de paires de femelles apparentées ou non
vivant dans un terrier de forme standard. Le but de cette deuxieme partie est de
déterminer quel type de femelles groupées peuvent se reproduire collectivement
comme observé dans la nature. Plus précisément, ces expériences s’attachent a définir
le r6le de la parenté et de la familiarité, mais aussi celui de I’age, dans ce probléme.
Un premier chapitre teste si deux femelles non apparentées peuvent former un groupe
et étre fécondées, un deuxieme chapitre étudie les différences entre des groupes de
femelles apparentées ou non. Un autre objectif de cette partie est de préciser le role
social du méale face a de tels groupes (Chapitres 3 et 4).

3. Enfin, ce doctorat se termine par I’étude d’un autre facteur essentiel chez les
groupes de M arvalis, le marquage odorant formant des réseaux de “ pistes”
rayormant depuis les entrées des terriers. Le premier but de cette troisiéme partie est
d’évaluer la dynamique temporelle et spatiale des marques odorantes déposées le long
de voies de déplacement privilégiées. Elle étudie aussi I’'influence mutuelle entre un
voisin de méme sexe et le marquage. Enfin, elle cherche a préciser le mode principal
d’orientation dans un labyrinthe régulier marqué de telles traces odorantes
(Chapitres 5 et 6).

En résumé, ces trois objectifs principaux sont répartis sur cing chapitres de
résultats qui étudient :
1. le creusement des terriers et les interactions entre voisins de méme sexe (Ch. 2) ;
2. la cohabitation de deux femelles non apparentées rencontrant un male (Ch. 3),
la reproduction de paires de femelles apparentées ou non (Ch. 4) ;
3. le marquage odorant et les interactions entre voisins de méme sexe (Ch. 5),
I’orientation spatiale en milieu complexe (Ch. 6).
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Remarques sur le format des articles

Pour plus de facilité, les références aux travaux de cette thése citées dans les
articles sont éditées de maniere a se rapporter aux chapitres de ce volume. De méme,
la bibliographie individuelle de ces articles est laissée afin de donner une vue
compléte et indépendante de chaque article, qui peut ainsi étre extrait de la these.
Toutefois, les références d’'une méme année pour un ou des auteurs identiques ont été
modifiées pour correspondre a la bibliographie générale en fin de volume (sauf pour
le Chapitre 2 qui est en format définitif). Ceci évite que de mémes références soient
indiquées sous différents intitulés. De plus cela permet de librement se rapporter aux
deux listes bibliographiques. Mis a part cela, le format des trois premiers articles
correspond a celui des revues auxquelles ils ont été soumis. Ainsi, de l|égéres
disparités peuvent étre notées entre eux.
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Chapitre deux

Fouissage dans différents environnements
sociaux

Visita Interiora Terrce Rectificando Inverties Occultum Lapident.

{Descends dans les entrailles de la teiTe ;
en rectifiant, tu découvriras la pierre cachée)
Anonyme (XIIf"§ s.).
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BURROWING BY COMMON VOLES (MICROTUS ARVALIS) IN
VARIOUS SOCIAL ENVIRONMENTS

by

ALEXANDRE DOBLY" and FRANCINE M. ROZENFELD""

(Behavioural Biology of Mammals, C.P. 160/12, Free University of Brussels, Avenue
F. Roosevelt, 50, B-1050 Bruxelles, Belgium)

(Acc. 13-VII-2000)

Summary

Female common voles live in groups in large burrows whereas males are probably solitary
and promiscuous. At high population density, when burrows become a limiting factor, some
females are forced to emigrate from their group. To investigate whether these émigrants
could share new common burrows with unrelated neighbours, we analysed in the laboratory
burrowing and social behaviour in dyads of unrelated wild females before and during their
cohabitation. They were compared to wild male dyads.

In solitary voles, no sexual différence in burrowing pattern was observed but females
built a burrow more quickly than males. In both sexes, the first encounters happened in one
of the burrow and were of aggressive nature; during them intruders used burrowing during
offensive approaches. While males displayed hierarchy and nested for themselves, females
rapidly became friendly and nested together. They reshaped their burrows in response to
social nesting and had more complex burrows than solitary females or intolérant males. We
may conclude that in common voles at least unrelated non breeding females may contribute
to the formation of social groups.

