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A. INTRODUCTION GENERALE

|. Contexte de I’étude

1. Qu’est-ce qu’une population de rongeurs a I’échelle d’un paysage ?

1.1. Comment définir une population ?

Le concept de population est un concept fondamental en écologie et de nombreuses définitions existent dans
la littérature (Waples et Gaggiotti 2006). Selon I'orientation des études, les définitions peuvent reposer sur un
paradigme écologique ou sur un paradigme évolutif (Crawford 1982). Dans une vision purement écologique,
une des définitions les plus simples peut se résumer a « un groupe d’organismes de la méme espéce occupant
un lieu particulier en un temps donné » (Krebs 1994). Pour Barbault (1992), une population est « I'ensemble
des individus de méme espéce occupant un méme écosystéme, c’est l'unité fondamentale des systemes
écologiques : les écosystéemes sont composés de populations interconnectées ». Les forces cohésives qui
maintiennent l'unité des organismes reposent surtout sur la démographie et les interactions inter-
individuelles (compétition etc...). D’'un point de vue évolutionniste, une population peut s’énoncer comme
« un groupe d’individus interféconds qui existent ensemble au méme endroit et au méme moment » (Hedrick
2000). Legay et Debouzie (1985) ajoutent une dimension sociale a la population, qui est « un (ou plusieurs)
ensemble(s) d’individus de la méme espéce pouvant vivre en commun a un moment de leur cycle de
développement et interagir alors sur les mécanismes de leur reproduction ». Dans ce cas, les forces cohésives
dépendent avant tout de la génétique et des interactions de reproduction entre les individus. Toutes ces
définitions ont en commun de se référer a des collections d’individus qui partagent certaines caractéristiques
écologiques, par opposition aux définitions du domaine de la statistique qui associent une population a une
collection d’objets, pas forcément des individus, d’ou I'on cherche a tirer des inférences a I'aide d’un
échantillonnage. Population est donc un terme polysémique, qui est rarement explicité par les auteurs dans
leurs publications. Heureusement, les avancées récentes en séquencage de I'ADN et en traitement des
données permettent de mieux caractériser les populations dans le milieu naturel. Ainsi, le recours a des
marqueurs moléculaires hautement polymorphes donne accés a la structure et aux parametres
populationnels, tandis que les approches bayésiennes permettent d’assigner les individus d’un échantillon a
leur population d’origine. Dans ce manuscrit, je m’intéresse surtout a la population de Rat des moissons d’un
point de vue évolutionniste.

Par ailleurs, une population est forcément circonscrite dans une aire restreinte. C'est I’habitat, selon la
définition de Fretwell et Lucas (1969) : « I’habitat d’une espéce correspond a chaque portion de la surface de
la Terre que I’espéce est capable de coloniser et ou elle peut se développer ». |l ne faut pas confondre habitat
et biotope, car I'habitat se réfere une seule espéce ou une population d'espéce, tandis que le biotope englobe
toute une biocénose, selon la définition originelle de Mébius (1877) : " une biocénose est un groupement
d'étres vivants correspondant par sa composition, par le nombre des espéces et des individus, a des conditions
moyennes du milieu, groupement d'étres qui sont liés par une dépendance réciproque et qui se maintiennent
en se reproduisant dans un certain endroit de facon permanente" (in Dajoz, 1975). En d’autres termes, dans ce
manuscrit, je considére que la partie du biotope occupée par une population est I’'habitat. Pour mémaoire, la
directive européenne Habitats Faune Flore distingue I’habitat naturel de I'habitat d’espece. L’habitat naturel
est « un espace homogéne par ses conditions écologiques (climatiques, pédologiques, propriétés physico-
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chimiques), par sa végétation, hébergeant une certaine faune, avec des espéces ayant tout ou partie de leurs
activités vitales sur cet espace » (Bensettiti et al. 2001), alors que I’habitat d’espece est « le lieu ol une espéce
(ou bien une population) donnée vit » (Sordello et al. 2011).

1.2. Organisation d’une population au sein du paysage

En écologie, habitats, écosystemes et paysage sont liés. Parmi les nombreuses définitions du paysage, on peut
citer celle de Forman et Godron (1986) : « un paysage est une portion de territoire hétérogene, composée
d’ensembles d’écosystemes en interaction » ou bien celle de Burel et Baudry (1999) : « le paysage est un niveau
d’organisation des systemes écologiques, supérieur a I’écosysteme ». Au sein du paysage, les taches d’habitat
(« patch» en anglais) sont des structures qui apparaissent ponctuellement dans un espace dominant
caractérisé par une certaine uniformité d’occupation du sol, la matrice (Forman et Godron 1986).

e Connectivité des habitats et mouvement des organismes

Le paysage peut étre considéré comme une mosaique d’habitats et d’interconnexions (Turner 1989). La
connectivité du paysage dépend du degré auquel il facilite ou empéche les mouvements entre zones de
ressource (Taylor et al. 2006), selon I'’élément physique (sol, air, eau) que les individus doivent traverser. Le
paysage peut ainsi étre traduit en carte de résistance ou carte de friction, représentant le colt de la dispersion
pour un organisme donné (Coulon et al. 2004). Par exemple, dans un paysage agricole, les petits mammiféres
ne traversent pas les champs ouverts mais ils utilisent les haies entre les bosquets pour se déplacer, ce qui
suggere que ces haies constituent des connexions entre des taches d’habitats favorables (Wegner et Merriam
1979). Le maintien des populations dans un paysage dépend a la fois du taux local d’extinction dans les taches
d’habitats et de la capacité de déplacement des organismes entre ces habitats (Den Boer 1981) : par exemple,
des extinctions locales de Tamias (rongeurs Sciuridés) dans des bosquets peuvent étre rapidement
compensées par I'arrivée de nouveaux individus provenant d’autres boisements, quand des haies les relient
(Henderson et al. 1985). La modification de la connectivité et de la taille des habitats peut avoir des effets
importants sur les déplacements d’individus, la densité des populations et leur structure génétique. A cet
égard, la fragmentation du paysage et la perte d’habitats sont reconnues comme les premiéeres causes de la
disparition des especes (Wilcox et Murphy 1985). Par ailleurs, la dynamique des populations est influencée
par I'organisation des habitats au sein du paysage et des capacités de déplacements des organismes (Turner
1989). Par exemple, les populations cycliques de Campagnol agreste (Microtus agrestis) peuvent s’effondrer
dans les prairies humides a cause de la prédation par 'Hermine (Mustela nivalis), mais elles peuvent persister
dans des habitats moins favorables ou I’'Hermine sera moins efficace ; si les habitats sont connectés, la
recolonisation des habitats favorables se fera aprés la diminution des populations du prédateur (Ylonen et al.
2003).

e Structuration génétique d’une population au sein d’un paysage

Les populations naturelles d’organismes ne sont pas distribuées de facon homogéne sur Terre : elles sont
subdivisées et il existe plusieurs modeles de populations structurées. Ces modeéles font intervenir une
composante géographique ou I'éloignement des sous-populations et/ou des individus va influencer les flux de
génes et/ou d’individus (De Mee(s 2012). Quatre principaux schémas sont classiquement décrits (fig. 1) : le
modele en fles de Wright (Wright 1951), les modeles en population discontinue en pas japonais (stepping
stone models) (Malecot 1950, Kimura et Weiss 1964, Slatkin 1985), le modéle en population continue de
voisinage (neighbourhood models) (Wright 1965, Leblois et al. 2004) et sa variante, le modele en matrice de
migration (Bodmer et Cavalli-Sforza 1968).
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Figure 1 : Modeles de flux de génes / individus : A, B modéle en fles, C modéle en pas japonais,
D modéle en matrice de migration (le modéle continu n’est pas représenté). Points noirs = sous-
populations échantillonnées, points gris = sous-populations non échantillonnées (d’apres
Beerli non daté).

Dans les modeles en fles et en pas japonais (fig. 1 A, B, C), il y a des sous-populations reproductrices (demes)
distinctes, ou a chaque génération des individus ou des gameétes se déplacent entre elles selon les
caractéristiques du modele (fig. 2). Dans le modeéle en pas japonais (fig. 1 C), un individu est placé a chaque
point d’une grille rectangulaire a 2 dimensions. A chaque génération, chaque individu produit des gametes qui
vont disperser selon un schéma spécifique de distances de dispersion. A la génération suivante, chaque point
comporte un nouvel individu issu de gameétes qui ont dispersé aléatoirement jusqu’a ce point.
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Figure 2 : Modeéle en iles et en pas japonais. Flux de
genes entre le déme 1 et le deme 2, d’effectifs N; et
N2 égaux et de taux de migration miz et mz1 égaux.

Chaque déeme contient le méme nombre N d’individus. Le taux de migration m, qui est la fraction d’'un deme
remplacé par des immigrants a chaque génération, est le méme dans les deux sens (Slatkin et Barton 1989). Si
le nombre de démes est infini et que chaque deme est panmictique, alors on a une relation directe entre le
taux de migration et I'indice de différenciation génétique des sous-populations Fsr (Wright 1943) :

1
AN(m+u)+1

.\l JI )

ou Fsr: indice de différenciation génétique entre une paire de sous-populations
N : taille effective de chaque sous-population, égale et constante
m : taux de migration
u : taux de mutation des alléles
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Cependant, si I'on considéere que u est trés inférieuram, ona:

1
4 Nm+1

¥ i

Dans le modele de diffusion continue (non représenté), les genes et les individus de chaque sous-population
se déplacent dans un continuum géographique : cela ressemble au modele en pas japonais, mais les individus
ne sont pas répartis uniformément sur une grille.

Tous ces modeles ou les sous-populations occupent des taches d’habitats discrétes et ou la dispersion assure
la connectivité démographique entre sous-populations peuvent se regrouper dans le concept de
métapopulation (Taylor et Hall 2012). Une métapopulation est littéralement une population de populations
(Levins 1969), c’est-a-dire un ensemble de populations locales (des demes) d’une méme espéce et
interconnectées par la dispersion des individus (Hanski et Simberloff 1997) ; les démes sont liés entre eux par
la dispersion, ils sont sujets a des extinctions locales suivies de recolonisation et ils présentent des dynamiques
de population non synchrones. Cependant, les structures de population en métapopulation sont difficiles a
mettre en évidence dans la nature, notamment chez les mammiféeres (Montgelard et al. 2014).

e Paysage et dispersion (voir aussi « La dispersion, un mouvement trés particulier », page 23)

Parmi les différents mouvements des animaux dans le paysage (recherche de nourriture ou de partenaires,
exploration, mouvements liés aux rythmes d’activité journaliére, fuite...), la dispersion constitue un
phénomeéne particulierement important pour la survie des espéces. De maniere simple, la dispersion
correspond a tout mouvement d’individu ou de propagule qui ont des conséquences potentielles sur les flux
de génes dans I'espace (Ronce 2007). Les populations d’organismes doués de grandes capacités de dispersion
sont moins dépendantes de la connectivité du paysage pour leur survie (fig. 3). Des simulations montrent
également que les stratégies de dispersion dépendent de la fraction d’habitat favorable dans le paysage : une
stratégie dispersive se met en place quand cette fraction excéde 75 %, alors que c’est une stratégie de fixation
des individus qui apparait quand cette fraction est inférieure a 15 % (Travis et Dytham 1999). Dans les paysages
avec une densité d’habitats favorables assez continue, la dispersion s’effectue par simple diffusion avec un
mouvement d’individus partant des zones les plus peuplées vers les zones les moins peuplées (Ronce 2007).
Cependant, la dispersion varie beaucoup selon les individus et au cours de leur vie (Baguette et al. 2012). Chez
les individus sédentaires, la dispersion est un événement rare qui survient normalement a certains moments
de leur cycle de vie, alors que chez les individus nomades, la dispersion peut se faire n’importe quand ; par
conséquent, les individus nomades affrontent plus facilement les colts de la dispersion liés aux paysages
fragmentés.

e Fragmentation et perte d’habitats

De nombreuses études confirment que la fragmentation du paysage et la perte d’habitats contribuent a
I’extinction de populations locales. Fahrig (2003) considére que la fragmentation des habitats est un processus
qui opére a I’échelle du paysage et qui correspond a la division des habitats proprement dite, et qui est un
processus indépendant de la perte d’habitat. Cet auteur décrit quatre effets de la fragmentation des habitats :
la réduction de la quantité d’habitat disponible, I'augmentation des taches d’habitats (patchs), la diminution
de la taille des patchs et I'augmentation de leur isolement. Chez les animaux, la fragmentation des habitats
augmente la dérive génétique, a cause de déplacements d’individus entre patchs plus difficiles qui entrainent
une réduction des flux de génes et donc de la taille efficace des populations (Keyghobadi 2007). En supprimant
des ressources vitales, la perte d’habitats affecte directement les capacités d’accueil d’un paysage en rendant
les populations plus vulnérables aux accidents génétiques, démographiques et environnementaux (Baguette
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et al. 2012). Perte d’habitats et fragmentation du paysage augmentent les distances entre les habitats
favorables, avec une difficulté accrue d’installation pour les migrants. Globalement, I’extinction d’une espéece
dans le paysage dépend de la capacité moyenne de dispersion des individus et de la répartition spatiale des
habitats favorables (Hanski 2001). Dans le cas particulier d’'une métapopulation, les mouvements d’individus
entre populations locales augmentent les mélanges de génes entre celles-ci, favorisent leur diversité
génétique et donc leur permet de mieux résister a la fragmentation. Inversement, une métapopulation peut
se développer en réponse a la fragmentation du paysage et a I'isolement des habitats (Hanski et Gilpin 1991).
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Figure 3 : La connectivité et la taille des habitats déterminent comment les dynamiques de population
locales affectent la dynamique de population au niveau du paysage (Cheptou et al. 2017). Une faible
connectivité entre habitats (chacun a sa propre trajectoire évolutive) découple les dynamiques locales de
la dynamique a I’échelle du paysage. Une connectivité moyenne conduit a une dynamique de
métapopulation ou la recolonisation compense les extinctions locales. Une forte connectivité correspond
a une large occupation de I'espace et a une faible différenciation génétique.

e Génétique du paysage

La génétique du paysage est une discipline récente qui renouvelle la compréhension de I'effet du paysage sur
la structure génétique des populations. Elle permet de relier les phénomenes de dispersion et de flux de génes
avec la connectivité écologique du paysage, en décrivant la structure des populations a différents échelles et
au niveau spécifique (Manel et al. 2003). Plus concretement, la génétique du paysage s’appuie sur la détection
de discontinuités génétiques et génére une corrélation entre ces discontinuités et les caractéristiques du
paysage comme les barriéres, la pente, la couverture végétale... (Montgelard et al. 2014). Par ailleurs,
I’échantillonnage de terrain, les marqueurs utilisés et les méthodes d’analyses des données doivent étre
adaptés a 'espéce étudiée car ils peuvent avoir une influence sur les résultats et I'interprétation issus de la
génétique du paysage.
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Grace a la génétique du paysage, il est maintenant possible de déterminer a quel point les populations sont
subdivisées et comment le paysage peut influencer leur différenciation génétique et leur structure, sans aucun
a priori sur leurs limites spatiales. Par exemple, en Afrique du Sud, la génétique du paysage a permis de mettre
en évidence I'importance du type de végétation, de la topographie et des rivieres sur la structure génétique
des populations de Rat du Natal (Mastomys natalensis), qui est un réservoir primaire du virus de Lassa,
responsable d’une fievre hémorragique foudroyante chez I’lhomme : dans ce cas, la génétique du paysage a
permis d’améliorer la prédiction des zones potentiellement a risques vis-a-vis du virus (Russo et al. 2016). La
génétique du paysage est donc trés utile pour identifier les barriéres aux flux de geénes et la connectivité entre
populations. Cependant, la dimension temporelle doit étre prise en compte et la structuration génétique
actuelle résulte d’événements historiques, qui mettent un certain temps pour étre détectés avec les
marqueurs moléculaires (Landguth et al. 2010).

L'approche la plus répandue utilise le test de Mantel et le test de Mantel partiel pour comparer une matrice
des distances génétiques entre les paires de stations, avec une matrice des distances spatiales qui représente
la connectivité entre les paires de stations. Différents modeles de différenciation peuvent étre testés, comme
I'isolement par la distance (la distance est le principal facteur structurant), I'isolement par barriere ou
I'isolement par résistance (différentes caractéristiques du paysage peuvent étre structurantes). Par exemple,
Munshi-South (2012) a étudié les flux géniques et la connectivité spatiale entre quinze populations de Souris
a pattes blanches (Peromyscus leucopus) dans la ville de New York ; il a montré que le modeéle d’isolement par
résistance basé sur le recouvrement de la strate arborée (parcs urbains et jardins privés) explique mieux les
différences de flux de genes entre populations que l'isolement par la distance : ainsi, les corridors forestiers
seraient les principaux chemins de dispersion pour la Souris a pattes blanches dans un paysage urbain
fragmenté.

Depuis une quinzaine d’années, des applications sont développées pour coupler les données issues des
marqueurs génétiques avec des systemes d’information géographiques (SIG) qui sont des outils tres
performants pour mesurer la connectivité du paysage.

1.3. Spécificités des populations de rongeurs

Une des caractéristiques des populations de rongeurs réside dans leur abondance trés fluctuante au cours des
saisons, qui peut suivre également des cycles pluriannuels chez plusieurs especes de régions tempérées (Elton
1924, Lambin et al. 2006). Les rongeurs ne sont cependant pas les seuls mammiféres a présenter des
populations cycliques, puisque le Lievre variable (Lepus timidus) et certaines musaraignes, entre autres,
fonctionnent de la méme maniere. Les deux causes majeures de ces fluctuations reposent, d’une part, sur les
relations proies-prédateurs et d’autre part, sur des dynamiques dépendantes de la densité des populations
(Stenseth 1996, Butet et Spitz 2001). Si les facteurs de régulation naturels disparaissent ou si la structure du
paysage est modifiée, certaines espéces peuvent pulluler, comme le Campagnol des champs (Microtus arvalis)
et le Campagnol terrestre forme fouisseuse (Arvicola scherman).

Chez les rongeurs, la plupart des espéces sont caractérisées par une faible longévité et une forte fécondité,
qui conduisent a un renouvellement rapide des populations, comme chez les campagnols : elles ont une
stratégie démographique de type r (Quéré et Le Louarn 2011). Les plus grandes espéces sont matures plus
tardivement, produisent moins de jeunes et ont une durée de vie plus élevée : elles ont une stratégie de type
K (marmottes, écureuils...).

Les domaines vitaux des rongeurs présentent certaines particularités. On entend par domaine vital, I’aire dans

laquelle un animal peut satisfaire tous ses besoins vitaux (Burt 1943). Alors que les grands mammiféres
utilisent la vue et I'odorat pour mémoriser I'espace de leur domaine vital, les petits mammiferes et les
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rongeurs en particuliers, qui vivent au ras du sol et qui ont un horizon limité, ont surtout recours a leur odorat
(Andrzejewski 2002). A cet égard, le Rat des moissons est peut-étre une exception puisqu’il se déplace souvent
dans le haut de la végétation, avec une vue plus dégagée qu’au sol. Les rongeurs sont capables de parcourir
de grandes distances comparativement a leur taille : 2 500 m en une nuit pour le Mulot sylvestre (Apodemus
sylvaticus) (Tew 1979), plus de 3 044 m pour la Souris sylvestre (Peromyscus maniculatus) (Jung et al. 2005,
Rehmeier et al. 2004), 14 730 m en 1 mois pour la Souris a pattes blanches (Peromyscus leucopus) (Maier
2002). D’une maniére générale, plusieurs auteurs notent que ces distances paraissent tres élevées par rapport
aux dimensions des domaines vitaux mesurées sur le terrain, qui sont nettement inférieures a I'hectare
(Andrzejewski 2002). Cela pose le probleme de la définition d’'un domaine vital par rapport aux différents
mouvements d’exploration, fréquents chez les petits mammiferes.

Domaine vital et territoire sont deux notions différentes. Peu d’espéces sont réellement territoriales chez les
petits mammiféres, au sens de Noble (1939) : « un territoire est toute zone défendue ». Chez les rongeurs,
certains auteurs considerent que les femelles sont en compétition entre elles pour les ressources alimentaires
qui assureront le succes de la reproduction, alors que les males sont en compétition pour les femelles (Wolff
1993). Chez les femelles, cette compétition entrainerait un comportement territorial envers les autres
femelles, comme chez le Campagnol roussatre (Myodes glareolus) ou chez le Campagnol de Sundevall (Myodes
rufocanus). La distribution, le renouvellement ainsi que les possibilités de défense de ces ressources
déterminent la répartition spatiale des femelles, et par conséquent des males. Chez les espéces dépendant de
ressources alimentaires disséminées et lentement renouvelables, les femelles défendent des territoires qui se
superposent a la distribution des ressources. Quand les ressources trophiques ne sont pas limitées, ce type de
territorialité n’existe pas (Ostfeld 1985). Certains auteurs, comme Wolff (1993) contestent ce modele et
pensent que la territorialité des femelles entre elles est surtout un moyen de défendre les sites de nidification
et d’empécher les infanticides, comme chez la Souris a pattes blanches (Peromyscus leucopus). En outre, la
territorialité chez les rongeurs évolue au cours des saisons (Ostfeld 1990).

2. Ladispersion, un mouvement tres particulier
e Définitions

La définition de la dispersion en écologie a beaucoup évolué et s’est affinée depuis que le terme « dispersal »
soit apparu en 1935 dans le Journal de I'Ecological Society of America : il faisait alors référence a la distribution
des plantes et a leur degré d’agrégation ou d’isolement dans un territoire (Carpenter 1962). En 1963, la notion
de reproduction apparait dans le « Dictionary of Biological Terms », ou la dispersion est associée au transport
de diaspores (Henderson et al. 1963). Cette définition est reprise par Polunin en 1967, qui considére que la
dispersion est « la dissémination a partir du parent et sa distribution en de nouveaux points ». Il faut attendre
1982 pour que la dispersion soit clairement étendue aux individus d’une population et a leur mouvement
volontaire, a I'intérieur ou en-dehors de I'aire de répartition (Lincoln et al. 1982). Blondel, en 1995, ajoute la
notion de reproduction au mouvement volontaire et il précise la nature du mouvement : « La dispersion est le
déplacement qu’effectue un organisme entre son lieu de naissance et celui ot il s’établira pour son premier
essai de reproduction ». Cette définition est toujours d’actualité, méme si le concept de dispersion s’est affiné
grace a de tres nombreux travaux de recherche. Ainsi, en 2005, Danchin et al. distinguent la dispersion de
reproduction, qui est le mouvement entre deux sites de reproduction (idée développée par Clobert et al. en
2012, pour qui la dispersion peut aussi concerner les mouvements individuels entre des sites de reproduction
successifs) et la dispersion de naissance, qui est le mouvement entre le site de naissance et le lieu de la
premiere reproduction. Ces deux types de dispersion correspondent a des déterminismes différents. Tres
simplement, la dispersion correspond a « tout mouvement d’individu ou de propagule qui ont des
conséquences potentielles sur les flux de génes dans I'espace » (Ronce 2007). On notera enfin que les
généticiens utilisent le terme de « migration » plutot que « dispersion » (Blondel 1995).
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e Mécanisme et fonctions de la dispersion

La dispersion se décompose en trois étapes : I'émigration (lorsque I'individu quitte sa population d’origine), le
transfert (le déplacement en lui-méme) et I'immigration (I'installation dans une nouvelle population). Tres
récemment, une quatrieme phase a été ajoutée : la prolifération (Estrada et al. 2016). Certains auteurs
considerent que les comportements d’exploration antérieurs a la dispersion font partie de la phase
d’émigration (Bowler et Benton 2005). La dispersion optimise la fitness (ou valeur sélective) de I'individu et
permet aux especes de coloniser de nouveaux milieux qui peuvent étre plus favorables a leur développement.
Cependant, elle comporte des colts plus ou moins importants liés a la dépense d’énergie pour se déplacer, a
la mortalité pendant le transfert, etc. L'amélioration de la fitness peut étre indirecte. Par exemple, chez le Rat
kangourou (Dipodomys spectabilis), les individus qui dispersent ne gagnent aucun avantage mesurable en
termes de survie des adultes, de fécondité, de probabilité pour les jeunes de devenir adultes ou d’acces a de
meilleurs habitats (Waser et al. 2013). Mais en dispersant, les individus diminuent la compétition entre leurs
proches parents, ce qui constitue probablement la cause premiere de la dispersion.

e Ladispersion chez les petits mammiféres

D’une maniere générale, on distingue deux types de dispersion : la dispersion passive chez les espéces qui ont
des capacités de déplacement nulles ou limitées, et la dispersion active chez les organismes qui se déplacent
par eux-mémes. Dans le cycle de vie d’un animal, la dispersion peut survenir avant la maturité des individus
(natal dispersal) ou a I’age adulte (breeding dispersal). Chez les petits mammiféres, la dispersion a surtout été
étudiée chez les rongeurs a populations cycliques ou deux types de mécanismes de dispersion ont été décrits :
le modele de pré-saturation et le modele de saturation (densité dépendant). Dans le modéle de pré-saturation
(Lidicker 1975), I’émigration des individus commence a faible densité de population, bien avant que les
ressources soient limitées. Les disperseurs peuvent étre des deux sexes et de tous ages. Dans le modéle de
saturation, la dispersion apparait quand les densités de population sont trop fortes et concerne les individus
les plus faibles et les plus subordonnés aux autres (Hansson 1991) ; leur taux de survie est moins bon que dans
le modele de pré-saturation. Dans les populations cycliques, il a été démontré que la dispersion dépend du
taux de croissance de la population et que la dispersion de pré-saturation joue un réle plus important que la
dispersion de saturation (Stenseth 1983). Le modeéle de pré-saturation s’applique aussi a des espéces non-
cycliqgues comme le Campagnol des montagnes (Microtus montanus) en Amérique du Nord, ol la dispersion
est inversement proportionnelle a la densité, les femelles et les juvéniles restant dans leur lieu de naissance a
forte densité de population a cause de la saturation des habitats périphériques (Jannett 1978). Néanmoins, le
modele de dispersion lié a la saturation demeure répandu chez de nombreuses espéces de rongeurs (Gaines
et al. 1980).

Concernant les juvéniles, Anderson (1989) distingue deux autres modeles de dispersion. D’une part, la
« Resident Fitness Hypothesis », ou les juvéniles sont fondamentalement philopatriques et restent la ou ils
sont nés s’ils le peuvent : c’est I'agressivité des adultes, et surtout des males, qui les pousse a disperser.
Anderson décrit aussi le modele inverse, la « Habitat Saturation Hypothesis » ou les juvéniles quittent leur lieu
de naissance deés qu’ils le peuvent jusqu’a ce que les habitats périphériques soient saturés : la dispersion
commence dés le début de la saison de reproduction et diminue a partir de la fin de I'été, avec un nombre
croissant de juvéniles qui restent pres de leurs parents et renoncent a se reproduire. Ce mécanisme a été
démontré chez le Mulot sylvestre (Apodemus sylvestris) par Plesner Jensen (1996). Il se rapproche du modéle
de dispersion de pré-saturation décrit par Lidicker (1975).
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e Génétique de la dispersion

La plupart des modeéles de dispersion sont basés sur le modele démographique de Wright-Fisher, qui permet
des traitements mathématiques simples : chaque population a le méme nombre d’individus, haploides ou
diploides, et a chaque génération, les individus produisent un grand nombre de gametes qui restent dans la
population ou qui dispersent vers une autre population. Dans le modele en ile, Wright (1951) a montré que
pour un nombre infini de sous-populations et sans mutation, il y a une relation entre la différenciation
génétique Fsr et le nombre de migrants donnée par :

Fsr=1/(4Nm +1)

ou N : la taille efficace d’une population,
m : taux de migration par génération,
Fsr: indice de fixation qui mesure les différences de fréquences alléliques entre populations.

Cetindice peut étre interprété comme la part de variance des fréquences alléliques qui est due aux différences
entre populations (Wright 1951). Il est trés utilisé pour estimer les flux de genes car il permet de calculer
facilement le taux de migration m, mais les conditions du modele en fles sous-jacent (flux géniques
symétriques entre populations et tailles de populations égales) ne sont pas toujours respectées.

Dans le modeéle en population continue ou en matrice, la dispersion s’effectue a courte distance dans le
paysage, ce qui conduit a des fréquences alléliques plus semblables entre populations proches qu’entre
populations éloignées : c’est I'isolement par la distance (Wright 1943). Dans ce schéma, les distances
génétiques mesurées avec les Fsr augmentent avec les distances géographiques : il existe une relation linéaire
entre le ratio Fsr/ (1- Fs7) et les distances géographiques (Rousset 1997). Dans une population continue, Wright
(1946) définit la taille du voisinage Ny qui correspond approximativement au nombre d’individus dans une aire
ou les parents d’un individu peuvent se trouver, par :

Np = 4ntDo?

ou D : densité (nombre d’individus par unité de surface)
o : distance entre le lieu de naissance des parents et leur descendance (dispersion)
Ny : taille de voisinage

Autrement dit, Ny correspond au nombre d’individus reproducteurs dans un cercle de rayon 2o (Neel et al.
2013). En considérant que la dispersion suit une distribution gaussienne, un cercle de cette dimension
présente 87 % de chance d’inclure les parents potentiels d’un individu (Wright 1946). La relation entre
Nb (population continue) et N (modele en démes) est donnée par :

Np = 2nNm (Slatkin et Barton 1989)
ou Ny : taille de voisinage

N : taille efficace de chaque population, égale et constante
m : taux de migration

e Distances de dispersion
La distance de dispersion, qui est la distance euclidienne entre le point de départ et le point d’arrivée d’un
événement de dispersion, est le descripteur le plus basique de la dispersion (Nathan et al. in Clobert et al.

2012). Dans une population, la distribution statistique des distances de dispersion est appelée « noyau de
dispersion » (dispersal kernel). Le Galliard et al. (2012) ont montré que chez les rongeurs, le noyau de
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dispersion n’est pas uniforme, avec davantage de dispersion sur de courtes distances que sur de longues
distances. Cependant, cette dispersion de proximité n’entraine pas toujours un isolement par la distance au
sein des populations, notamment dans le cas de populations trés nombreuses et étendues (Guillot et al. 2009).
Chez les rongeurs, la distance de dispersion moyenne donnée par la littérature est égale a 163 m, mais elle
peut atteindre 2 km dans le cas d’'une métapopulation. Elle est du méme ordre que la capacité de déplacement
journaliére, chez les mémes espéces, qui est d’environ 68 m / jour (Le Galliard et al. 2012). Par ailleurs, chez
les mammiféres, plusieurs auteurs ont montré que la distance de dispersion est corrélée a la taille des animaux
et a leur domaine vital, avec une influence des traits de vie et des facteurs écologiques (Bowman et al. 2002,
Santini et al. 2013). La longueur de la distance de dispersion joue sur la dynamique de la métapopulation
(Santini et al. 2013). La dispersion a courte distance a un effet sur I'utilisation des ressources, les patrons de
reproduction, la dynamique locale de population et la coexistence des especes, tandis que la dispersion a
longue distance est responsable de la colonisation éloignée qui affecte la trajectoire évolutive d’'une espéce
(Nathan et al. 2003).

e Comment mesurer la dispersion ?

La dispersion est un phénomene difficile a mesurer dans la nature. Deux types d’approches permettent de
I’estimer, par des méthodes directes qui permettent d’observer la dispersion (capture-marquage-recapture,
radiopistage) et des méthodes indirectes basées sur des inférences faites a partir de I'étude de patrons
génétiques engendrés par la dispersion (mesure des flux de genes). Idéalement, ces deux types d’approches
devraient étre associées pour améliorer les mesures de dispersion (Le Galliard et al. 2012). Cependant, toutes
ces méthodes ont leurs limites ou leur biais. Dans les approches directes, il est difficile de déterminer si les
déplacements observés par radiopistage ou par CMR sont réellement suivis de reproduction, qui conditionne
la dispersion. Par ailleurs, ces techniques ne permettent pas de suivre beaucoup d’individus, ce qui affaiblit la
robustesse des parameétres de dispersion, et si I'étude est trop courte, on ne peut pas savoir si les schémas de
migration observés sont accidentels ou généraux. Dans les approches indirectes, les flux de genes résultent
d’événements hétérogenes sur les populations et confondent |'effet des différentes pressions évolutives
(dérive et migration notamment). De surcroit, I'estimation des flux géniques repose souvent sur |'indice de
différenciation des populations Fsr, avec Fst=1/ (4Nm + 1) ou N est la taille efficace d’une population et m le
taux de migrants entre populations (Wright 1931). Mais beaucoup d’études ne respectent pas les conditions
du modele en fles sous-jacent qui admet en particulier des flux de génes symétriques entre populations et des
tailles de populations égales (Baguette et al. 2012). Enfin, la différenciation génétique mesurée ne correspond
pas forcément aux flux géniques en cours, puisque les marqueurs moléculaires présentent un certain temps
de réponse aux modifications du paysage (time-lag) en fonction du taux de mutation des nucléotides utilisés
(Landguth et al. 2010, Epps et Keyghobadi 2015).

3. Lesinondations, des perturbations majeures pour les petits mammiféres

La notion de perturbation prend plusieurs définitions en écologie, parmi lesquelles celle de Pickett et White
(1985), qui font une distinction entre « perturbation » et « disturbance ». Pour ces auteurs, le terme de
« perturbation » fait référence a I'écart a une norme dans un systeme dont les parametres sont définis. La
norme des systémes en écologie étant difficile a identifier (si elle existe), il est préférable d’utiliser le terme de
« disturbance » qui inclut des fluctuations environnementales et des événements destructeurs, variables dans
le temps et I'espace. C’'est a cette définition que je ferai référence quand j'utiliserai le terme de perturbation
en francais. Peu d’études concernent I'effet des inondations sur le fonctionnement des populations de petits
mammiféres et sur la dispersion au sein des populations soumises a ce type de perturbation. Les auteurs ont
surtout étudié dans quelle mesure les domaines vitaux individuels sont impactés par les crues et si les individus
recherchent des refuges durant la submersion.
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e Des réactions variables selon les especes et les individus

D’une maniere générale, les inondations font disparaitre une grande partie des petits mammiféres de la zone
submergée, apres quoi les populations se développent a nouveau pour recoloniser le paysage. Cependant,
plusieurs auteurs ont démontré que certains petits mammiféres ne quittent pas leur domaine vital aussi
longtemps qu’ils peuvent rester en place. Dans les plaines alluviales des rivieres Yampa et Green (Colorado,
U.S.A.), trois espéces de rongeurs (Peromyscus maniculatus, Microtus montanus, et Dipodomys ordii) ont
tendance a rester dans leur domaine vital jusqu’a ce qu’ils soient forcés de fuir : chez le Rat-kangourou d'Ord
(Dipodomys ordii), ce comportement se solde souvent par la mort in situ, alors que les individus de Souris
sylvestre (P. maniculatus) et de Campagnol des montagnes (Microtus montanus) se déplacent jusqu’a la plus
proche élévation de sol (Andersen et al. 2000). Dans les vallons de la riviere Patuxent (lllinois, U.S.A.), Stickel
(1948) a montré que les populations de Souris a pattes blanches (Peromyscus leucopus) ne sont pas affectées
par de séveres inondations estivales puisque les individus demeurent dans leurs domaines vitaux pendant la
crue, méme s'il est probable que certains d’entre eux périssent ou quittent la zone inondée. Ruffer (1961) a
mis en évidence que des inondations annuelles de faible ampleur n’induisent pas de changement de domaine
vital chez P. leucopus, mais provoque plutét une occupation plus importante de la périphérie des domaines
vitaux en place et des sites de mise-bas au-dessus du sol. Le méme résultat est obtenu pour le Mulot sylvestre
(Apodemus sylvaticus) a Wicken Fen (Cambridgeshire, Grande-Bretagne) oU sa distribution n’est
apparemment pas affectée par une inondation prolongée dans un habitat de marisque (Cladium mariscus),
alors qu’elle provoque une diminution des effectifs du Campagnol roussatre (Myodes glareolus) et
I’élimination du Campagnol agreste (Microtus agrestis) (Flowerdew et al. 1977). En Zambie, prés de la riviere
Kafue, quelques espéces de petits mammiferes se déplacent lors de la montée des eaux, alors que d’autres
restent dans la plaine alluviale et vivent de maniére amphibie, trouvant refuge dans les herbes émergentes
(Sheppe et Osborne 1971). Un comportement similaire a été observé dans la plaine alluviale de la riviere
Chobe, au Botswana, ou les inondations annuelles obligent la plupart des petits mammiferes, mais pas tous, a
migrer hors de la plaine : quelques individus de Rat du Natal (Mastomys natalensis) et de la Musaraigne des
marais (Crocidura mariquensis) se maintiennent dans les touffes d’herbe émergées (Sheppe et Haas 1981).

Les données sur les capacités natatoires des petits mammiféres sont rares, mais quelques espéces sont
capables de rejoindre le sol hors d’eau : Sheppe (1965) a observé un individu de Peromyscus leucopus nageant
sur plus de 200 m. Plusieurs études montrent que les arbres sont utilisés comme refuges pendant I'inondation
et que les especes semi-arboricoles sont moins lourdement impactées (Williams et al. 2001). En Amérique du
nord, il a été démontré que les especes de Peromyscus spp. trouvent refuge dans les arbres et en particulier
Peromyscus leucopus dans I'lllinois (Batzli 1977, Ellis et al. 1997), Peromyscus maniculatus dans le Colorado
(Andersen et al. 2000) et plusieurs especes de Peromyscus le long du Missouri (Williams et al. 2001). Ce
comportement a également été observé dans la plaine alluviale du Rhéne (France) ou des Rats des moissons
(Micromys minutus) et des Mulots sylvestres (Apodemus sylvaticus) ont été capturés dans des Saules cendrés
(Salix cinerea) pendant la montée des eaux (Darinot et Favier 2012).

¢ L’intensité de I'inondation, facteur clé pour la survie

Par ailleurs, la durée, la hauteur de la lame d’eau et I'’étendue de I'inondation sont des caractéristiques
décisives pour la survie des petits mammiféres. Mc Carley (1959) a montré qu’une inondation qui dure trois
semaines est plus destructrice pour les populations de Souris de coton (Peromyscus gossypinus) et de Souris
dorée (Ochrotomys nuttalli) qu’une inondation d’une semaine. Des inondations d’intensité exceptionnelle
peuvent induire une diminution marquée de la diversité des communautés de petits mammiferes (Zhang et
al. 2007, Jacob 2003) et méme provoquer la disparition de certaines espéces aprés la décrue, comme pour le
Rat hispide (Sigmodon hispidus) dans une forét de bois durs du cours inférieur du Mississipi (U.S.A.). Il est
toutefois important de noter que dans cet exemple, la canalisation et la construction de barrages sur le cours
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du Mississipi ont drastiguement réduit les portions de plaine alluviale naturelle et ont intensifié les
inondations, conduisant a d’importantes difficultés pour les especes a s’adapter au stress lié aux inondations
(Chamberlain et Leopold 2003). Au pire, des inondations extrémes peuvent constituer des perturbations
stochastiques capables de causer des changements complets et durables au sein des communautés de petits
mammiféres (Thibault et Brown 2008).