To investigate whether, within a matriarchal group, females may co-operate with their
own daughters in building a new common burrow, we analysed burrowing behaviour in dyads
comprising either an experienced wild mother with one of her naive daughters or two naive
familiar daughters. No co-operative behaviour could be detected but expérience in burrowing
speeded up the building. The results strongly suggest that, within a short time, young females
may improve their burrowing.
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Introduction

In Europe, common voles are known to display high annual and multi-
annual population fluctuations (Frank, 1953). During winter, non breeding
common voles live in large groups, of mixed ages and sex (Chelkowska,
1978). In spring, individuals migrate from these groups to suitable fields
where an appropriate food supply allows a rapid increase in the density of
local populations. From summer to autumn, individuals disperse in adjacent
fields (Frank, 1953). At high population density, they may become a major
agricultural pest (Jobsen, 1988).

Ecological data (Frank, 1954; Boyce & Boyce, 1988a, b) indicate that
common voles’ social organisation is based on the territoriality of grouped
breeding females. Most reproducing females live in exclusive groups of 2
to 6 (médian: 2) and share large burrow Systems with several nests and
food storage chambers, with interconnecting tunnels and 2 to 14 entrances
connected by surface runways (Firo, 1974; Goszczynska & Goszczynski,
1977; Boyce & Boyce, 1988b). At low population density, most grouped
females breed synchronously.

The intégration of breeding males in female groups is poorly known. As
their home ranges extensively overlap those of several females (Reichstein,
1960), they are probably promiscuous. For some authors (Mackin-Rogalska,
1979; Blumenberg, 1986), males remain with females on a long-term basis
but for Boyce & Boyce (1988a) they seem to visit females only for the short
period of fertilisation and to nest solitarily in small burrows.

Experiment 1: Behaviour of dyads of unrelated voles before and during
social cohabitation

Introduction

The dispersion behaviour of common voles is poorly known. Young males
emigrate from their natal group presumably before sexual maturity whereas
young and old females do so at high density probably because of the limited
size of the burrows (Mackin-Rogalska et al, 1986; Boyce & Boyce, 1988b).
These émigrants either disperse far away or nest near their natal territory and
reproduce solitarily in small burrows that cannot be extended because the
soil is less suitable.
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Dispersai in a remote suitable habitat raises the question on the origin
of grouped females. Do dispersing animais (1) settle alone or with close
relatives in new burrows, (2) settle into new groups with other unrelated
émigrant females, or (3) join already established groups? It seems that
both related and unrelated individuals may contribute to group formation
(Chelkowska, 1978; Blumenberg, 1986). Since breeding females are known
to behave aggressively towards unfamiliar conspecifics (de Jonge, 1983), the
latter hypothesis makes the assumption that most groups of unrelated females
stem from initially familiar neighbours.

The présent laboratory work tested these hypothéses indirectly by analys-
ing social relations and burrowing behaviour within dyads of unrelated
wild females that had been initially neighbours. The experiment was then
extended to wild males to unravel any sexual différence. Indeed females
seem to be the main diggers (Blumenberg, 1986). Moreover, as in other
digging species the burrow is the main site of social interactions (Flannelly
& Lore, 1977; Rozenfeld & Denoél, 1994), we may expect voles to reshape
their burrows in response to their social organisation. Non prégnant females
would be less aggressive than males, settle together in the same nesting area
and reshape a common complex burrow. Males, on the contrary, would be
intolérant and nest on their own.

Method

Subjects and experimental enclosures

Ail voles were wild adults caught in late autumn in .Southern Belgium. As they came from
five distant places, they were presumed to be unrelated and unfamiliar individuals. After
being treated against ecto-parasites (Bromocyclen, 15.1 g/l), voles were kept isolated for at
least 30 days before testing in 36 x 25 x 15 cm polycarbonate cages with peat as litter, soft
paper as nesting material and a 20 x 4 cm PVC tube as refuge. Commercial rat, mouse and
hamster pellets as well as water were provided ad libitum and supplemented with carrots or
lettuce twice a week. Rearing and experiments were performed at a température of 17-20°C,
with a relative humidity of 69-92% and a light cycle of 16L : 8D, similar to spring conditions
(dispersai season). Dim condition (set on at 17:30) implied two 60-W yellow bulbs; light
condition, four 120-W white bulbs.