4. Le modele d’étude : le rat des moissons

Le Rat des moissons est un petit mammifere intéressant comme modele pour étudier les effets des
inondations, parce que plusieurs traits de sa biologie suggerent qu’il doit étre bien adapté a ce type de
perturbation. D’abord, en dépit de son nom vernaculaire, son habitat originel est lié aux zones humides qui
sont souvent soumises aux inondations, comme les marais et les roseliéres périfluviaux. De plus, le Rat des
moissons utilise les trois dimensions de son habitat pour se nourrir, se reproduire et se reposer, en se
déplacant souvent dans le haut du compartiment herbacé : on peut s’attendre a ce qu’il soit moins sensible
aux inondations que des espéces terrestres. Enfin, le Rat des moissons est connu pour étre capable de grands
déplacements, sur plus de 100 m (Koskela et Viro 1976, Corbet et Harris 1991) qui peuvent lui permettre
d’échapper aux inondations séveres. C’'est aussi un rapide colonisateur de nouveaux habitats (Churchfield et
al. 1997) qui peut s"accommoder d’une grande variété de milieux (Harris 1979b).

5. Le marais de Lavours, site expérimental pour le rat des moissons

La problématique de cette thése trouve son origine dans le marais de Lavours, vaste plaine marécageuse située
en rive droite du Haut-Rhone francgais, ou le Rat des moissons est particulierement abondant. C'est en
recherchant sa répartition dans le marais en été, grace a la présence des nids, que j’ai constaté qu’il vit en
grand nombre dans des secteurs totalement inondés chaque hiver. Je me suis alors demandé comment un si
petit animal pouvait survivre a de telles perturbations, I'inondation atteignant 1,60 metres par endroits et ne
laissant souvent aucune partie de la végétation émerger.

Le marais de Lavours est situé dans le département de I’Ain, a la frontiere avec la Savoie. |l fait partie de la
vallée du Haut-Rhéne francais, entre Geneve et Lyon (carte 2). D’une superficie de 1 800 hectares, a 231
meétres d’altitude, c’est I'un des derniers grands marais continentaux de I'Europe de I'Ouest (coordonnées
centrales WGS84 : 5.7613E 45.8276N). La Réserve Naturelle Nationale du Marais de Lavours, dont je suis le
conservateur, protege 474 ha au centre de cette zone humide (carte 1). Bien qu’il ne soit plus inondé
directement par les eaux du Rhéne, comme il I'était jusqu’au XIX® siecle, le marais est encore soumis chaque
hiver aux crues du Séran, un affluent du fleuve, et les inondations peuvent recouvrir la moitié de la plaine. Le
patrimoine biologique de la réserve est remarquable, avec des habitats typiques et représentatifs des grands
marais de plaine qui tendent a disparaitre en Europe : prairies hygrophiles sur tourbe et sur limons, immenses
roselieres, aulnaies marécageuses. Elle abrite une faune et une flore spécialisées, avec de nombreuses espéces
rares et menacées, dont beaucoup sont protégées au plan national. Autour de la réserve, les cultures de
céréales apparues au tournant des années 1970 ont considérablement dégradé le milieu naturel, sur plus de
700 ha. Il subsiste néanmoins de magnifiques étendues de roselieres, trés favorables aux passereaux
paludicoles ainsi qu’au Rat des moissons. Par ailleurs, la réserve a toujours été le support d’une activité
scientifique intense, grace a son conseil scientifique tres actif et a de nombreuses collaborations avec les
universités de Grenoble, Chambéry et Lyon. C’'est probablement I'un des cinq espaces naturels protégés en
France dont la faune et la flore sont les mieux inventoriés, avec plus de 5000 espéces recensées.

Parmi elles, le Rat des moissons fut découvert dans le marais en 2002, grace au piégeage et a I'étude des
ossements dans les pelotes de réjection des rapaces (Darinot et al. 2004). Cette espéce n’est ni protégée, ni
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inscrite sur une liste rouge, mais elle est néanmoins dans un état de conservation défavorable en France. Par
ailleurs, son mode de vie fait du Rat des moissons une espéce emblématique des zones humides, une espéce
porte-drapeau susceptible de favoriser leur protection au niveau national (Darinot 2018). Dans le marais de
Lavours, compte-tenu de sa répartition et de son apparente abondance, aucune action de gestion spécifique
n’a été mise en ceuvre pour assurer sa conservation. Pourtant, le Rat des moissons trouve dans ce marais des
conditions de vie probablement difficiles a cause des inondations qui recouvrent chaque hiver une partie de
ses habitats. Dans une optique de conservation, il devenait alors intéressant d’améliorer nos connaissances
concernant I'écologie de cette espece qui est encore mal connue, et en particulier I'effet des inondations sur
ses populations. En tant que modele d’étude, les Rats des moissons du marais de Lavours prenaient une
nouvelle valeur et méritaient des investigations poussées. Par ailleurs, la réserve a toujours eu pour vocation
de contribuer a la connaissance des espéces dans un but de conservation : il y a vingt ans déja, une these avait
été soutenue sur la biologie de la conservation des papillons Maculinea (Rozier 1999), dont les résultats ont
ensuite alimenté le Plan National d’Actions Maculinea, porté par le Ministére de I'écologie.
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[I. Présentation du Rat des moissons

Dans ce chapitre, tous les paragraphes sauf exception (« Durée d’une génération », page 44) sont tirés de la
monographie du Rat des moissons que j’ai rédigée pour la Société Francaise d’Etude et de Protection des
Mammiféres (Darinot 2018), qui I’a mise en ligne sur son site (https://www.sfepm.org/publications.htm).

Le Rat des moissons (Micromys minutus PaLLAs 1771) est
un minuscule mammifére discret et méconnu, qui
présente plusieurs particularités (photo 1).1l a été
découvert tardivement et, de fagon étonnante, presque
simultanément a plusieurs milliers de kilomeétres de
distance. C’est le plus petit rongeur d’Europe, puisqu’il
ne pése que six a huit grammes a I’age adulte. Il fabrique
des nids dans les hautes herbes qui ont une forme de
boule parfaite. Enfin, son aire de répartition est
particulierement étendue, puisqu’il est présent dans
presque toute I'Eurasie.

C’est une espéce réputée peu étudiée, mais a tort, car le
corpus de connaissances issu de la littérature
scientifique est important et ancien, bien que dispersé
dans des pays aussi éloignés que le Japon et I’Angleterre.
Ainsi, la biologie du Rat des moissons est-elle bien
étudiée (physiologie, anatomie, métabolisme, élevage
des jeunes), tandis que les connaissances sur son
écologie dans la nature nécessitent de plus amples
recherches.

Photo 1 : Rat des moissons femelle © Guillaume
Viallard

1. Phylogénie

Les rats et les souris du Paléarctique (sous-famille des Murinés, famille des Muridés) comprennent 584 espéces
(Musser et Carleton 2005, Wilson et Mittermeier 2016). L'origine des Murinés remonte au Miocéne moyen
(12-16 Ma), comme le suggere le plus vieux fossile (Antemus mancharensis) découvert dans les dépots du
Siwalik (Népal) (Wessels 2009). A partir de ce foyer est-asiatique, les Murinés se sont étendus vers I’Afrique,
I'Inde et jusqu’en Europe de I'ouest, en donnant naissance a de multiples radiations.

La phylogénie du Rat des moissons est complexe et elle ne s'est éclaircie que tres récemment grace aux
analyses génétiques. Historiquement, Storch propose en 1987 une diagnose du genre Micromys basée sur la
morphologie des molaires, qui I'apparentait étroitement au groupe des Progonomys, un genre de Muridés
largement répandu en Asie au Miocéne moyen (8 a 12 Ma). Jusqu’au début des années 1990, les analyses
d'ADN mitochondrial codant pour le cytochrome b ne permettent pas de résoudre la position phylogénétique
du genre Micromys par rapport aux autres Murinés, pas plus que les analyses de séquences d'ADN nucléaire.
C’est en 1994 que Furano et al. montrent que le genre Micromys aurait divergé trés tot de la lignée des
Murinés, il y a environ 12 Ma, a partir d'un ancétre commun ressemblant a Progonomys.

C’est donc dans le sud-est asiatique que la division Micromys est apparue, regroupant des espéces présentant
des similitudes dans leur morphologie et leur mode de vie épigé, voire arboré : parmi les caractéristiques
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morphologiques, sont prises en compte le patron de la morphologie dentaire (les convergences de cuspides
sur la molaire supérieure), des caractéristiques du crane ainsi que la présence ou non d’un hallux (gros orteil)
opposable dans les différentes espéces. La division Micromys regroupait donc les genres Chiropodomys,
Hapalomys, Haeromys, Micromys, Vandeleuria et Vernaya (Musser et Carleton 2005), mais de récentes études
génétiques viennent de montrer qu’il s’agit d’'un regroupement polyphylétique, c’est-a-dire que ces genres ne
sont pas issus d’un ancétre commun (Steppan et al. 2005, Michaux et al. 2010, Schenk et al. 2013, Pages et al.
2016). L'ancienne division Micromys devrait maintenant étre scindée en quatre divisions (ou genres)
monophylétiques : Chiropodomys, Hapalomys, Vandeleuria et Micromys (carte 3). Un consensus existe
aujourd’hui pour faire de cette division (ou genre) Micromys, un groupe frére de la branche basale des
Muridés : la tribu des Rattini, qui regroupe les genres Dacnomys, Maxomys, Crunomys, Melasmothrix et Rattus
(Lecompte et al. 2008, Fabre et al. 2013, Pagés et al. 2010 et 2015) (fig. 4). Ainsi, I'ancienne inclusion de
Micromys minutus a l'intérieur des Rattini, proposée par Musser et Carleton (2005), ne tiendrait plus,
Micromys formant alors un genre a part qui compte deux especes (M. minutus et M. erythrotis).

WAhLACEA
WW

Micromys Division

Southeast Asian and Sundaic taxa Wallacean taxa
Chiropodomys I Haeromys
Hapalomys
| Micromys
Vandeleuria Carte 3 : Distribution du genre Micromys dans I’aire Indopacifique, par rapport aux
Vernaya autres groupes monophylétiques (Pages et al. 2016).
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La phylogénie proposée par Jing et al. (2015), qui inclut moins de taxons, conforte la position basale du genre
Micromys par rapport aux Muridés, ce qui place I'espece Micromys minutus a égale distance des rats et des
souris (fig. 5).
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(Jing et al. 2015).
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2. Paléontologie et phylogéographie

Le genre Micromys est apparu au Miocene supérieur (11,6 a 5,3 Ma) en Chine (Micromys chalceus Storch 1987,
fossile découvert a Ertemte en Mongolie). En Europe, le genre est supposé étre apparu a peu pres en méme
temps, c’est-a-dire au Miocéne a la limite du Turolien-Ruscinien, il y a 5,5 Ma (M. paricioi a Caledas et M.
cingulatus a Maramena en Espagne), bien que de récentes découvertes (Horacek et al. 2013) suggerent qu’il
soit déja présent aux premiers temps du Turolien (6,5 Ma). Il s’agit de la premiéere dispersion du genre
Micromys depuis son foyer originel situé dans I’Asie du sud-est. En Europe, le genre Micromys s’est ensuite
diversifié pendant le Ruscinien (4 a 5,5 Ma), surtout dans la région méditerranéenne, mais il n’y a pas eu
d’évolution des taxons datant du Pliocéne vers I'espéce actuelle (Horacek et al. 2013). Cas particulier, les
fossiles de M. caesaris découverts en Espagne ne permettent pas de différencier cette espéce de M.
praeminutus : M. caesaris doit étre considéré comme un synonyme de praeminutus. Ainsi, en Europe, la
grande majorité des fossiles du Pliocéne et du Pléistocene inférieur appartiennent a I'espece M. praeminutus.

Au Miocéne supérieur et au Pléistocene, le genre Micromys évolue différemment en Europe et en Chine ou
les fossiles appartiennent aux formes M. chalceus, tedfordi et minutus : il s’agit d’évolutions paralleles et
indépendantes. Au début du Pléistocene (2,5 Ma, début des grandes glaciations du Quaternaire), la rareté des
fossiles en Europe suggere une quasi-disparition du genre Micromys et ne révele aucune agrégation qui
pourrait indiquer un événement d’expansion depuis I'est de I’Eurasie. Ces fossiles correspondent plutét a des
populations résidant dans des ilots refuges a travers I'Europe. Puis au Pléistocéne supérieur (Vistulien 95 000/-
20000 BP), les fossiles de Micromys apparaissent en plusieurs localités d’Europe centrale (Slovaquie,
République Tchéque, Hongrie). Ces individus correspondent clairement a I'espéce actuelle, M. minutus, qui a
migré a travers I'Eurasie depuis le sud-est asiatique (fig. 6). Ainsi, en Europe, il n’y a pas eu d’évolution des
taxons du Pliocéne vers I'espéce actuelle, les formes praeminutus/coronensis du Pliocéne et I'espéce minutus
du Pléistocéne final-Holocene étant des entités distinctes (fig. 7).

Cette apparition de I'espece M. minutus en Europe au Vistulien est en accord avec la datation moléculaire
réalisée sur le géne du cytochrome b, qui indique une expansion de I'espéce vers I'ouest de I'Eurasie a partir
de - 80 000 ans (Yasuda et al. 2005). Cependant, ces auteurs font I’'hypothese de cycles répétés d’expansion-
contraction de I'aire de répartition de M. minutus a travers I'Eurasie, correspondant aux cycles interglaciaire-
glaciaire du Quaternaire, qu’aucune donnée de fossile ou de datation moléculaire ne peut toutefois
actuellement étayer. Les premiers M. minutus sont apparus en Europe de I'Ouest pendant le dernier épisode
glaciaire du Wiirm et avant la déglaciation, a la faveur de refuges périglaciaires non encore totalement décrits
(Horacek et al. 2015). Les plus vieux fossiles, découverts en Pologne, ont été datés de 10 000 a 14 000 ans BP
(Yasuda et al. 2005). Aucun fossile de M. minutus datant de cette époque n’a été trouvé en France, en Italie
ou en Espagne (Spitzenberger 2001), ni méme ailleurs en Europe, ce qui ne permet pas d’établir la chronologie
de son implantation. D’un point de vue génétique, Yasuda et al. (2005) ont montré que les individus européens
forment un clade distinct des clades Russe, Chinois, Taiwanais et Japonais, avec cependant une trés faible
divergence nucléotidique entre eux. Ainsi, malgré les distances considérables qui les séparent, les individus
d’Europe et d’Asie présentent une divergence nette des nucléotides du cytochrome b de seulement 0,36 %,
alors que chez d’autres especes paléarctiques, comme le Campagnol nordique (Microtus oeconomus) elle
s'éleve a 2,0 % - 3,3 % et dépasse méme 6,3 % chez le Campagnol agreste (Microtus agrestis) (Yasuda et al.
2005). Cette faible divergence révele une rapide colonisation de I'Europe de I'Ouest par M. minutus.
Néanmoins, la phylogéographie de I'espéce reste a préciser pour I'Europe occidentale.
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Figure 6 : Paléobiogéographie des Micromys par rapport aux proches
clades de Murinés (Horacek et al 2013).

Biozones mammaliennes : Q4 a Q1 = du Toringien (présent) au Biharien
(1,7 Ma) et MN17 a MN6 = du Villanien (1,7 Ma) a I’Astracien (14 Ma).

Figure 7 : Chronogramme des fossiles de Micromys (d’apreés
Aguilar et al 2002, Alpasian 2010, Chang-Zhu et al 1999,
Koufos 2006, Minwer-Barakat et al 2008, Qiang et al 2003,
Qiu et al 1995, Storch 1987, Sulimski 1964, Vasileiadou et al
2012, Xiao-Ming et al 2009, Zhaoqun et al 2005).
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3. Taxonomie

Le Rat des moissons est un rongeur myomorphe appartenant a la super-famille des Muroidés, famille des
Muridés, sous-famille des Murinés.

Domaine : Biota
Régne : Animalia
Sous-Régne : Eumetazoa (Bitschli 1910)
Infra-Régne : Bilateria (Haeckel 1874)
Infra-Regne : Deuterostomia (Karl Grobben 1908)
Phylum : Chordata (Haeckel 1874)
Sous-Phylum : Craniata (Janvier 1981)
Infra-Phylum : Vertebrata
Super-Classe : Gnathostomata
Cladus : Euteleostomi
Cladus : Sarcopterygii (Romer 1955)
Super-Classe : Tetrapoda Goodrich, 1930
Cladus : Amniota (Haeckel 1866)
Classe : Mammalia (Linnaeus 1758)
Sous-Classe : Theria
Infra-classe : Eutheria
Ordre : Rodentia (Bowdich 1821)
Sous-Ordre : Myomorpha (Brandt 1855)
Super-Famille : Muroidea (llliger 1811)
Famille : Muridae (llliger 1815)
Sous-Famille : Murinae (llliger 1811)
Genre : Micromys (Dehne 1841)
Espece : Micromys minutus (Pallas, 1771)

D’apres I'INPN, référentiel taxonomique TAXREF v12.2

Actuellement, Fauna Europaea distingue deux sous-especes, M. m. danubialis (Simionescu 1971) et M. m.
minutus (Pallas 1771), ainsi qu’un synonyme, Mus minutus (Pallas 1771). Au début des années 1970, les Rats
des moissons du delta du Danube étaient considérés comme appartenant a une espéce distincte, Micromys
danubialis (Simionescu 1971), sur la base de leur coloris, de leur aspect et de leur dimension cranienne.
Toutefois, ni les analyses morphométriques (Griffiths et al. 2004) ni les données caryologiques (Zima 1983) ne
supportent cette différenciation au niveau de I'espece. Aujourd’hui encore, aucune référence ne permet
d’expliquer sur quelles bases repose la distinction de la sous-espece M. m. danubialis.

Par ailleurs, M. minutus était la seule espéce du genre Micromys jusqu’a ce qu’en 2009, une nouvelle espéce,
M. erythrotis soit proposée pour le nord du Vietnam et la province du Sichuan en Chine (Abramov et al. 2009).
Les auteurs s’appuient sur I'analyse des génes codant pour le cytochrome b, qui révele une forte divergence
(11,68 %) entre les individus de ces populations et le reste du monde. La morphologie cranienne relativement
large, la denture différente et la couleur du pelage plus grise sur le dos vont également dans ce sens, de méme
que la queue plus longue, qui représente 120 % de la longueur du corps contre 82 a 95 % chez les populations
du Paléarctique. Tres récemment, en 2015, 'espéce M. erythrotis a été confirmée par la technique d’ADN
barcoding sur des individus provenant du Sichuan (Chine) (Li et al. 2015). Micromys est donc aujourd'hui un
genre monophylétique comprenant deux especes.
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4. Morphologie
4.1. Le plus petit rongeur d’Europe

Le Rat des moissons est le plus petit rongeur d’Europe, les adultes ne pesant que 6 a 8 grammes. Sa téte
rappelle celle d’'une souris mais elle est plus ronde, avec un museau plus aplati et des oreilles moins décollées
et plus velues. Ses yeux ne sont pas proéminents et bombés comme ceux des mulots, mais plutét petits
(environ 3 mm de diameétre), ronds et noirs. Les oreilles ne sont pas grandes et translucides comme chez les
mulots et les souris, mais petites et relativement dissimulées, dépassant seulement un peu du pelage. Elles
sont velues et possédent un grand lobe triangulaire, ou anti-tragus, qui couvre le canal auditif (Harris 1979a).
Le bord supérieur est couvert de poils blancs et raides qui servent d'organe tactile.

La longueur de sa queue égale presque la longueur du corps et elle est un peu velue; elle présente la
particularité d’étre légerement préhensile dans le tiers apical, ce qui I'aide a se déplacer sur les tiges les plus
fines (photo 1). La queue est recouverte de poils sombres et épars dessus, blancs dessous, et elle présente
une petite touffe terminale. Elle compte 120 a 150 anneaux sur toute sa longueur (Harris 1979a). Si un Rat des
moissons est attrapé par sa queue, la peau ne s'en détache pas comme chez les mulots.

La couleur du dos est rousse chez les adultes, plus terne chez les juvéniles qui n’ont pas fait leur premiere mue.
Le ventre est généralement blanc, mais on trouve des individus avec le ventre presque roux, en totalité ou en
partie, ou avec une ligne rousse de la gorge a I'abdomen. En général, la démarcation est nette entre la couleur
du dos et celle du ventre. Chaque poil de bourre individuellement est bicolore, les deux tiers inférieurs étant
gris et le tiers supérieur orange ou roux. Il existe de rares individus albinos, tels que le rapportait déja Sélys-
Longchamps en 1839 : « ...en entier d'un jaune Isabelle trés clair, avec une strie dorsale roussdtre fondue a
gauche et a droite. Les yeux rouges et la base des poils entiéerement blanche, indiquent suffisamment que ce
n'est qu'un albinisme. ».

Les femelles possédent huit mamelles, contre six chez les mulots et 10 chez les souris (Butet et Paillat 1998).
Hors période de reproduction, on n’observe pas de dimorphisme sexuel évident, bien que les femelles
arborent plus souvent que les males une superbe robe rousse. Le seul critére valable repose sur la distance
anogénitale, plus grande chez le male mais peu facile a estimer sur un animal vivant (Corbet et Harris 1991).

4.2. Données biométriques
e Valeurs moyennes
Les données pondérales recensées dans la littérature doivent étre prises avec précaution car il n’est pas
précisé, en général, si les femelles gestantes et les juvéniles font partie des lots, ce qui peut modifier les
moyennes et les limites pondérales des valeurs spécifiques citées. La méme remarque s’applique aux juvéniles

pour les données de taille des individus (tab. 1). En Europe occidentale, le poids moyen des Rats des moissons
adultes varie de 6 a 8 g, avec des différences selon les régions et probablement les habitats occupés.
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Tableau 1 : Données biométriques moyennes recensées dans la littérature.

n Moyenne Limites Source
Poids (g) 182 6,0 4,3-8,2 Southwick (1956)
137 6,1 4,2-10,2  Rowe (1958)
55 6,3 4,8-8,4 Van Bree et Maasen (1962)
105 * 6,3 3,5-9,0 Koskela et Viro (1976)
32 5,5 45-6,9 Butet et Paillat (1998)
37 6,5 n.d. Padilla (1999)
10 9,6 7,9-10,6 Haberl et KrysStufek (2003)
208 ** 7,9 6,0—13,3 Darinot (non publié)
Téte + corps (mm) 182 58,7 52-69 Southwick (1956)
119 57,1 50-69 Rowe (1958)
32 57,9 57-70 Van Bree et Maasen (1962)
21 59,2 48 - 75 Saint-Girons (1973)
37 58,5 n.d. Padilla (1999)
154 *** 62,7 51-75 Darinot (non publié)
Queue (mm) 119 53,2 45 - 66 Rowe (1958)
32 53,1 47 — 65 Van Bree et Maasen (1962)
21 54,0 39-65 Saint-Girons (1973)
37 51,7 n.d. Padilla (1999)
154 *** 59,9 48 -71 Darinot (non publié)
Pied postérieur (mm) 18 13,7 12-15 Saint-Girons (1973)
32 13,7 12,5-15 Van Bree et Maasen (1962)
37 13,9 n.d. Padilla (1999)
154 *** 13,8 11-15,3 Darinot (non publié)

* seuls les males (adultes et juvéniles) sont conservés. ** seuls les males adultes sont conservés (poids > 6 g), les femelles
ne figurent pas dans ce tableau car la gestation entraine de fortes variations pondérales. *** pour les males et femelles
adultes seulement (2 6 g). n.d. donnée non disponible

e Valeurs maximales

Trout (1978a) rapporte qu’une femelle gestante peut atteindre un poids de 15,6 g juste avant la mise-bas,
mais dans le marais de Lavours, les poids maximaux relevés sont plus importants (tab. 2).

Tableau 2 : Poids maximum relevés dans le marais de Lavours.

2012 2013 2014 2015

Femelles n 32 93 101 97
poids maximum (g) 18 18,5 17 16,2

Males n 68 106 110 184
poids maximum (g) 12 12 12,7 13,3
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e Perte de poids hivernale

Le poids des Rats des moissons varie selon la saison. En hiver, certains individus s’amaigrissent
considérablement, alors que d’autres non. Dans le marais de Lavours, quelques données pondérales ont été
collectées a I'occasion d’une étude hivernale :

- une femelle qui pesait 6,0 g le 23.10.2015 ne pesait plus que 5,0 g le 04.02.2016 (17 % de perte de
poids) ;

- une femelle de 6,6 g le 22.10.2015 ne pesait plus que 4,8 g le 01.03.2016 (27 % de perte de poids) ;

- unmalede6,2gle01.03.2016 prend 1,7 g en cing jours en passant son temps dans les pieges INRA a
manger des graines (fig. 8) !
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Figure 8 : Evolution du poids du male « Q » du mardi 1¢" au samedi 5 mars 2016, nourri ad
libidum avec un mélange de graines pour oiseaux d’hiver (marais de Lavours, F. Darinot 2018).

e Incertitudes sur I'age a la maturité sexuelle

La maturité sexuelle chez le Rat des moissons est peu documentée dans la littérature. Elle pourrait dépendre
fortement du climat et des ressources alimentaires (Frank 1957). Selon les auteurs, un Rat des moissons
devient sexuellement mature a un mois et demi (Sleptsov 1947), a 40 — 50 jours (Piechocki 1958), alors que
Trout (1978b) repousse la maturité a 60 jours. En captivité, les femelles sont plus précoces que dans la nature
et Harris (1979a) rapporte qu’une femelle a mis bas pour la premiere fois a I'age de 52 jours seulement, ce qui
signifie qu'elle s'est accouplée a I'dge d'environ 35 jours. Kubik (1952) observe un développement des
testicules important aux environs de 40 jours. Les mensurations des Rats des moissons venant d’acquérir la
maturité sexuelle varient énormément en Europe. En Finlande, Koskela et Viro (1976) rapportent que la plus
petite femelle gestante (avec cinqg embryons) sur 123 femelles mesurait 55 mm de long (téte + corps) et pesait
5,5 g. Dans le marais de Lavours, sur 291 femelles, la plus petite femelle gestante mesurait 61 mm et pesait
6,0 g. Il semblerait que les individus sexuellement matures du lac Neusied| en Autriche soient encore plus gros
avec un poids minimal de 7,9 g calculé sur 16 individus (Haberl et Krystufek 2003) !
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4.3. Particularités anatomiques
e Phalanges autoblocantes

L’anatomie des phalanges des pieds du Rat des moissons est trés particuliere (fig. 9). Le tendon fléchisseur des
cing doigts présente un mécanisme de blocage quand la phalange médiane est pliée, grace a un
épaississement ventral du tendon (Haffner 1996). Ce mécanisme permet au Rat des moissons d’économiser
son énergie quand il saisit de fines tiges ou des brindilles. Les coussinets a la surface de la sole plantaire
renforcent la stabilité de la prise. En outre, par rapport a la longueur du pied, la longueur des doigts est plus
grande chez le Rat des moissons que chez la Souris grise (Mus musculus), par exemple, ce qui indique une
meilleure aptitude a la préhension (Ishiwaka et Mori 1999). Cette morphologie plantaire pourrait expliquer
que le Rat des moissons préfere les végétations riches en fines tiges et évite les roselieres matures ou le
diametre des tiges de Phragmites australis dépasse 7 mm (Piechocki 1958).

Le Muscardin dispose du méme mécanisme de blocage du tendon fléchisseur, mais il évolue sur des tiges plus
épaisses et il présente une adaptation qui favorise plutot la pression de la sole plantaire sur le support. Chez
le Rat des moissons, ce mécanisme de blocage du tendon n’est
présent qu’aux pattes postérieures.

Figure 9: Mécanisme de blocage du tendon de la deuxieme
phalange de la patte postérieure. Le contour du doigt et de la
griffe est en trait épais, les épaississements des cellules fibro-
cartilagineuses et du cartilage des tendons sont en noir. D,

phalange distale; M, phalange médiane; P, phalange Figure 10 : Main droite de Rat
proximale ; DB, tendon du muscle court fléchisseur du doigt ; SA, des moissons, vue ventrale ; P,
SB, SC, gaines synoviales ; SD, gaine synoviale de I'os sésamoide ; pouce; pel, pelote (d’aprés
V, ligament élastique ventral (d’aprés Haffner 1996). Amori et al. 2008).

Aux pattes antérieures, les mains ont un pouce tres réduit et elles présentent cing tubercules — ou pelotes —
qui, avec les doigts, forment une structure opposable fonctionnelle de préhension (fig. 10). Les deux
tubercules proximaux, proches du petit pouce, s'opposent aux trois autres tubercules a la base des doigts II-V
guand la main saisit une tige mince (Amori et al. 2008).

¢ Une queue semi-préhensile

Le caractere préhensile d’'un organe (un membre, la langue ou toute partie du corps d’un animal) est défini
par I'application d’une force efficiente sur un objet pour accomplir une tache (Mackenzie et Iberall 1994). Pour
la queue, les études concernent les primates pour lesquels la définition de Emmons et Gentry (1983) est
généralement adoptée (Strasser et al. 1998) : « une queue préhensile peut supporter seule le poids du corps
suspendu ; une queue semi-préhensile peut s’enrouler autour d’une branche et supporter une partie, mais pas
la totalité, du poids du corps ».
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Par conséquent, chez le Rat des moissons, la queue est semi-préhensile car il n’est pas capable de se suspendre
seulement avec elle. Darwin (1859) faisait déja cette constatation: « Le professeur Henslow a gardé en
captivité quelques Rats des moissons (Mus messorius), dont la queue, qui par sa conformation ne peut pas étre
placée parmi les queues préhensiles, leur servait cependant souvent G monter dans les branches d’un buisson
placé dans leur cage, en s’enroulant autour des branches. ... Si le Rat des moissons avait été plus strictement
conformé pour habiter les arbres, il aurait peut-étre eu la queue munie d’une structure préhensile, comme c’est
le cas chez quelques membres du méme ordre. »

Cette queue lui est trés utile. Quand il s'immobilise, il 'enroule autour de fines tiges et elle lui sert alors de
cinquieme membre, ce qui lui permet de garder ses pattes antérieures libres pour construire son nid, se nourrir
ou toute autre activité au-dessus du sol ; quand il descend, il utilise sa queue comme un frein en I'enroulant
autour des feuilles ou des tiges ; quand il grimpe verticalement, le Rat des moissons maintient sa queue raide
derriére lui, a la maniere d'un balancier (photos 2 et 3).

Photo 2 : Le Rat des moissons peut utiliser sa queue pour se
stabiliser © Q. Martinez.

Photo 3 : ... ou comme un frein © E. Schloesing.

Il existe d’autres mammiferes en Europe qui possedent une queue semi-préhensile, a des degrés divers : le
Muscardin (Muscardinus avellanarius) et la Siciste des bouleaux (Sicista betulina) en sont munis et, dans une
moindre mesure, le Rat noir (Rattus rattus) et la Souris grise (Mus musculus), qui sont également capables
d’appliquer leur queue de fagon lache autour d'un support.

e Un cerveau performant pour la 3D

Le cerveau des mammiféres comporte une région impliquée dans la mémoire et la navigation dans |'espace :
I’hippocampe. Chez le Rat des moissons, I'hippocampe occupe 16,2 % du volume du télencéphale, soit 4,6 %
de plus que chez la Souris grise (Mus musculus) (West 1990). Cette particularité du cerveau pourrait indiquer
que le Rat des moissons possede des aptitudes spécifiques pour se repérer dans 'espace, ce que certains
auteurs mettent en relation avec son mode de vie épigé, avec des déplacements dans les trois dimensions
(Schuster et al. 2017).
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5. Génome
e Caryotype

Le Rat des moissons posséde 68 chromosomes, c’est-a-dire que 2N (nombre diploide) = 68 (Jide 1981) : c’est
I'un des plus élevés parmi les rongeurs. En effet, chez les Murinés, le nombre diploide moyen est 40 et
seulement 4 % des espéces ont un nombre diploide supérieur a 60 (Lin et al. 2013). Le caryotype comporte 1
paire de longs chromosomes métacentriques, 1 paire de petits chromosomes submétacentriques et 31 paires
de chromosomes acrocentriques (fig. 11). Les chromosomes X et Y sont acrocentriques.
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Figure 11 : Caryotype de Micromys minutus avec position des centromeres
(Lin et al. 2013).

e Un génome encore méconnu

La base de données de séquences génétiques Genbank (www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) contient 222
séquences de Micromys minutus en mai 2018. Parmi ces séquences, 83 concernent le géne du cytochrome b
mitochondrial, 74 la région de controle de I’ADN mitochondrial et seulement 22 sont des microsatellites. Par
comparaison, Genbank comporte 1 620 séquences d’ADN de Microtus arvalis et 1 842 586 séquences de Mus
musculus : le génome du Rat des moissons reste donc a découvrir. Le génome complet de ’ADN mitochondrial
du Rat des moissons a été séquencé par Jing et al. (2015) : sa taille est de 16 232 paires de bases et il se
compose de 33.6 % d’adénine, 29,1 % de thymine, 24,8 % de cytosine et 12,5 % de guanine.

e Des outils moléculaires balbutiants

Peu d’outils moléculaires ont été développés pour I'étude génétique des populations de Rat des moissons. Les
geénes codant pour le cytochrome b (1140 pb) et pour la région de contrdle (842-851 pb) ont été les premiers
étudiés avec des échantillons provenant de toute son aire de répartition, de I'Europe de I'Ouest jusqu’au
Japon, dans le but d’étudier la phylogéographie de I'espéce (Yasuda et al. 2005). Pour la génétique des
populations, les microsatellites sont encore peu utilisés et seulement un petit nombre de loci polymorphes ont
été mis en ligne dans Genbank : sept microsatellites provenant d’'une population de Taiwan (Jiang et Lin 2009)
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et neuf autres provenant d’individus d’Allemagne (Potsdam) et de France (Alsace, Ain, Bouches-du-Rhone),
qui ont été mis au point durant le travail de thése (voir paragraphe C. lIl.). Aucun autre outil moléculaire
n’existe actuellement.

6. Biologie des populations
6.1. Sex-ratio

Le sex-ratio est le rapport du nombre de males et de femelles au sein d’une population, pour une génération
ou dans la descendance d’un individu. C’'est un indice difficile a mesurer sur le terrain, dans la mesure ou les
biais d{s aux techniques de recensement des individus peuvent étre importants (Bryja et al. 2005). Chez le Rat
des moissons, les différentes études, qui indiquent un sex-ratio oscillant entre 0,46 a 0,56 (Trout 1978a),
tendent a montrer un équilibre entre les sexes.

6.2. Accouplement et fécondité
e Saisonnalité

Chez le Rat des moissons, la reproduction ne commence vraiment que lorsque la végétation est suffisamment
développée pour permettre I'établissement des nids (Butet et Paillat 1998). En Europe occidentale, en plaine,
on peut observer les premiers nids des le mois de mai, bien que les males puissent étre sexuellement actifs
dés mars (Rowe 1958). En Russie, Sleptsov (1947) a également trouvé des femelles gestantes en mars. La
reproduction atteint un pic de juillet a septembre et peut se poursuivre jusqu’en décembre, selon les
conditions météorologiques (Trout 1976, Harris 1979b). Cependant, la survie des jeunes nés tardivement n’est
pas assurée a cause du froid et de I’lhumidité qui vont s’amplifier a mesure que I'automne avance. Par ailleurs,
on ne sait rien de I"évolution du taux de femelles gestantes au cours de la saison de reproduction.

e Le connaitre, c’est I'aimer

Certains auteurs considérent que le Rat des moissons est une espece solitaire, qui évite la compagnie de ses
congéneres (Rowe et Taylor 1964, Trout 1978b). En effet, les femelles occupent des domaines vitaux qui se
recouvrent peu, de méme qu’en période de reproduction et pendant I'élevage des jeunes elles ne tolerent
aucun male adulte ni juvénile a proximité de leur nid (Frank 1957, Piechocki 1958). Il n’y a pas de dimorphisme
sexuel marqué et les femelles peuvent méme étre plus grosses que les males. Par conséquent, les males ne
contraignent pas les femelles a s’accoupler, et les femelles en oestrus choisissent préférentiellement des
males qu’elles connaissent pour se reproduire (Brandt et Macdonald 2011). Inversement, hors oestrus, elles
passent plus de temps a proximité de males inconnus. Cette tendance a rechercher des partenaires familiers
est une constante chez les especes de rongeurs solitaires, comme chez le Rat-kangourou géant (Dipodomys
ingens), le Hamster doré (Mesocricetus auratus) ou la Gerbille de Mongolie (Meriones unguiculatus).

e Natalité
La taille des portées varie de 2 a 12 embryons avec une moyenne de 4,8 a 5,3 embryons, selon les régions
étudiées, I'age des femelles et la saison (Butet et Paillat 1998). Une femelle peut étre a la fois allaitante et

gestante (Trout 1976). Il semblerait qu’une proportion importante des femelles adultes ne se reproduisent
pas, comme le révelent les études de populations menées dans le marais de Lavours (Darinot, non publié). Par
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ailleurs, beaucoup de femelles ne se reproduisent qu’une fois : en Russie, Sleptsov (1947) rapporte que 64 %
n’ont qu’une seule portée, 33 % deux, 2 a 8 % trois et moins de 2 % quatre portées. La femelle construit un
nouveau nid a chaque mise-bas, distant de deux a trois metres du précédent (fig. 12).

CONSTRUCTION DU NID

La femelle commence a construire son
nid 10 jours avant la mise-bas

3-4 jours .
@)

6-7 jours | o

; .__ ..... .@ ........................... 2 SEMAINES =@ 40 Jours

MISE BAS
La gestation dure 17 . i
= La mise-bas est rapide, avec une
a 19 jours 1 INDEPENDANCE
ou deux minutes entre chaque

nouveau-né

Les jeunes deviennent
indépendants a 15 ou 16 jours

Figure 12 : Déroulement d’un cycle de reproduction chez le Rat des moissons (d’aprés Claraprieto.com 2015, modifié).