The observation pens were made of two contiguous enclosures as illustrated in Fig. 1.
Each enclosure consisted of a foraging area (F) and a burrowing area (B), connected by a
glass tube of 10 x 4 cm (T) considered as part of the burrowing area. Hereafter it will be
called the tube.

The foraging area measured 60 x 50 x 50 cm. Three of the walls, including the
removable common partition (P), were aluminium .sheets, the fourth being a glass window.
The aluminium floor was lined with unprinted newspaper. Water (w) and food (f) were
placed along the common partition (P). To make the animais corne out of their burrows more
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Fig. 1. Design of two contiguous experimental enclosures separated by a common partition

(P). Each one includes a burrowing area (B, a vertical terrarium) connected through a glass

tube (T) to a foraging area (F) containing water (w) and food in a trough (f)- In experiment 2,
two animais are put in a single enclosure.

frequently, pellets were provided in a trough from which they could not be taken away to be
stored.

The burrowing area was a narrow terrarium, with two vertical glass walls (80 x 40
cm) through which underground behaviour could be observed. The 3-cm gap between the
Windows was filled with 25 cm of a tightly packed mixture of peat (5 L), water (2.5 L) and
expanded clay beads (63 g = ~100 beads, 7 mm in diameter). These beads were used to
retain humidity and to simulate a heterogeneous soil. The burrowing area was darkened with
two black screens, except during observations.

Experimental procedure
As a notable différence in weight may influence the outcome of fights (Drickamer et al.,
1973; de Jonge, 1983), 24 hours before testing, voles were weighed to the nearest 0.05 g and
matched so that the médian weight différence was less than 6% for females and 2% for males.
The voles were then individually marked by fur clipping. Atthe end of each experiment, voles
were weighed again.

Each experiment lasted eight days (days O to 8) and was organised in two 4-day phases,
(a) Neighbouring phase: Two unfamiliar voles of the same sex were transferred, with their
refuge tube to either foraging area of two contiguous enclosures. The common partition,
through which voles could only hear and smell each other, simulated the presence of a
neighbour. The refuge tubes were removed when the voles entered the burrowing area for
the first time. (b) Cohabitation phase: The common partition was removed, providing both
voles with a common enlarged foraging area.

Nesting material (20 strips of unprinted newspaper (20 x 2 cm) and 2.5 g of cotton wool)
was introduced into the foraging area 24 hours after the beginning of an experiment in order
to keep voles from building a surface nest before burrowing.
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Six dyads of females (F + F) and six dyads of males (M + M) were used in this first
experiment. As a control, the burrows were compared with those dug by five other dyads of
females (F//F), kept for eight days in contiguous enclosures without removing the common
partition.

Data recording and analyses

Ail manipulations were carried out at 10:30 and subséquent observations ended at most at
17:30. On day 0, we video recorded the first 20 min of burrowing. We analysed with our own
designed software the number of grooming sessions and of crossings through the tube as well
as the frequency and the duration of four burrowing behaviour: digging (pulling out compact
soil with incisors or with alternate movements of front legs and throwing the loosened soil
away by kicking), kicking (while moving, accumulating loosened soil under the belly with
brief alternate movements of front legs and getting rid of it by striking it backwards with both
hind feet), heading (pushing peat forwards with the muzzle), burying (burying itself under
the loosened earth and moving the soil with shoulders).

On day 4, after the two pens had been merged, we video recorded the exploration of the
foreign area and the first 20 min of physical encounter. On day 7, as voles interacted far less
frequently, we manually recorded social and non social behaviour during 280 min.