6.3. Parameétres démographiques
e Espérance de vie

L'espérance de vie maximale en captivité est de cing ans (Trout 1978b), alors que dans la nature, elle serait de
16-18 mois (Kubik 1952). Dans le marais de Lavours, une femelle capturée le 01.04.2014 (7,9 g) est reprise un
an plus tard, le 28.04.2015 (9,8 g) : comme elle était forcément née avant I’hiver 2013-14, elle était donc agée
de 18 mois au minimum ! Cependant, la durée de vie moyenne depuis la naissance ne serait que de six mois
pour la majorité des individus (Trout 1978b, Macdonnald et Tattersall 2001). La survie hivernale reste a
préciser, car les valeurs rapportées par certains auteurs, 1,1 % (Kubik 1952) et 4,4 % (Koskela et Viro 1976),
paraissent incompatibles avec la pérennité d’'une population.

e Durée d’une génération

La durée d’une génération se définit de plusieurs maniéres et elle peut se calculer avec différentes formules
(UICN 2013). Nous prendrons ici I'une des définitions les plus courantes : « la durée d’une génération est
donnée par I'dge moyen des parents de la cohorte actuelle » (UICN 2012). En conséquence, la durée d’'une
génération reflete le taux de renouvellement des reproducteurs dans une population ; elle est plus grande que
I’age a la premiere reproduction et plus petite que I’dge du reproducteur le plus agé. C'est une caractéristique
essentielle dans une population animale, a ne pas confondre avec I'espérance de vie, ni avec la longévité
potentielle d’un organisme.
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D’apres Pacifici et al. (2013), la durée d’une génération GL est donnée par:
GL = Repan * z+ AFR
ou GL: durée d’une génération

Rspan:  durée de vie en état de reproduction, calculée comme la différence entre I'dge de la derniere
reproduction et I’age de la premiere reproduction (AFR)

z: une constante dépendant de la survie et de la fécondité des jeunes par rapport aux vieux individus dans
la population (IUCN 2013)
AFR: age de la premiére reproduction

Pour le Rat des moissons, Pacifici et al. (2013) donnent les valeurs suivantes :
GL =1555 *0.29 + 52 = 503 jours
soit 17 mois

Cette valeur semble incohérente avec la durée de vie moyenne d’un rat des moissons qui est égale a 6 mois
pour la majorité des individus, alors que la durée de vie maximale est de 18 mois (Kubik 1952, Trout 1978b,
Macdonnald et Tattersall 2001). En revanche, I'dge de la premiére reproduction (AFR) a 52 jours parait
plausible, bien que tardive.

Sionreprend GL=Rspan * z+ AFR
avec  Rspan = (6 mois * 30,5 jours) - 52 jours = 131 jours (et non 1555)

on obtient GL=131*0.29 +52 =90 jours
soit 3 mois

Dans cette these, la durée d’une génération chez le Rat des moissons est considérée égale a 90 jours, soit trois
mois.

e Nombre de générations annuelles

La littérature ne donne aucune indication sur le nombre de générations annuelles. Or ce parameétre est
indispensable pour les simulations de données génétiques, par exemple. Il faut distinguer le nombre de
générations non chevauchantes et celles qui sont imbriquées.

Les données issues des sessions de capture-marquage-recapture (CMR) des années 2014-2015 (voir chapitre
C. II. 1. pour le design expérimental de ces CMR, page 106) permettent de construire un chronogramme avec
tous les individus marqués disposés en ligne (fig. 13). On observe :

- Une cohorte de quelques adultes nés en 2014 qui se maintient jusqu’en juin 2015 : c’est la premiere
génération de 2015 ;

- Une premiére cohorte de descendants a partir de juin : c’est la deuxieme génération de 2015. A partir
de 13, la reproduction s’étale jusqu’a la fin de I'année et les générations se chevauchent car les
naissances ont lieu de maniere continue au fil du temps. En appliquant une durée de génération égale
a trois mois, la troisieme génération non chevauchante doit théoriquement apparaitre en septembre.

- Une troisieme génération en septembre. En appliquant une durée de génération égale a trois mois, la

génération suivante devrait apparaitre en décembre, ce qui est impossible a cause des conditions
hivernales.
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» Pour une durée de génération égale a trois mois, on aurait donc trois générations successives non
chevauchantes au cours d’une une année.
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Figure 13 : Chronogramme des individus marqués en 2014-2015 dans le marais de Lavours (chaque ligne représente un
individu marqué).
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6.4. Densité de population

La méthode la plus fiable pour estimer les effectifs de Rat des moissons dans un habitat donné repose sur le
piégeage, avec marquage, lacher et recapture des individus (CMR). En effet, le dénombrement des nids ne
reflete que tres imparfaitement les effectifs d’une population, comme cela a été démontré en Angleterre
(Riordan et al. 2009, Kettel et al. 2016). Par ailleurs, le piégeage doit combiner des pieges au sol et des pieges
montés sur piquets pour capturer les individus qui se déplacent dans la végétation au-dessus du sol en été
(voir B. II. 2.).

Les études démographiques qui reposent sur le piégeage sont rares, et aucune combinant piéges au sol et
surélevés n’a encore été menée sur plusieurs années d’affilée. Les résultats publiés doivent donc étre
interprétés avec prudence. Ainsi, les résultats de Trout (1976) avec piégeage au sol révelent d’importantes
variations saisonniéres de densité, allant de 17 a 233 individus / hectare selon les années en Angleterre.
Cependant, I'efficacité du piégeage des rats des moissons en été avec des pieéges posés par terre est mise en
doute par plusieurs auteurs, ainsi que Trout lui-méme le rapporte (1978a) : les effectifs observés décroissent
en été, sans explication. On observe le méme phénomeéne chez le Mulot sylvestre, plus difficile a capturer en
été (Butet 1994, Butet et Paillat 1997).

Au bord du lac Neusiedl (Autriche), Haberl et Krystufek (2003) ont relevé des densités de 64 a 93 individus /
ha en novembre avec deux tiers de juvéniles, et de 45 individus / ha en mars. Les effectifs de Rats des moissons
sont connus pour fluctuer de fagon importante d’'une année a I'autre, mais aucune étude basée sur des
captures n’existe encore pour quantifier ce phénomene.

Dans cette these, j'ai réalisé trois années de CMR (de 2013 a 2015) dans une roseliére du marais de Lavours,
ce qui donne les densités suivantes (pour les détails méthodologiques, se reporter au chapitre C. Il. 1., pages
107-110) :

~ ingii?:intsé [ha)  liminf.1C95% lim sup. IC 95%
fin avril 6,5 - -
fin juin-début juillet 9,3 9,3 9,3
début aolt 53,9 46,5 72,5
fin aolt 61,3 50,2 95,7
fin septembre 115,2 80,8 221,1
fin octobre 133,8 111,5 178,4
moyenne 63,3 59,6 1154

La densité des Rats des moissons augmente du début du printemps jusqu’a I'lautomne, de moins de 10 ind. /
ha a plus de 130 ind. / ha, avec une moyenne annuelle égale a 63 ind. / ha (60 — 115 ind. / ha). Ces densités
sont cohérentes avec celles relevées par Trout (1976) et Haberl et Krystufek (2003).
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7. Distribution mondiale

Le Rat des moissons présente une distribution particulierement étendue, puisqu'il se rencontre a travers la
majeure partie de la zone tempérée d'Europe et d'Asie : c’est une espece eurasiatique (carte 4). En Russie, on
le trouve depuis la vallée de I'Ob dans le nord, jusqu'a la c6te de la mer Noire au sud, la mer Caspienne et la
frontiere de I'Azerbaidjan, depuis le nord du Kazakhstan et le sud de la Sibérie jusqu'au lac Baikal, de I'est de
la Sibérie a la cote Pacifique. Dans I'est de I'Asie, il vit en Corée et en Chine ol on le trouve dans certaines
régions de Mongolie, du Tibet, de Mandchourie et dans plusieurs provinces au sud du Yunnan et sur I'lle de
Taiwan. De la il s'étend a travers le nord du Vietnam et de I'Inde. Cependant, certaines anciennes données de
Rat des moissons dans ces régions méritent d’étre reconsidérées depuis que Micromys erythrotis a été
reconnu comme espéce a part entiére (Abramov et al. 2009).

Le Rat des moissons est présent dans presque toute I'Europe, excepté dans les régions de haute montagne.
On le trouve depuis la Finlande vers le cercle polaire jusqu'aux régions méditerranéennes. |l atteint le nord de
I’'Espagne, des Asturies a la Catalogne, le sud de Naples en Italie et le nord de la Grece jusqu’aux environs
d'Istanbul. En Grande-Bretagne, il trouve sa limite au sud de I’Ecosse ; il est absent d’Irlande.

Asid

Europe

Africa

Carte 4 : Répartition du Rat des moissons (Micromys minutus) dans le monde © UICN 2017.

8. Répartition et statut en France

La Société Francaise pour I'Etude et la Protection des Mammiferes (SFEPM), apres avoir fait paraitre une
premiere monographie du Rat des moissons en 1998 (Butet et Paillat 1998), a souhaité préciser son statut
grace a une enquéte nationale diffusée en 2013 aupres des associations naturalistes et du grand public. Les
résultats présentés ci-aprés sont le fruit du travail de plus d’'un millier de naturalistes regroupés en associations
ou non, ainsi que d’organismes gestionnaires d’espaces naturels et de muséums (Darinot 2018).

e Distribution altitudinale
En France, 90 % des données de Rat des moissons correspondent a des altitudes inférieures a 400 m (fig. 14).

Au-dela de 400 m d’altitude, le nombre de données de Rat des moissons diminue rapidement. Les résultats
peuvent étre [égerement biaisés car c’est I'altitude moyenne de la commune qui a été retenue et non I'altitude
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précise du lieu d’observation, rarement renseignée: pour les communes de montagne, I'amplitude
altitudinale est généralement importante et dépasse parfois 2 000 m. On constate que le Rat des moissons
peut vivre a des altitudes assez élevées puisque plusieurs observations d’individus ou de nids proviennent de
La Godivelle (Puy-de-Dome, 1 220 m d’altitude), Savines-le-Lac et Embrun (Hautes-Alpes, a des altitudes
respectivement égales a 1 160 et 1 325 m), Les Pontet (Doubs, 1 025 m). La donnée la plus élevée se situe
peut-étre a Réallon (Alpes-de-Haute-Provence, 1 400 m), mais étant issue de pelotes de réjection collectées
dans le clocher de I'église, I’altitude précise de I’habitat du Rat des moissons est inconnue. Dans les Hautes-
Pyrénées, des ossements ont été trouvés dans des pelotes a Bareges, Luz-Saint-Sauveur, Beaucens, Laruns
(Pyrénées-Atlantiques), des communes qui s’étagent respectivement entre 677 — 3 194 m, 1 070 — 3 087 m,
434 — 2 637 m et 458 — 2 973 m d’altitude. Un spécimen ancien a été collecté a Bonneval-Tarentaise, sans
précision du lieu ; I'altitude moyenne de cette commune est 1 020 m.
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0 500 1000 1500

Nombre de communes ot le rat des moissons est présent

Figure 14 : Distribution altitudinale du Rat des moissons en France (Darinot 2018).

e Répartition géographique

Al'issue de I'enquéte nationale, sur les 6 386 données de présence validées, 4 880 sont postérieures a I'année
1984, année de parution de I'atlas des mammiferes sauvages de France (Fayard 1984). Ces données
correspondent a 3 210 communes ou le Rat des moissons est présent, soit 9 % des communes de métropole,
Corse non comprise. Ainsi, I'espéce occupe actuellement toute la France métropolitaine, a I'exception de la
Corse, des Alpes-Maritimes et d’une partie de I'lle-de-France (carte 5). Le Rat des moissons vit dans certaines
fles atlantiques comme I'lle d’Oléron, I'lle de Ré et I'lle de Noirmoutier ; en revanche, il semble absent de Belle-
Ile. Le Rat des moissons se répartit a travers les régions de facon plus ou moins dense et homogene, mais cette
répartition reflete parfois davantage I'effort de prospection que I'effet de facteurs environnementaux. Il est
particulierement abondant en Alsace et dans tout le quart nord-est de la France (a I'exception du massif des
Vosges) jusqu’en Bourgogne, dans le quart nord-ouest du pays et en particulier en Poitou-Limousin, dans les
Pays-de-la-Loire et en Normandie. Il est plus rare dans les régions montagneuses, surtout dans les Alpes et les
Pyrénées, et il devient sporadique dans le sud de la France. Incontestablement, le marais de Lavours est un
des sites ou le Rat des moissons est le plus abondant en métropole.
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« data later than 1984 —_——

= data over the period
Carte 5 : Répartition connue du Rat des moissons en France avant / aprés 1984 (Darinot 2018).
e Etat de conservation de I’espéce

Au sens de la Directive Habitat-Faune-Flore, I'état de conservation favorable constitue I'objectif global a
atteindre et a maintenir pour les especes d'intérét communautaire. Il peut étre décrit comme une situation
oU une espece prospere (aspects qualitatifs et quantitatifs), ou les perspectives quant a la vitalité des
populations de I'espéce sont favorables et ol les éléments écologiques intrinseques des écosystéemes d'accueil
sont propices. L'évaluation de I'état de conservation inclut des éléments de diagnostic basés sur I'état présent
et les évolutions futures de cet état, basées sur des menaces prévisibles et évaluables (INPN 2018).
L'évaluation de I'état de conservation du Rat des moissons en France est réalisée selon le protocole européen
et les criteres utilisés pour le calcul de cet état de conservation sont présentés ci-dessous. Cette évaluation
doit d’abord étre faite a I'échelle de chaque région biogéographique, puis synthétisée a I'échelle de la France.
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e Statut du Rat des moissons
Réglementation
Le Rat des moissons n’est pas une espece réglementée, ni au niveau européen, ni en France au titre de I'Arrété

du 23 avril 2007. Il n’est pas inclus dans la liste des mammiferes nuisibles aux cultures (Arrété du 31 juillet
2010). Il ne fait pas non plus partie des espéces chassables (Arrété du 26 juin 1987).

Listes rouges

Monde
Liste rouge mondiale de I'UICN (évaluation 2008 et 2016) LC
Liste rouge européenne de I'UICN (évaluation 2007) LC
France

Liste rouge des mammiferes continentaux de France métropolitaine (UICN 2009 et 2017)

Régions

Liste rouge des mammiferes menacés en Alsace (2014) LC
Liste rouge des mammiféeres sauvages d’Auvergne (2015) DD
Liste rouge des mammiferes hors Chiroptéres de Bourgogne (2015) NT
Liste rouge et Responsabilité biologique régionale Mammiféres de Bretagne (2015) DD
Liste rouge des mammiferes de la région Centre (2013) DD
Liste rouge des mammiferes de Haute-Normandie (2013) LC
Liste rouge de la faune menacée en Picardie (2016) LC

UICN : Union Internationale pour la Conservation de la Nature
LC : Least Concern, préoccupation mineure

DD : Données insuffisantes

NT : Quasi menacé

Listes d’espéces déterminantes

Le Rat des moissons est une espece déterminante dans l'inventaire des Zones Naturelles d’Intérét Floristique
et Faunistique (ZNIEFF) de Bretagne (2004) et d’lle-de-France (2018).
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lll.  Objectifs de la these

Cette introduction générale a permis de contextualiser la these par rapport aux deux principaux sujets d’étude,
a savoir le phénomeéne de dispersion qui est essentiel a la structuration génétique des populations et I'effet
des inondations sur les populations de rongeurs. A la lumiére des connaissances actuelles sur I’écologie du Rat
des moissons, rappelées en introduction, cette these a pour objectifs :

(1) de déterminer les capacités de déplacements et de dispersion du Rat des moissons.

Il s’agira de vérifier que I'espéce présente effectivement de bonnes capacités de dispersion, comme cela est
mentionné dans la littérature, mais dans des études déja anciennes et sans protocole dédié a cette question
précise. L’originalité méthodologique repose sur la combinaison d’observations directes (capture-marquage-
recapture, radiopistage) et d’inférences génétiques basées sur le polymorphisme des microsatellites
disponibles pour le Rat des moissons. Les résultats forment le chapitre C. Il. 1., page 104.

(2) d’évaluer I'effet des inondations sur les déplacements individuels.

Les inondations sont des perturbations qui affectent beaucoup les peuplements de petits mammiferes en
place, mais compte-tenu de sa biologie particuliére (déplacements en hauteur dans la végétation, grandes
capacités de déplacements), le Rat des moissons présente peut-étre un comportement différent des autres
especes, avec des conséquences sur la structuration génétique des populations inondées. Afin d’étudier le
comportement des Rats des moissons au cours d’une séquence hydraulique compléte (avant I'inondation,
pendant la montée des eaux, pendant les hautes eaux et apres la crue), plusieurs méthodes de terrain,
complémentaires entre elles, ont été mise en ceuvre dans un site expérimental unique au cours de six années
consécutives, avec plusieurs inondations chaque année d’intensité variable. Les résultats sont présentés dans
le chapitre C. Il. 2., page 125.

(3) d’identifier la structure génétique d’une population de Rats des moissons a I’échelle d’un paysage.

A I’échelle d’un paysage, une population de Rats des moissons est-elle unique ou subdivisée avec des flux
géniques entre sous-populations ? Quels effets peuvent avoir les caractéristiques du paysage sur les flux de
geénes chez cette espece ? Pour répondre a ces questions, j'ai étudié la diversité génétique de plusieurs
populations de Rats des moissons a différentes échelles spatiales, grace a un ensemble de marqueurs
moléculaires dont certains ont été spécialement mis au point pour cette étude. Les résultats constituent un
article dans le chapitre C. Ill., page 141.

Les deux premiers objectifs (1) et (2) nécessitent de mettre en ceuvre un certain nombre de techniques
expérimentales sur le terrain, dont certaines sont adaptées a la petite taille de I'espéce et a son écologie
particuliére : ces techniques font I'objet d’un chapitre propre (chapitre B. page 54).

Enfin, en forme de synthése, je tenterai de tirer des enseignements plus généraux a partir de cette étude

particuliére consacrée au Rat des moissons, pour la prise en compte de la génétique dans la conservation de
la nature.
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B. DIFFERENTES TECHNIQUES POUR L’ETUDE DU RAT DES
MOISSONS SUR LE TERRAIN

I. Nécessité de mettre au point des méthodes adaptées a cette espece

Dans le cadre de cette thése, je suis amené a étudier I'occupation spatiale et les déplacements des Rats des
moissons dans un habitat principal, la roseliere dense. Les techniques d’étude classiques des petits
mammiféres fonctionnent a priori, sauf que d’une part, le Rat des moissons présente plusieurs particularités
biologiques qui nécessitent des adaptations pour la capture des individus, leur marquage et le suivi spatial, et
que d’autre part, la roseliére dense est un milieu impénétrable qui complique énormément les manipulations.

o Le Rat des moissons se déplace au sol mais également en hauteur dans la végétation épaisse, surtout
en été. Le piégeage avec des pieges-trappe doit s’adapter a ce comportement, en placant des pieges
surélevés quand la végétation le permet.

o Le Rat des moissons est le plus petit rongeur d’Europe, ce qui entraine des contraintes fortes :

- son poids (6 —8 g pour un adulte) est un handicap pour la télémétrie, nécessitant des émetteurs
réduits au minimum mais a la durée de vie et a la portée forcément limitées ;

- sa petite taille ne permet pas d’utiliser de boucles auriculaires pour le marquage individuel ; il
faut soit marquer le pelage par tonte des poils, soit utiliser les plus petits transpondeurs du
marché, avec une technique d’injection qui doit étre trés précise.

o Laroseliere dense empéche I'observateur de se déplacer normalement, surtout s’il y a une épaisseur
de litiere seche. C'est une contrainte forte pour le piégeage et le suivi télémétrique, qui nécessitent
d’ouvrir des layons dans les roseaux puis de les entretenir régulierement quand la végétation repousse
(photo 4).

Photo 4 : Layon ouvert au taille-haie pour le piégeage dans une roseliére dense du
marais de Lavours (hauteur des roseaux 3 m, densité > 100 tiges / m?) © O. Billaud.
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Différentes techniques de détection, de capture, de marquage individuel et de suivi spatial ont été testées
dans le cadre de cette thése (tab. 3). Quatre d’entre elles sont déja utilisées pour I'étude des petits
mammiféres en général mais n’avaient jamais été appliquées au Rat des moissons sur le terrain (en |'état des
études publiées) : détection par pieges-photos et caméra thermique, radio-identification et suivi télémétrique
en roseliére dense. Une autre technique est nouvelle : le suivi spatial par radar harmonique.

Tableau 3 : Liste des techniques d’étude de terrain existantes et appliquées au Rat des moissons.

Technique Testé Nouve?u pour I’é.tt‘xde Nouveau pour I"étude
des petits mammiféres du Rat des moissons
Détection des individus
Piege-photographique oui non oui
Détection thermique oui non oui
Tubes de nourrissage (bait-tubes) non non ?
Tubes collecteurs de poils (hair-tubes) non non ?
Faux nids en balle de tennis non non non
ADN issu de féces ou de poils non non non
Odeur (avec chien dressé) non non non
Capture
Pieges surélevés oui non non
Marquage individuel
Tonte du pelage oui non non
Tatouage oui non oui
Radio-identification oui non oui (sur le terrain)
Boucles auriculaires non non impossible
Amputation de phalanges non non (a proscrire !) non (a proscrire !)
Suivi spatial
Radiopistage oui non oui (roseliére dense)
Radar harmonique oui oui oui
Poudre fluorescente non non oui
Isotopes radioactifs non non (a proscrire !) non (a proscrire !)
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Il.  Présentation des méthodes testées

1. Méthodes de détection des individus

1.1. Pieges photographiques
Contexte

Les méthodes passives de détection des petits mammiferes, comme les pieéges-photos, sont beaucoup moins
utilisées et développées que les méthodes de captures avec trappes. Pourtant, les pieges-photos présentent
des avantages :
- ils n’entrainent aucune blessure aux animaux ;
- ils ne nécessitent pas d’étre visités chaque jour comme les pieges-trappes, ce qui est trés intéressant
dans une roseliere dense ou le cheminement est difficile ;
- ils peuvent détecter plus d’un individu par nuit-piege, ce qui est impossible avec un piege-trappe qui
se referme sur I'individu capturé (McCleery et al. 2014).

Par ailleurs, les pieges-photos permettent d’améliorer nos connaissances sur les rythmes d’activité des petits
mammiféres, sur leur comportement et sur les interactions entre especes. Cependant, il est parfois difficile
d’identifier les espéces et de reconnaitre les individus avec un piege-photos, et le flash peut perturber certains
animaux. Techniquement, la masse d’un animal et sa distance avec le piege-photo vont déterminer la quantité
de radiations infrarouges émises et détectées par le capteur de I'appareil (Hobbs et Brehme 2017). Par
conséquent, le Rat des moissons figure parmi les mammiféres les plus difficiles a détecter, et il n’existe en
effet aucune étude scientifique publiée, sauf la mention dans le Surrey (Grande-Bretagne) d’'un essai
infructueux (Williams 2015).

Objectifs
1) Vérifier s’il est possible de prendre des photos et des vidéos de Rat des moissons a I'aide d’un piege-
photos ;
2) Observer son rythme d’activité en été et en hiver.
Méthode
Des piéges-photos ont été disposés dans la roseliere du marais de Lavours (45.80922 N 5.75105 E) sur deux
périodes, en du 4 au 15 décembre 2016 et du 16 au 25 aolt 2017. A chaque période, le dispositif

comprenait deux doublets « piege-photos + planchette d’agrainage », les doublets étant espacés de 10 meétres
(photo 5) :

- les piéges-photos de marque Reconyx, modele Ultrafire, étaient posés sur des piquets en plastique de
60 cm de haut ;

- les planchettes étaient placées a 80 cm devant chaque appareil, fixées a des piquets en plastique de
méme hauteur ;

- des graines (mélange de millet, tournesol, blé, mais concassé) étaient régulierement rechargées sur
ces planchettes.
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Le nombre d’occurrences des animaux est
comptabilisé chaque heure: une occurrence
est la présence d’'un individu d’'une espéce,
pendant une période continue, séparée d’une
autre période par un délai d’au moins 10
minutes. Le nombre d’occurrences refléte
I'intensité de l'activité des individus qui sont
attirés par les graines. Cependant, un biais peut
exister entre I’hiver ou le manque de nourriture
pousse les rongeurs a utiliser davantage les
graines offertes que I'été, quand ils peuvent
plus facilement trouver leur nourriture dans
leur environnement.

Photo 5: Piege photographique installé devant un poste de
nourrissage (marais de Lavours) © F. Darinot.

Résultats

L'un des deux pieges-photos n’a pas fonctionné en ao(t 2017. L’identification des mulots sur les photos et les
vidéos n’est pas possible : on ne peut pas trancher entre le Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus) et le Mulot
a collier (A. flavicollis), qui tous deux vivent dans la roseliere. Les Rats des moissons, en revanche, s’identifient
aisément (tab. 4). On ne peut pas non plus individualiser les animaux, méme si certains présentent des
particularités qui laissent penser qu’il s’agit du méme individu (taille, comportement sur les vidéos).

Tableau 4 : Nombre d’occurrences des espéces identifiées avec les pieges-photos.

4 - 15 décembre 2016 16 — 25 aodt 2017
Espéce 2 piéges-photos, 12 nuits 1 piege-photos, 10 nuits Total
24 nuits-pieges 10 nuits-piéges
R:—:lt des m0|.ssons 395 105 500
(Micromys minutus)
Mulot
(Apodemus sp.) 88 >7 145
Total 483 162 645

Afin d’estimer le rythme d’activité du Rat des moissons et du mulot, il est possible de calculer des pourcentages
d’occurrences par tranches horaires, en décembre et en aolt. On utilise les heures des prises de vues,
rapportées au temps universel coordonné (UTC) pour pouvoir comparer les données hivernales et estivales
(fig. 15).
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Figure 15 : Rythmes d’activité du Rat des moissons et du mulot (Apodemus sp.) en décembre (a) et en aolit (b),
dans une roseliére du marais de Lavours.

Discussion

Il est possible de photographier et de réaliser de courtes vidéos de Rat des moissons dans son milieu naturel
a I'aide de pieges photographiques classiques. Il conviendrait d’allonger la distance entre le sujet (animaux
perchés sur la planchette) et I'appareil jusqu’a 1 metre afin d’améliorer la netteté des images, en veillant a ne
pas perdre la détection des animaux. Les séquences vidéo permettent d’observer les interactions entre
especes sur le lieu de nourrissage, ce qui est impossible par d’autres techniques et tres aléatoire par
I'observation directe dans la nature. Cependant, il est quasiment impossible de différencier entre eux les
individus photographiés, ce qui rend cette technique inadaptée au dénombrement des individus.

Concernant le deuxiéme objectif de I'expérience, les piéges-photos ont permis d’établir des rythmes
d’activités grace a un nombre suffisant d’occurrences des animaux. En hiver, avec des jours longs de neuf
heures, on observe deux pics d’activité, a I'aube et surtout en fin de journée ; une troisieme période d’activité
semble exister vers minuit. En été, avec des jours de 14 heures, le rythme d’activité du Rat des moissons
semble assez constant tout au long de la nuit. Ceci contredit I'observation de Cross (1970), qui reléve des
périodes d’activité plus longues et plus espacées pendant les jours courts. Par ailleurs, on remarque que le Rat
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des moissons est bien actif en journée, surtout en hiver : le manque de nourriture et des besoins en énergie
accrus le forcent probablement a allonger le temps consacré a la recherche de nourriture. Par comparaison,
le Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus) est franchement nocturne.

Le rythme d’activité du Rat des moissons a trés tot été étudié, surtout en captivité (Smirnov 1957, Saint-Girons
1959, Gelmroth 1959, Cross 1970, Gorecki 1971). Chez cette espéce, tous ces auteurs s’accordent sur la grande
variabilité individuelle des rythmes circadiens. Le Rat des moissons est actif de jour comme de nuit, mais
davantage la nuit (Cross 1970). En captivité, deux pics d’activité ressortent clairement, I'un au crépuscule et
I'autre au lever du jour (Trout 1978b). On retrouve ces pics dans notre période hivernale mais pas en été.

Conclusion

Les pieges photographiques sont des outils tres intéressants pour I'étude des Rats des moissons dans son
environnement naturel. Des applications peuvent étre testées notamment en période d’inondation, quand il
est difficile d’installer des pieéges-trappe et de les relever régulierement.

1.2. Détection thermique
Contexte

Le recours a I'imagerie infrarouge pour détecter la présence de mammiféres a été testé par plusieurs auteurs
sur des grands herbivores, des carnivores, des écureuils et des lievres (Boostra et al. 1994, Swann et al. 2004,
Cilulko et al. 2013). Seuls Boonstra et al. (2004) ont testé avec succés la détection thermique sur un petit
mammifére, la souris sauteuse des champs (Zapus hudsonius) qui pese 18 g. C'est une technique
complémentaire et plus rapide que le piégeage, qui permet d’autres approches, comme la reconnaissance des
nids et des terriers occupés.

Cependant, elle présente plusieurs limitations :

- Afin d’obtenir un bon contraste thermique entre I’'animal et son environnement, le suivi doit se faire
a certains moments de la journée ou de la nuit, par températures plus basses que la température
corporelle ;

- La détection de certains animaux au nid ou dans leur terrier ne fonctionne pas quand la fourrure et le
nid sont trop isolants ;

- Certains objets peuvent absorber et émettre des radiations infrarouges, méme quand la température
ambiante est basse ;

- Les radiations infrarouges pénetrent mal dans la végétation et peuvent limiter la détection d’'un
animal.

L'imagerie infrarouge n’a pas encore été testée sur un mammifere aussi petit que le Rat des moissons et dans
une végétation aussi dense qu’une haute roseliere, a priori peu perméable aux radiations infrarouges.

Objectifs
- Vérifier s'il est possible d’utiliser I'imagerie infrarouge pour détecter et identifier les Rats des moissons

dans une roseliére dense.
- Détecter la présence de Rat des moissons dans des nids, grace a la chaleur dégagée par leur occupant.
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Méthode

Deux types de caméras infrarouge ont été utilisées dans le marais de Lavours pour rechercher les Rats des
moissons et leurs nids : une caméra Flir b50® en février 2016 et une caméra plus performante Flir T600® en
janvier 2017 (photo 6).
Pour le test de détection des Rats des moissons, les essais se sont déroulés dans une roseliere dense du marais
de Lavours (coordonnées centrales 45.80922 N 5.75105 E) en suivant a pied les layons ouverts dans la
végétation. Quelques incursions ont été faites dans la roseliere depuis ces layons, sur une dizaine de métres
tout au plus (milieu impénétrable).
Les 27 et 28 février 2016, la prospection des animaux et des nids s’est faite en trois temps (carte 6) :

- @ parcours de 16h a 18h : essai en plein jour, temps ensoleillé sans nuage, 12°C

- @ parcours de 19h30 a 21h30 : nuit claire, vent nul, 3°C

- @ parcours de 5h15 a 9h30 : nuit claire, vent jusqu’a 6h30, -3°C
Le 20 janvier 2017, la prospection s’est déroulée de 6h a 8h (parcours @ sur la carte) par -14°C, vent nul.
L'émissivité des caméras était réglée sur 0.96.

Carte 6 : Parcours effectués en 2016 et 2017 pour la recherche des Rats des moissons et de la mesure
de la température des nids par caméra thermique.
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Photo 6 : Caméras infrarouge utilisées pour les tests : Flir b50 (a gauche © F. Darinot) et Flir T600 (a droite © Flir).

La mesure de la chaleur des nids s’est déroulée les 18 et 24 janvier 2017, dans la méme roseliére ou huit nids
avaient été repérés en décembre 2016 et dont I'activité de trois d’entre eux avait été surveillée avec un piege-
photos du 19.12.16 au 05.01.17. Ces trois nids ont été choisis pour le test de température, (carte 5) :
- Nid 1: pas d’activité observée au piege-photos
- Nid5:idem
- Nid 8 : 1Troglodyte mignon (Troglodytes troglodytes) entre le 23.12.16 ; 2 Rats des moissons entrent
dans le nid respectivement les 02.01.17 et 05.01.17

Les 18 et 24 janvier 2017, le temps était sec, sans vent, avec une température au moment des tests égale
respectivementa—2°Cet-5 °C.

Résultats
e Détection des Rats des moissons

En 2016, en fin d’aprés-midi, les surfaces des roseaux exposées au soleil étaient chaudes et renvoyaient un
signal qui brouillaient I'image en infrarouge. Des petits mammiféres qui ont une température corporelle
d’environ 37 °C auraient été impossibles a détecter. De nuit, les températures de I'air et des supports étaient
trés basses et offraient un fort contraste avec le corps des animaux. Au total, quatre petits mammiféres et
deux oiseaux ont été détectés. Situés a environ 3 m de 'observateur, ils renvoient un point trés lumineux sur
I’écran (photos 7 et 8). Leur comportement de fuite permet de les différencier : les petits mammiféres
descendent lentement le long d’une tige de roseau, tandis que les oiseaux s’envolent brusquement en
poussant un cri. L'image ne permet pas d’identifier les espéces, mais seuls un Rat des moissons ou un mulot
peuvent grimper si haut sur un roseau (les muscardins sont en hibernation a cette époque et il n'y a pas de
Souris grise (Mus musculus) dans cette roseliére). Les oiseaux ont été identifiés comme des Merles (Turdus
merula) grace a leur cri.

En janvier 2017, la caméra plus performante (Flir T600) a fourni des images plus nettes de deux petits
mammiféres, par grand froid (-14°C), sans toutefois permettre I'identification de I'espéce (photos 9 et 10). Ce
sont les piégeages menés en paralléles permettent d’écarter la présence de tout autre espéce qu’un Rat des
moissons.
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Photo 7 : Rat des moissons ou mulot a Photo 8 : Merle (Turdus merula) a environ
environ 3 meétres (20h07) © F. Darinot. 3 meétres (6h55) © F. Darinot.

4.5

2017-01-20
07:43

Photo 9 : Rat des moissons a 1,50 m de haut sur une tige de Photo 10 : Rat des moissons 3 2 m de haut sur une tige de
Phragmite a 3 m de distance, température de I'air -14 °C, fin  ppragmite 3 4 m de distance, température de Iair -14 °C, fin
de nuit, 20 janvier 2017 © F. Darinot. de nuit, 20 janvier 2017 © F. Darinot.

e Mesure de la température des nids

Ces tests sont trés sommaires, mais ils montrent que les nids peuvent avoir une température différente de la
température ambiante. Huit mesures de températures ont été réalisées sur trois nids entre 15h53 et 17h30
sur deux jours (tab. 5). La température d’un nid peut varier entre le 18 et le 24 janvier a la méme heure (nid
n°8) et au cours d’'un méme aprés-midi en une heure (nid n°5). Le 18 janvier, entre 15h53 et 16h20, les nids
n°5 et 8 sont plus chauds que la végétation, alors que le nid n°1 est plus froid ; I’écart de température mesuré
est égal a 4 °C dans les deux cas. Les températures sont toujours basses et le nid le plus chaud ne fait que 2.9
°C a sa surface. Certains nids chauds présentent nettement un gradient de température positif vers leur centre
(nid n° 1 le 24.01, nid n°® 5 le 18.01) et non une température uniforme sur toute leur surface. Aucun animal
n’occupait les nids au moment des mesures : tous ont été vérifiés a I'aide d’une tige de roseau introduite
dedans, et non avec un doigt qui aurait laissé une empreinte infrarouge tres intense.
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Tableau 5 : Résultats des mesures de température de 3 nids a deux dates et pour différentes heures de
I'aprés-midi (écart de température entre le nid et son environnement).

24-janv

15h45
chaud (+ 4°)

17h03
froid (- 4°)

15h53
chaud (+4°)

15h57
chaud (+4°)

17h16
froid (- 4°)

16h09
chaud (+4°)

Discussion

Dans une roseliére dense, la caméra infrarouge est un outil intéressant pour localiser les petits mammiferes,
méme aussi petits qu’un Rat des moissons, mais sa sensibilité ne dépasse pas 4 a 5 métres. On ne peut donc
pas réaliser de véritables comptages de population comme pour les grands mammiféres, car il faudrait
prospecter systématiquement la roseliére avec toutes les difficultés de progression liée a ce type de milieu.
Par ailleurs, la silhouette de I'animal a I'écran ne permet pas d’identifier I'espéce, ni méme de différencier un
rongeur d’un passereau ; en revanche, leur comportement de fuite est différent, le passereau s’envolant alors
que le rongeur descend doucement le long du roseau. Comme l'ont déja rapporté certains auteurs, la
détection thermique est intéressante pour connaitre le comportement des animaux : dans le cas du Rat des
moissons, cette technique a permis de montrer que les individus se déplacent a découvert par des
températures extrémement basses (- 14 °C).
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Les mesures de température montrent que certains nids étaient trés probablement occupés avant I'arrivée de
I'observateur : ce sont les nids chauds avec un coeur plus chaud que le pourtour. S’ils avaient simplement été
chauffés par le soleil, ils auraient une température uniforme. Par ailleurs, le nid chaud n°8 était completement
abrité du soleil et sa chaleur était forcément d’origine interne. On peut émettre I’hypothese que les occupants
étaient des Rats des moissons, puisque les piégeages menés en paralléles n’ont révélé que la présence de
cette espéce dans la roseliére a cette période-la. De plus, le nid n°1 a déja été occupé par un Rat des moissons
le 4 janvier précédent (photo 11). Il semble improbable qu’un Roitelet mignon puisse occuper un nid de jour,
cet oiseau étant susceptible d’entrer dans un nid de Rat des moissons, comme cela a été observé lors d’'une
précédente expérience. Par ailleurs, les températures des nids sont toujours basses et les écarts de
température entre le nid et son environnement sont toujours faibles : 4 °C. Il est donc probable que les nids
se sont vidés de leur occupant un certain temps avant I’arrivée de I’observateur, un temps suffisant pour que
la température baisse jusqu’a 2.9 °C au maximum. Ou bien les nids sont tres isolants et leur température
extérieure reste basse, méme occupés par un petit mammiféere. Compte-tenu du rythme d’activité d’'un Rat
des moissons en hiver, les nids servent de repos pendant la journée et peuvent étre quittés dés 15 h. Une
nouvelle série de mesures devrait étre réalisée pour mieux comprendre le déterminisme de la chaleur des
nids : il faudrait davantage de nids, avec des mesures de température tout au long de la journée, couplées
avec des pieges-photos pour connaitre I'espéce qui occupe les nids.

Photo 11 : Rat des moissons entrant le nid n°1 (4 janvier 2017, 22:59, température de I'air 0° C)
© F. Darinot.

Conclusion

Au final, I'intérét de la détection thermique s’avére assez limité pour savoir si des petits mammiferes vivent
dans la roseliere : le piégeage et les pieges-photos sont plus efficaces et plus précis. Cette technique peut
néanmoins apporter des informations complémentaires sur le comportement des animaux. Concernant la
détection des nids, la caméra thermique est un outil tres intéressant qui peut étre utilisée dans diverses études
de terrain.
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1.3. Mesure du pouvoir isolant des nids
Contexte

Dans le cadre d’une étude sur la dispersion du Rat des moissons, il est important de connaitre la perméabilité
des habitats qui composent le paysage, a différentes saisons. Dans le cas du marais de Lavours, la roseliere est
un des habitats principaux du Rat des moissons, pour la reproduction mais aussi pour I’hivernage. En effet, on
a montré que certains individus restent dans la roseliére en hiver, méme pendant les inondations. Quelles
ressources peuvent-ils trouver dans un tel habitat a cette saison ? La question des gites est particulierement
cruciale, car les abris habituellement occupés en hiver n’existent pas a cause des inondations : il n’y a pas de
galeries d’autres rongeurs que les Rats des moissons pourraient utiliser et ils ne peuvent pas construire des
nids au sol. On a montré cependant que le Rat des moissons réutilise les nids d’été aériens pour s’abriter en
hiver. Les nids d’été jouent donc un réle important dans la survie des individus en hiver, en limitant les pertes
d’énergie des animaux. Toutefois, on peut s’interroger sur le pouvoir isolant des nids de Rat des moissons, vu
leur petite taille et la faible épaisseur de leur paroi. Un nid est-il réellement isolant du froid, est-il vraiment un
gite efficace pour un Rat des moissons ?