For the social behaviour, the number of agonistic behaviour and huddling was analysed.
Only those behavioural éléments that have not been identified in previous rodent studies
(Grant & Mackintosh, 1963; Colvin, 1973; Rozenfeld & Denoél, 1994) are defined here.
Eight types of agonistic acts were observed and, according to Bowen & Brooks (1978), five
of them were considered as positive ones: offensive approach, attack with and without biting,
Chase and fighting; the other three were regarded as négative: flight, retreat and freezing
(staying motionless in response to the approach of an opponent). On day 4, a vole was
regarded as aggressive if more than 50% of its agonistic acts were positive. On day 7, any
dominance was assessed according to Bowen & Brooks' index.

Three types of non social behaviour were analysed: duration of sniffing (nostrils within
1 cm) during exploration, number of crossings through the tube and burrowing (the four acts
previously described were pooled). On day 7, the spacing behaviour was also estimated by
recording the number of times each animal stayed for more than 10 min in the foraging area
and in each burrowing area.

The burrow complexity was estimated on days 1,4, 7 and 8 by the sum of the number of
segments and chambers in a burrow (Meadows, 1991). A segment is an unbranched gallery
linking intersections, dead-ends or exits. A chamber is a widened segment of gallery used as
a resting place for at least 10 min. We considered that an elementary burrow existed when at
least one gallery was excavated.

Aiil statistical analyses performed were non parametric tests. When not otherwise noted,
the tests are two-tailed. For independent variables, we used the Mann-Whitney 17-test (called
(/-test). Chi-square test was used to compare aggression frequencies between sexes. For
dépendent variables, we used the Wilcoxon matched-pairs signed ranks test.

Results

1. Burrowing behaviour in solitary neighbouring voles
On day 0, once voles discovered the burrowing area, they immediately
performed some digging mainly at the far end of the terrarium. Within 20 min

39



Ch. 2. Burrowing in varions social environments

1448 DOBLY & ROZENFELD

Table 1. Behaviour ofsolitaryfemales and males diiring the first 20 min of
digging in experiment 7

Behaviour Médian number [range] Médian duration in s [range]
Females Males Females Males
Digging 113 [41-247] 80 [74-147] 14 [1.1-2.0] 1.6 [0.8-2.5]
Kicking 183  [24-304] 139 [110-284] 0.8 [0.5-0.9] 0.7 [0.5-1.0]
Heading 26 [4-42] 31 [15-39] 0.8 [0.4-1.4] 0.9 [0.7-1.3]
Burying 7 [1-32] ! [0-18] 1.6 [0.4-4.2] 0.95 [0.6-2.1]

Total (Burrowing) 308 [138-398] 317 [205-460] 10 [0.4-42] 0.9 [0.5-2.5]

Crossing 8 [0-25] < 24 [2-46] - -
Grooming 15 [5-27] 10 [6-31] 6.4 [3.3-15.2] 4.5 [2.8-16.5]

Médian number and duration of behaviour performed by nine solitary females and seven
males during the first 20 min of digging on day 0 in experiment 1. There is no sexual
différence (“<” indicates a statistical tendency, Mann-Whitney U test, p = 0.07).

of burrowing, nine females out of 12 (75%) and seven males out of 12 (58%)
had already dug an elementary burrow. As shown in Table 1, we found no
significant sexual différence in burrowing behaviour (f/-test, A|] x A2 = 63,
U > 17, P > 0.20).

On day 1, ail females (including the 10 control females) except one (95%)
had dug a burrow whereas only eight males out of 12 (67%) had done so;
the other voles had only moved some soil. As it can be seen in Fig. 2, on day
| females had built more complex burrows than males (f/-test, N\ x Nz =
264, U = 66, P = 0.015) but there was no différence any more on day 4
whereas one male had still no burrow.

The structure of burrows markedly varied from one animal to another,
ranging from a single short gallery leading to a nest chamber to a complex
network of galleries with two or more apertures. Some burrows included
cycles that allowed an animal to corne back to a given intersection without
passing twice along the same gallery. Twenty-six burrows (79%) contained
at least one central nesting chamber and two escape tunnels leading from
the nest cavity to each end of the burrowing area. During the construction
of their burrows, voles transported excavated soil from the burrowing area
to the foraging area by heading. A crescent mound was formed in front of
the tube. By continuously moving through this mound during foraging, the
animais eventually made two paths leading to food and to water source.
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Fig. 2. Modification of the mean burrow complexity index (number of galleries and
chambers in a burrow) built during experiment | by female dyads (F + F) and male dyad
(M + M) during four days neighbouring followed by four days cohabitation (dotted lines).
Control females remained in neighbouring during eight days (F//F). Wilcoxon and Mann-
Whitney U tests were used (*: p < 0.050, **: p < 0.025, ***: p < 0.010).

2. Social behaviour and burrowing in cohabitating females (F + F)
On day 4, after the common partition had been removed, only one female in
each dyad left her burrowing area before the first encounter, which occurred
in the burrow of the other female. Before entering into her neighbour’s
burrow, the intruder sniffed at the mound in front of the tube (during 94 s
[24-122]) and at the surface of the soil in the terrarium (51 s [9-237]).
Then, she cautiously explored the different galleries until she detected the
owner, which, by that time, remained motionless in her nest (freezing). After
an aggressive interaction, five out of six residents chased the intruder out
of her burrow. The intruder, however, repeatedly returned to the resident’s
burrow and retreated in response to the intolérance of the résident. During
the 20 min of observation, the résident never left her burrow to pursue
the invader or to escape (Table 2, Crossing). In one dyad, females became
friendly after 10 min of interaction without any positive aggression and
huddled in the resident’s nest. Ail residents but one were défensive (Fig. 3).
During agonistic encounters, mainly intruders burrowed (Table 2).

From the next day (day 5) until the end of the experiments, ail females
behaved friendly and aggression completely disappeared. They shared the
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Table 2. Non social behaviour during thefirstphysical encounter and three
days later in experiment 1

First encounter (20 min, day 4) Three days later (280 min, day 7)
Females Intruder N =26 Résident ‘Intruder’ N =6 ‘Résident’
Burrowing 155 [0-37] 0.0 [0-15] 15 [0-3] 0.5 [0-3]
Crossing 13.0 [3-35] 0.0 [0-1] 14.0 [4-33] 12.0 [0-24]
Grooming 2.0 [0-4] * 05 [0-2] 15 [0-6] 0.0 [0-6]
Males Intruder N =6 Résident Dominant N =4 Subordinate
Burrowing 18.0 [0-185] 0.0 [0-9] 3.5 [0-20] 1.0 [0-7]
Crossing 22.0 [9-89] * 0.0 [0-10] 31.0 [18-52] 9.0 [4-20]
Grooming 1.0 [0-15] 25 [0-8] 25 [0-6] 1.0 [0-5]

Médian number of non social behaviour in female and male dyads of experiment ! during the
first physical encounter (day 4) and three days later (day 7). Intruder is the burrow invader on
day 4. Résident is the owner of the invaded burrow on day 4. On day 7, males were grouped
according to their social status (see Fig. 3). Wilcoxon test was u.sed (*: p < 0.050, **:
P < 0.025). The différence in burrowing is significant by grouping both sexes.

same nest and were often seen eating together. On day 7, females spent
much of their time huddling in one of both burrows and very few burrowing
épisodes were observed. Five females were seen digging in their original
burrow, two in the other burrow and one in both burrows. Both females spent
as many long stays (> 10 min) in one than in the other burrow.

3. Social behaviour and burrowing in cohabitating males (M + M)

On day 4, in two dyads out of six, both animais came out of their burrow
during the observation period, but the first male out was the future intruder.
As in females, male intruders sniffed at the mound of their neighbour (18 s
[0-71]) and at the surface of the burrowing area (45 s [0-97]). As in females,
residents remained frozen in their nesting chamber until intruders came close
to them. Contrary to the females, the male residents were the aggressive
individuals (Fig. 3; Chi-square test, = 4.2,df = I, p < 0.05). However,
only two residents went out of their burrow. As in females, burrowing during
an offensive approach was performed mainly by intruders. By pooling both
sexes, the différence in burrowing is significant between résident and intruder
(Wilcoxon test, N = \2, p < 0.026). In males, however, burrowing by the
intruder often ended in widening a gallery or, in half the cases, the apertur