Objectifs

- Mesurer la cinétique de refroidissement d’un corps chaud contenu dans un nid ;
- Mesurer le pouvoir isolant d’un nid d’été encore en place en hiver (nid sec).

Méthode

Cing nids ont été prélevés dans une roseliere du marais de Lavours au cours de I'été 2016, et conservés au sec.
Le 26 janvier 2017, un protocole simple est mis en place pour déterminer le pouvoir isolant de ces cing nids.
Au laboratoire, 10 ml d'eau a 42 °C sont versés dans des piluliers en verre préalablement conservés a
température ambiante de la piece (22 °C) ; I'’eau est plus chaude que la température corporelle d’un Rat des
moissons (la température du cerveau peut varier de 34,3 a 37,4 °C in Tegowska 1991) pour qu’elle ne se
refroidisse pas en-dessous de celle-ci avant de commencer les mesures. La masse moyenne d’un Rat des
moissons est de 7 g, équivalant a un volume moyen du corps égal a 7 ml si I'on considére que la masse
volumigue d’un animal est égale a 1 ; un volume de 10 ml correspond a un gros Rat des moissons. Dehors, par
une température de 0,1 a 0,5 °C, sans vent et a 'ombre, les piluliers sont rapidement insérés dans les
nids (photo 12) ; un sixieéme pilulier rempli d’eau chaude reste exposé a I’air ambiant (témoin). Ces conditions
simulent celles d’une roseliére dense ou les nids ne sont pas exposés au soleil. Toutes les 5 min, la température
est mesurée dans chaque pilulier et dans I'air ambiant a I'aide d’'un thermomeétre sonde TFA thermojack®
(photo 13).

Photo 12: Insertion du pilulier rempli d’eau
chaude dans un nid sec.

Photo 13 : Mesure de la température de I’eau dans les nids.
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Résultats

Les cing nids sont des petits nids individuels, différents des nids de mise-bas et d’élevage qui sont deux fois
plus gros. llIs présentent les caractéristiques suivantes :

Diam.Ext  Vol.ext  Diam. Int Vol. int Epaisse‘ur mMOY.  \iasse @
(mm) (cm3) (mm) (cm3) Paroi (mm)
Nid 1 70 179.5 26.8 10.1 21.6 8
Nid 2 65 143.7 30.6 15.0 17.2 4
Nid 3 65 143.7 30.2 14.4 17.4 5
Nid 4 80 267.9 30.8 15.3 24.6 9
Nid 5 70 179.5 33.2 19.2 18.4 6
moyenne 70 182.9 30.3 14.8 19.8 6.4

On remarque que le volume intérieur d’un nid correspond a environ deux fois le volume d’un Rat des moissons
adulte, ce qui est tout a fait plausible si I'on considere que I'animal a besoin d’espace pour bouger dans son
nid.

e Cinétique de refroidissement d’un corps chaud contenu dans un nid

Par une température extérieure de 0,4 °C, I’eau se refroidit moins vite dans les nids qu’a I’air libre (fig. 16) :
- apres 25 min, I'’eau est encore a 14 °C contre 3,4 °C a l'air ;
- apres 65 min, sa température tombe a 4,6 °C contre 1 °C a l'air.
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Figure 16 : Evolution de la température de I'eau dans les nids, a I’air libre et de la température de
I'air ambiant au cours du temps.
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e Pouvoir isolant des nids d’été en hiver (nid sec)

Le pouvoir isolant d’'un matériau peut se mesurer grace a sa conductivité thermique A : plus A est élevé, moins
le matériau est isolant. La conductivité thermique d’un matériau dépend de la relation entre le flux de chaleur
qui traverse ce matériau et le gradient de température AT qu’il génére.

La conductivité thermique pour le matériau du nid s’exprime par la relation (1), pour un corps sphérique entre
une paroi intérieure, la cavité du nid et une paroi extérieure.

Text—Tint
A=——"—""— (1)
RTh T Text Tint
d'ou
R _ Text—Tint
Th —
AT Text Tint

La résistance thermique Ry, quantifie I'opposition au flux thermique entre deux isothermes. On suppose ici
gue chacune des deux parois est isotherme. On a :

AT
Rrp = —

4

ou @ est le flux thermique en w.

Le flux thermique est quantifié par la variation de I’énergie thermique du corps (le pilulier rempli d’eau chaude)
au centre du nid. On a:

8AU(E) . AT
@ = ot d’ou Ryp = EXTG)
at

Expérimentalement, on mesure la température au centre du nid et on fait I’'hypothése que cette température
est homogéne dans le corps (le pilulier). De cette facon on exprime le flux qui est négatif car sortant du nid
par :

AU(t) = —mCpAT(t)

ou m (kg) est la masse du corps au centre du nid,
Cp (j/kg/°C) sa capacité calorifique,
AT (t) (°C) la variation de la température de ce corps qui est mesurée.

d’ou
__ —A4Uu(t)/mCp
Rrn = —mm—
at

La fonction AU (t) est de type exponentiel, ce qui se vérifie bien sur le tracé expérimental (fig. 17). Ona:

AU(t) = pe™*
aAU(t
J - e_at
dat
R = 1
™™ amCp
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Figure 17 : Evolution du flux thermique sortant en w au cours du temps.

Bilan :
AU(t)=9,31E-01*exp(-at) expérimental
a 6,37E-04 pourtens
0AU(t)/0T flux thermique w=j/s
mCp 41,8 J/°C
Rrh 37,56 °C/w
A 0,076 w/m/°C
Fext 0,035 m
Fint 0,0155 m

La conductivité thermique d’un nid de Rat des moissons, calculée d’apres cing nids secs agés d’environ six
mois, est égale a A = 0,076 w/m/°C.

Discussion

La conductivité thermique d’'un nid de Rat des moissons, mesurée en hiver environ six mois apres sa
fabrication, est légérement supérieure a la conductivité thermique des isolants en fibres naturelles utilisés
dans le batiment, comme la ouate de cellulose, la laine de chanvre ou la fibre de bois (A égal en moyenne de
0.030 a 0.040 w/m/°C). Sa valeur est néanmoins trés basse et on peut considérer qu’un nid sec de Rat des
moissons possede un fort pouvoir isolant. De surcroit, les mesures effectuées lors de cette expérimentation
sont probablement faussées du fait des conditions expérimentales, ce qui conduit sans doute a majorer les
valeurs de A. En effet, dans la nature, les Rats des moissons referment I'ouverture quand ils sont dans le nid
en réarrangeant les fibres de la paroi, alors que dans le test, le sommet des piluliers remplis d’eau chaude
affleurait la surface du nid sans couverture : les pertes de chaleur étaient forcément plus importantes,
accélérant la baisse de température de I'eau et donc augmentant la conductivité thermique mesurée.
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Conclusion

Les nids aériens fabriqués dans la roseliére sont réellement isolants du froid. lls offrent probablement une
ressource vitale pour les Rats des moissons qui restent dans la roseliére en hiver, leur permettant de s’y abriter
et de limiter ainsi leurs pertes d’énergie, donc d’améliorer leurs chances de survie. Des observations de terrain
confirment que les Rats des moissons s’abritent dans les nids en hiver, et parfois a plusieurs dans un méme
nid, ce qui limite encore davantage leurs dépenses d’énergie. Par ailleurs, des résultats de radiopistage
peuvent également laisser penser que les Rats des moissons s’abritent dans la litiere des roseaux quand elle
est suffisamment épaisse. Ce comportement a déja été mis en évidence au Japon par Ishiwaka et Masuda
(2017, comm. pers.), qui ont montré que la femelle de Rat des moissons est capable de construire des nids
ellipsoides ou sphériques dans la litiere végétale.

Ainsi, la roseliere en hiver constitue un habitat assez favorable au Rat des moissons grace a deux types de
ressources :
- des ressources trophiques avec les innombrables larves contenues dans les tiges de roseaux que les
Rats des moissons consomment en grignottant les tiges ;
- des abris contre le froid et les intempéries avec les nids aériens fabriqués en été (et sans doute aussi
dans la litiere seche).
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2. Méthodes de capture

La détectabilité du Rat des moissons représente un véritable probleme dans les études, car les méthodes
habituelles de piégeage au sol sont peu efficaces, surtout en été. Généralement, les petits mammiféres sont
plus difficiles a capturer en été, comme le Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus) (Butet 1994, Butet et Paillat
1997), mais c’est encore plus vrai avec le Rat des moissons (Sleptsov 1947, Trout 1978). Par ailleurs, le piégeage
en hauteur au-dessus du sol a été testé avec succes pour cette espece (Warner et Batt 1976, Nordvig et al.
2001, Riordan et al. 2009, Vogel et Gander 2015 et Kettel et al. 2016), mais seuls Vogel et Gander (2015) ont
réalisé une expérimentation au cours de I'été ; malheureusement, le nombre total de Rats des moissons
capturés était tres faible (n = 14) et leur résultat n’était pas significatif.

Afin d’améliorer la détectabilité de cette espéce en été, j'ai testé I'efficacité du piégeage avec des piéges-
trappe posés sur le sol et installés en hauteur dans la végétation, dans une roseliere dense, au cours de deux
années de suivi. Dans une grille de 2 400 m?, 80 paires de piéges I.N.R.A. comprennent un piége au sol dans la
litiere de feuilles seches et un piege posé sur un piquet de 60 cm. Je fais I'hypothése que les individus sont
plus faciles a capturer en hauteur en été, parce qu’ils se déplacent préférentiellement dans la partie supérieure
de la végétation herbacée ou certaines ressources importantes sont disponibles. La nourriture y est abondante
avec les insectes et les graines portées par les plantes. Pour la reproduction, les femelles y trouvent des feuilles
fines et longues indispensables pour construire leur nid de mise-bas et d’élevage ; ces femelles en oestrus
attirent les males sexuellement actifs qui circulent dans les parages. De surcroit, I'épaisseur de la végétation
permet aux Rats des moissons de se protéger des prédateurs (Trout 1978, Darinot 2016). Je fais également
I’'hypothese que la densité du couvert végétal ainsi que I'épaisseur de la litiere de feuilles seches améliorent
I'efficacité du piégeage en hauteur en été.

Sur 10 720 nuits-piéges, le Rat des moissons représente 85 % des 1 078 petits mammiferes capturés. Parmi les
cing espéces contactées, il est le seul a se faire prendre davantage en hauteur (n = 702) qu’au sol (n = 213).
Par conséquent, en été, le Rat des moissons est effectivement plus facile a capturer en hauteur que par terre
dans une roseliére ; néanmoins, certains individus se font encore prendre au sol, comme cela a été reporté
par certains auteurs (Jensen et Hansen 2003, Scott et al. 2008, Vogel et Gander 2015). Pendant une inondation,
le Rat des moissons est le seul a se faire capturer dans les piéges surélevés et le grand nombre de prises laisse
penser que cette espece résiste bien aux crues, comme cela a déja été mentionné par Kettel et al. (2016). Les
résultats ne montrent pas que la probabilité de détection en hauteur augmente avec la densité de la roseliere,
mais en revanche, elle augmente légérement avec |'épaisseur de la litiere seche. Par ailleurs, le Rat des
moissons représente la grande majorité des espéeces capturées, ce qui tend a confirmer que les roselieres sont
des habitats tres favorables a cette espéce, comme |'ont déja rapporté d’autres auteurs (Perrow et Jowitt
2003, Haberl et Krystufek 2003, Surmacki et al. 2005, Amori et al. 2008, Kettel et al. 2016).

Article n°1

Mammalia, soumis le 04 novembre 2018

Improving detectability of the Harvest mouse (Micromys minutus Pallas, 1771) by above ground live-
trapping monitoring
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EPHE, PSL Research University, UMR 5175 CEFE, CNRS, UM, Univ. P. Valery, SupAgro, IRD, INRA, Biogéographie
et Ecologie des Vertébrés, Montpellier, France. e-mail: fabrice.darinot@cefe.cnrs.fr
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Abstract

Harvest mouse detectability represents a real issue for surveys, since usual ground traps monitoring is known
to fail in detecting this species, especially in summer. The present study proposes to test ground versus aerial
live-trapping efficiency for Harvest mouse in summer, with a trapping design using paired ground and aerial
traps over a two years survey in a reedbed. Over 10720 trap-nights, the Harvest mouse represented 85 % of
the 1078 small mammals captured, and it was the only species among five ones which was more trapped
above ground (n = 702) than on the ground (n = 213). Capture probability was significantly higher in upper
than in lower trap, with a slightly positive effect of leaf litter and, surprisingly, a negative effect of dense
vegetation cover. According to these outcomes, recommendations are made for Harvest mouse monitoring.

Keywords

Harvest mouse, aerial trapping, efficiency.

Introduction

For small mammal surveys as for other taxa, applications that rely on occupancy-related metrics cover a wide
range of ecological disciplines, including measures of species distribution, habitat selection and modelling,
structure and dynamic population studies and wildlife monitoring programs (MacKenzie et Royle 2005).
Occupancy, which basically could be defined as the fraction of sampling units in a landscape where a target
species is present, requires the implementation of techniques that take account of each species detectability.
Indeed, it is known that a species may not be detected in a sampling unit even actually it is present, leading to
underestimates of the true level of occupancy. Live trapping is a key technique for monitoring small mammal
populations (Flowerdew et al. 2002), but as animals are often not evenly distributed, traps may have different
detection probability relative to food source, ways of escape or proximity of the surrounding individual's home
ranges (Watkins et al. 2010). Moreover, the detection probability of occupancy can be influenced by features
of the local habitat or landscape, as well as behavior of individuals (Gu et Swihart 2004). Individual detectability
is thus a major issue for small mammal studies, particularly for some species with singular behavior like the
Harvest mouse (Micromys minutus) which is known to be difficult to trap in the wild (Flowerdew et al. 2002).

The Harvest mouse is a tiny mammal which is widespread in the Palaearctic and Indomalayan regions (Wilson
et al. 2016). Whereas IUCN has assigned the status “least concern” to this species (Aplin et al. 2008), the
Harvest mouse has the growing attention of scientists and naturalists in some countries like Switzerland and
Great Britain where its populations have declined during recent decades (Blant et al. 2012; Harris et al. 1995;
Perrow et Jowitt 1995). Unfortunately, it is understudied in the wild compared to other European small
mammals, and one of the reasons is that this elusive species appears to be difficult to capture with usual
ground trapping designs. The Harvest mouse is the smallest rodent in Europe, adults weighting around 7 g,
and it is a solitary species with no sexual dimorphism, the females sometimes being bigger than males (Rowe
et Taylor 1964, Trout 1978). It is the only small mammal in Europe, with the Hazel dormouse (Muscardinus
avellanarius), to be able to make aerial nests in tall vegetation. These nests are commonly used to detect the
presence of the mice in the wild because they are easy to find, but they don’t reflect the actual population
size (Riordan et al. 2009). While being able to move on the ground like any rodent, the Harvest mouse uses to
climb on tall vegetation and it is very skillful for jumping from leaf to leaf and grasping thin herbaceous stems.

From a general point of view, it is known that catchability of small mammals during summer months may

decline, as for the Wood mouse (Apodemus sylvaticus) (Butet 1994, Butet et Paillat 1997), but it is even more
pronounced for the Harvest mouse (Sleptsov 1947, Trout 1978). Some authors like Trout observed the same
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drastic decrease in population density during three consecutive trapping years, from an average of 200
individuals / ha during autumn and winter to almost zero in late spring and summer: he supposed that ground
trapping was responsible of that decline, while wondering if there could be a natural fluctuation in population
size. In another hand, trapping above ground was successfully tested for the Harvest mouse by some authors
like Warner et Batt (1976), and more recently by Nordvig et al. (2001), Riordan et al. (2009), Vogel et Gander
(2015) and Kettel et al. (2016). Except for Riordan et al. (2009), most of these studies tend to show that the
Harvest mouse trap success is higher with elevated than ground traps. But only Vogel et Gander (2015) carried
an experiment in summer months, a crucial period when individuals on the ground seem to vanish;
unfortunately, the total number of captured Harvest mice was very low (n = 14) in their survey and results
were not significant.

In order to improve the Harvest mouse detectability for biological conservation surveys and species
management plans, the present study proposes to test ground versus aerial live-trapping efficiency in summer.
The trapping design used paired ground and aerial traps over a two years survey in a reedbed. We assume
that the Harvest mouse is easier to catch above ground in summer, since individuals preferentially move in
the upper strata of the herbaceous vegetation where some key resources are available: food resources with
insects and seeds, mating resources for females with thin and long leaves essential for breeding nest’s building,
as for sexually active males grace to attractive females in oestrus staying around. Moreover, Harvest mice may
appreciate this thick upper stratum which allows him to hide more easily from ground carnivores and birds of
prey (Trout 1978, Darinot 2016). Nevertheless, it is possible that other habitat features may influence the
Harvest mouse catchability in summer. Therefore, we hypothesize that the density of vegetation cover
enhances aerial trapping and that the thickness of leaf litter on the ground has the same effect, by making
ground moving more difficult.

Materials and methods
Location and trapping design

The study was conducted during 2013 and 2014, in the Réserve Naturelle du Marais de Lavours, East France
(235 meter above sea level, Lat 45.809227° Lon 5.751525°), which is a 2000 ha wetland situated in the Rhone
river floodplain. The survey station was displayed in a large (30 ha) and high (> 2.50 m) reedbed composed of
common reed (Phragmites australis) mixed with reed canary grass (Phalaris arundinacea) and slender tufted
sedges (Carex acuta, C. acutiformis). The whole reedbed is annually flooded in winter and flood level rises to,
on average, 80 cm above ground.

We established a grid into the reedbed, from June to September of 2013, with 80 pairs of traps (80 aerial and
80 ground traps) within a 160 x 15 m study area (2400 m?). The arrangement of traps arose from a trade-off
between, in one hand, a regular and sufficient spacing between traps which should allow to catch every
individual in its home range, and in another hand, the difficulty for the researcher to move through the dense
reedbed, which instead tends to group the traps. According to Tanaka (1966), spacing between traps should
be equal to a quarter of the smallest home range diameter for the species. Thus, for the Harvest mouse, a 350
m? home range (Trout 1978) leads to up to 5 m spacing between traps. Moreover, we tuned the grid area on
the largest known home range area, which is 1950 m? +/- 850 m? (Darinot, unpublished), and we chose a 2400
m2 trapping grid. Finally, the grid was composed of 16 trap lines 10 m spaced, with 5 pairs of traps 3 m spaced
within each line. The assembly formed a route that the researcher was able to travel in two hours, if the
vegetation along the lines was regularly pruned. The same design was used in 2014, but a flood arose from 24
of July to the end of August and all the 80 ground traps were removed: it stayed then 80 aerial traps.
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Aerial traps, i.e. above ground, were screwed on 60 cm plastic stakes, a Wood resting box __
type typically used in fencing to protect maize fields from wild boars. Aluminum tunnel e
Traps were a model designed by the Institut National pour la Recherche Lol I
Agronomique, I.N.R.A. (Aubry 1950), which is commonly used in France Rocking doorsiop .
for small mammal surveys because of their efficiency and low cost (one
trap with resting box costs less than 20 euros). An I.N.R.A. trap is
composed of a 160 x 50 x 50 mm aluminum tunnel coupled with a 150 x
70 x 70 mm wood rest box (Figure 1). Sensitivity is very good since it was
triggered by several light Harvest mice weighting between 3.2 and 3.8 g.
Traps were baited with mixed seeds for birds (sunflower, wheat, millet)
and were checked twice per 24 hours at 7 A.M. and 6 P.M., except in July
when traps were deliberately closed in the daytime because of a heat
waves that could have killed mice in the boxes.

60 cm thin stalk _

Record of litter and vegetation

As vegetation cover and leaf litter may influence the habitat suitability

for Harvest mice and their movements, measurements were made at

each of the 80 trapping points. A4 m? (2 m x 2 m) quadrat was placed

against each station, to the East, into which two main types of cover

vegetation were recorded: the cumulated cover of reed (Phragmites

australis) and reed canary grass (Phalaris arundinacea) in one hand, and

the cumulative cover of slender sedges (Carex acuta, C. acutiformis) in

another hand. Additionaly, the leaf litter cover was recorded into each o
station. The cover-abundance index defined by Braun-Blanquet was Figure 1: I.N.R.A. trap on stake
used as followed: 5, covering > 75 % of the quadrat area; 4, covering

between 50 — 75 %; 3, covering 25 — 50 %; 2, covering at least 5 %; 1, small cover value (Stohlgren 2007).

Data analysis

As juveniles remain linked to their nest for a few days after weaning, they have a lower catchability likelihood
than adults and then we exclude them from calculations. Although traps were checked twice per 24 hours,
only morning captures were used for analysis, because the number of evening captures were much lower
compared to morning ones and thereby increases the dataset heterogeneity. For each species, the trapping
success rate is calculated according to Nelson and Clark (1973) with the catch per unit effort (CE): CE is defined
as the number of captures for one target species divided by the number of trap-nights, with an adjustment if
traps were sprung with capture of species other than target species. The equation is CE = A x 100 / (TU — S/2)
where CE = catch / effort (expressed in percentage trapping success or animals caught per 100 trapping units),
A = number of animals captured of the target species, TU = number of trapping units, S = total traps sprung by
other species.

Statistical analysis

We used a generalized linear mixed model to explain the probability of capture of Harvest mouse in a trap as
a function of trap position and time. We described daily trap checks as a binomial distribution (presence or
absence of an individual in the trap), in which the probability of capture was modelled through a logit link as
a linear combination of trap position, vegetation cover and litter. We added an interaction term between
vegetation cover and position to test the hypothesis that captures are more frequent in higher traps when
vegetation is dense. We further allowed the effects of all variables to change across survey years through an
interaction term. We accounted for non-linear variations in capture probability within seasons by adding
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trapping date as a four-parameter spline, which we allowed to differ between lower and upper traps (Wood
2006). The fixed-effect part of the model was therefore: logit(pcapture) = intercept + year + [position + vegetation
cover + litter + (position x vegetation cover)] x year + s(days x position). We eventually added traps and
trapping line as nested random effects to account for repeated measurements within the sampling design
(Zuur et al. 2009).

Results

From 2013 to 2014, we performed 1078 small mammals captures for 10720 trap-nights, which corresponds to
a global trapping success equal to 10 %. Among the five species of small mammals that were captured (Table
1), the Harvest mouse represented 85 % of total captures and 15.26 % of trapping success. It was the only
species which was more trapped above ground (n = 702) than on the ground (n =213) and the only one which
continued to be trapped in 2014 summer flooding.

Species 2013 2014 Total
160 traps, 8 FLOODING
160 traps, 49 nights nights 80 traps,19 nights
7840 trap-nights 1280 trap-nights 1520 trap-nights 10720 trap-nights
Harvest mouse 342 :189 70:24 290:0 702 :213
Micromys minutus (8.7:4.9) (5.5:1.9) (19:0) (11.6:4.8)
Wood mouse 14 :50 0:17 14:67
Apodemus sylvaticus (0.4:1.3) (0:1.4) 0:0 (0.2:3.1)
Field vole 1:47 0:8 1:55
Microtus agrestis (0:1.2) (0:0.6) 0:0 (0:1.6)
European water shrew 0:15 0:15
Neomys fodiens (0:0.4) 0:0 0:0 (0:0.3)
White-toothed shrew 0:9 0:1 0:10
Crocidura russula (0:0.2) (0:0.7) 0:0 (0:0.2)
Total 357 :310 70:50 290:0 717 : 360
(9.1:7.9) (5.5:3.9) (19:0) (11.8:7.9)

Table 1: Total captures in aerial and ground traps, respectively noted n : n, and catch per unit effort in (),
expressed in animals caught per 100 nights.

Capture probability did not differ between years (year effect, F1xx = 1.68, p=0.19) and increased near-linearly
from April to July (day spline, estimated degree of freedom = 1.57, F = 16.37, p<0.001 and 1.81, F=50.71,
p<0.001 for lower and upper traps, respectively) (Figure 2). Capture probability was significantly higher in
upper than in lower trap in both years, but the effect of trap position was even stronger in 2014 (Figure 3).
Litter had a slightly positive effect on capture probability in 2014 (litter x year interaction term, Fyxx = 5.005,
p<0.02) (Figure 4 a), but mice were less likely captured under dense vegetation cover, irrespective of year and
position (position x cover x year effect, Fixx = 3.11, p=0.08) (Figure 4 b).
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Figure 2. Effect of trapping date on capture probability as estimated by a generalized additive mixed
model adjusted for years, vegetation cover, litter and sampling design. Plain and dashed curves
represent marginal predictions of date effect and its 95% confidence interval as modelled by a spline
smoother. Tickmarks display the location of data points.
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Discussion

This study provides robust results about ground versus aerial live-trapping efficiency for Harvest mouse. First,
our outcomes tend to support the hypothesis that, in summer, Harvest mice are easier to catch above ground
than on the ground in reedbed. But there still existed captures on the ground, as reported in some studies
with only ground trapping (Jensen et Hansen 2003, Scott et al. 2008, Vogel et Gander 2015). If we exclude the
flooded period, ground traps provided 34 % of total captures of Harvest mouse, which is consistent with the
24 % found by Perrow et Jowitt (1995) in a range of wetland vegetation types. This means that mice occupied
the entire volume of the vegetation, from the ground where they made some incursions to the upper strata
where they were almost the sole small mammal to move, accompanied by some scarce Wood mice and field
voles. As a result, for studies on population dynamics of Harvest mouse where we need to catch most of
individuals, mixed ground and aerial live-trapping is recommended; for particular purpose, the use of aerial
without ground traps may be appropriate since it avoids almost all other species and then prevents from trap
saturation. However, in some particular habitats where the Wood mouse is very abundant, even aerial traps
may be saturated by this species, to the detriment of the Harvest mouse (Darinot, pers. obs.).

Second, our results show that the Harvest mouse is the only species to be captured during flooding in aerial
traps and the large number of individuals let us think that this species well resists floods, as previously reported
by Kettel et al. (2016). Thus, aerial trapping allows Harvest mouse surveys even during flood events, which
may offer very interesting results for the understanding of this species behavior.

Third, our findings do not support the hypothesis that the density of vegetation cover is positively correlated
with the catchability of Harvest mouse in aerial traps, in reed, reed canary grass and slender sedges habitats.
In other words, the detection probability of occupancy seems not to be influenced by the density of reedbed.
However, additional studies should specify if it is the detection probability itself or the density of individuals
which varies with vegetation cover. Furthermore, the thickness of leaf litter only slightly enhanced aerial
trapping. This dry litter can reach a thickness that exceeds 10 cm in some parts of the reedbed, but it doesn’t
really stand on the ground, which probably allows mice to move under the litter where traps were displayed.
In a practical point of view, ground traps should be set up even if there is leaf litter and additional surveys
should specify if the Harvest mouse detectability is better above or below litter.

An additional finding of this study is that the Harvest mouse accounted for the large majority of trapping
events and that it represented by far the majority species of the small mammal community. This tends to
confirm that reedbeds are very suitable habitats for this species, like already mentioned by some other authors
(Perrow et Jowitt 2003; Haberl et Krystufek 2003; Surmacki et al. 2005; Amori et al. 2008; Kettel et al. 2016).
However, old reedbeds with thick stalks seem not to suit the mice (Piechocki 1958), because they can hardly
grip those stalks, having more difficulty to move across vegetation (Karantanis et al. 2016). The Harvest mouse
prefers mixed reeds with sedges and grasses (Surmacki et al. 2005, Blant et al. 2012) as we find in our survey.

Itis now recognized that aerial trapping is absolutely required for Harvest mouse studies, whatever the season.
For species management plans, one of the main advantages of its efficiency is that it allows reducing time
spent in monitoring and eventually maximizing the number of trapping stations. For further ecological surveys,
it would be interesting to focus on the three-dimensional space occupancy of the Harvest mouse which is a
singular behaviour in rodents, according to habitats parameters, individual sex and interactions with other
small mammal species.
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3. Méthodes de marquage individuel

Comment marquer un Rat des moissons pour l'identifier ultérieurement ? Compte-tenu de sa petite taille, il
n’y a que deux méthodes efficaces que j’ai utilisées dans le cadre de cette thése : la tonte du pelage et les

transpondeurs. Les boucles auriculaires sont trop grosses pour les oreilles du Rat des moissons.

3.1. Marquage par tonte du pelage

C'est la méthode la plus simple, absolument indolore pour le Rat
des moissons. Il s’agit de faire des marques en différents endroits
du pelage pour reconnaitre les individus. Ces marques sont faites
par tonte du pelage, ou plus exactement en coupant les poils de
I’animal avec des ciseaux fins (photo 14). Les rasoirs électriques
portatifs, congus pour les poils de nez ou d’oreilles, sont
totalement inopérants avec des poils aussi fins et denses que
ceux d’un Rat des moissons !

La combinaison des parties de pelage tondues permet de
marquer une grande quantité d’individus : on peut atteindre 107
combinaisons par sexe (tab. 6). Certaines combinaisons doivent
étre évitées pour le bien-étre des animaux, en particulier celles
qui conduisent a tondre un individu sur la totalité d’un flanc. De
méme, les femelles gestantes ne devraient étre tondues qu’en
un seul endroit afin de les manipuler le moins possible.

Tableau 6 : 107 combinaisons de marques par tonte du pelage (T téte, Q queue, EG épaule gauche, ED épaule droite,

FG flanc gauche, FD flanc droit, CG cuisse gauche, CD cuisse droite).

MALES / FEMELLES

T TEG TEGED TEDFG TFGFD TFDCG TCGCD EG
TED TEGFG TEDFD TFGCG TFDCD
TFG TEGFD TEDCG TFGCD

TFD TEGCG TEDCD
TCG TEGCD

TCD
ED
Q QEG QEGED QEDFG QFGFD QFDCG  QCGCD
QED QEGFG  QEDFD QFGCG  QFDCD
QFG QEGFD QEDCG  QFGCD
QFD QEGCG  QEDCD
QCG QEGCD FG
QCD
1Q TQEG TQEGED TQEDFG TQFGFD TQFDCG TQCGCD
TQED TQEGFG TQEDFD TQFGCG TQFDCD D
TQFG  TQEGFD TQEDCG TQFGCD
TQFD  TQEGCG TQEDCD
TQCG  TQEGCD CG
TQCD
CD
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Photo 14 : Marque du pelage par coupe aux

ciseaux © F. Darinot.

EGED
EGFG
EGFD
EGCG
EGCD
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Chez certains individus, les marques faites par tonte du
pelage peuvent se voir tres longtemps, méme apres le
renouvellement des poils lors de la mue (photo 15).
Pour cela, il est important de couper les poils de bourre
a ras de la peau, en faisant toutefois attention a ne pas
couper la peau qui est trés fine.

Conclusion

Le marquage individuel par tonte du pelage est simple,
rapide et peu coliteux.

Deux problémes majeurs doivent étre relevés :

- Les marques peuvent s’effacer aprés une mue,
méme si ce n’est pas systématique, ou bien étre
difficiles a reconnaitre quand les poils sont
mouillés ;

- Il est tres facile de faire des erreurs dans la
mémorisation des marques au moment de les
noter, surtout quand les combinaisons sont
complexes.

3.2. Marquage par tatouage

Le marquage coloré du pelage avec des feutres, méme
indélébiles, avec des encres ou des pigments est
totalement inefficace car le Rat des moissons I'efface
rapidement en se toilettant. Le marquage du pelage par
le froid est un procédé tres peu utilisé, bien qu’efficace,
parce qu’il nécessite de transporter de I'azote liquide ou
tout autre réfrigérant sur le terrain (Hadow 1972).

J'ai essayé de tatouer des mains de Rats des moissons
avec une simple aiguille de seringue trempée dans de
I’encre vétérinaire noire. La marque tient au moins un
an, comme j’ai pu le constater sur plusieurs individus
recapturés. Par expérience, il ne faut pas piquer les
pelotes plantaires qui peuvent développer des grosseurs
al’endroit de la pigdre : il faut piquer autour des pelotes.

Cependant, c’est une technique d’un intérét limité pour
cette espece : en effet, le tatouage doit étre pratiqué sur
une partie du corps sans pilosité, ce qui restreint
considérablement les possibilités chez un aussi petit
animal (photo 16) et donc le nombre de combinaisons
possibles.
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Photo 15 : Sur cette femelle tondue CuisseDroite
en avril 2014 et recapturée en avril 2015, les poils
de jarre roux ont repoussé au milieu des poils de
bourre gris. © F. Darinot.

Photo 16 : Tatouage du bord intérieur de la main
droite avec une encre noire vétérinaire, appliquée
avec une aiguille de seringue © F. Darinot.



3.3. Radio-identification
Contexte

La radio-identification, désignée par le sigle RFID pour « radio frequency identification », permet de mémoriser
et de récupérer des données a distance en utilisant des marqueurs appelés transpondeurs, ou puces RFID en
francais. Le transpondeur lui-méme est passif (il ne comporte pas de source d’énergie) ; c’est le lecteur qui est
actif, en émettant une radiofréquence qui active le transpondeur devant lui, en lui fournissant a courte
distance I'énergie dont il a besoin. L'identification des animaux par transpondeur est aujourd’hui trés
commune dans le cadre d’études scientifiques chez les oiseaux et les amphibiens, mais elle est encore peu
utilisée chez les petits mammiferes.

L'intérét du marquage par transpondeur réside dans son absolue précision et sa durée, contrairement a la
tonte des poils qui peut engendrer des erreurs de mémorisation et qui peut s’effacer quand les poils
repoussent. J’ai été amené a utiliser cette technique dans le cadre de cette these lors de la campagne de CMR
de I'été 2015 pour compléter les identifications commencées par tonte du pelage. Fin ao(t, j’avais marqué
149 Rats des moissons et il me restait encore deux sessions de captures a réaliser, en septembre et en octobre :
la radio-identification restait la seule autre méthode de marquage utilisable directement sur le terrain pour
un grand nombre d’individus. Cette technique avait déja été utilisée par I'équipe du Prof. Katharina Foerster
(Université de Tibingen) sur des Rats des moissons en laboratoire, aprés anesthésie. Dans mon cas, il était
impossible d’anesthésier les animaux sur le terrain, cette intervention n’étant autorisée que pour les
vétérinaires.

Objectifs

- Tester la technique d’injection des transpondeurs sur le terrain sans anesthésie ;
- Evaluer I'effet de la radio-identification sur le taux de reprise des animaux (stress).

Méthodes

Les Rats des moissons équipés de transpondeur ont été capturés dans une grille de 180 pieges INRA surélevés,
disposés dans la roseliere du marais de Lavours (coordonnées centrales 45.80922 N 5.75105 E) du 18.06 au
27.10.2015. Jusqu’au 28.08, les animaux étaient marqués par tonte des poils, puis a partir de septembre, ils
ont été équipés de transpondeur.

Photo 17: Longueur d’un
transpondeur © F. Darinot.

Photo 18 : Injection d’un transpondeur sur un male de Rat des
moissons (déja marqué FlancDroit) © F. Darinot.



Les transpondeurs doivent étre miniaturisés a I'extréme. Ceux utilisés sont de la marque Peddy-Mark®,
modele PM162-8 (photo 17) : ils mesurent 8,4 mm pour 1,4 mm de diamétre. Il est tout a fait possible
d’injecter le transpondeur sous la peau du cou d’'un Rat des moissons sans anesthésie (photo 18) : le
mouvement doit étre rapide et slr pour ne pas blesser I'animal. L’aiguille de I'injecteur doit piquer juste sous
les doigts qui saisissent la peau, avec un certain angle, et s’enfoncer de 3 mm pour permettre au transpondeur
de pénétrer complétement dans I'animal. On sent sous les doigts si le transpondeur est bien positionné. Aprés
injection, il reste une fente de 2 mm dans la peau qu’il n’est pas nécessaire de suturer, elle cicatrise
rapidement. Le lecteur est de la marque Trovan®, modele LID 560. Sa distance de lecture maximale ne dépasse
pas 5 cm.

Résultats

En 2015, 149 Rats des moissons ont été marqués par tonte des poils et 125 par puce RFID. On compte 686
reprises d’individus tondus et 406 reprises d’individus pucés. En moyenne, un animal tondu se fait recapturer
4,7 fois, contre 3,2 fois pour un animal pucé (fig. 18); cette différence n’est pas significative (test non-
paramétrique de Wilcoxon W = 10208, p-value = 0.10).

On doit mentionner certains problemes lors de I'injection des transpondeurs :
- dans 7 cas, le transpondeur mal injecté est ressorti immédiatement : un nouveau transpondeur est
alors injecté, sauf dans deux cas ou I'animal était trop stressé et ou j’ai fait une marque sur le pelage ;
- dans 3 cas, I'animal est mort pendant I'injection (2,4 % de mortalité a I'injection).
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Figure 18 : Nombre moyen de recaptures des animaux tondus (rep_tonte)
et pucés (rep_RFID).

Discussion

L'injection d’un transpondeur sous la peau du cou des Rats est possible sans anesthésie, directement sur le
terrain. Toutefois, c’est une manipulation délicate qui nécessite beaucoup de précision pour ne pas blesser
I’'animal. Plus I'opération est rapide, moins I’'animal va stresser. L'injection est facilitée chez les individus agés
qui ont beaucoup de peau sur le cou, qui roule sous les doigts, ce qui permet de mieux les saisir pour les
piquer ; inversement, il est dangereux d’injecter un transpondeur a un Rat des moissons de moins de 6 g, qui
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est encore juvénile et qui a une peau trés tendue sur le cou. Cela pose le probleme de la radio-identification
des jeunes.

L'injection d’un transpondeur dans les Rats des moissons ne semble pas modifier leur taux de recapture. La
différence de recaptures observée en 2015 entre les deux méthodes d’identification, qui n’est pas significative,
provient probablement davantage de la période ou elles ont été appliquées. En effet, a partir de fin ao(t, la
population de Rat des moissons a tendance a se renouveler avec la disparition des anciens individus tondus et
I'apparition d’un grand nombre de nouveaux individus pucés qui ne restent pas dans la grille de piéges. Le
méme phénomeéne avait déja été observé en 2013, avec uniquement des individus tondus.

Conclusion

En dépit d’une relative facilité de mise en ceuvre, cette technique doit étre réservée aux études scientifiques
menées dans le cadre de programmes de recherches et ne devrait pas étre banalisée. En effet, les animaux
sont malgré tout soumis a un stress intense et ils vivent ensuite indéfiniment avec un corps étranger.

Par ailleurs, sur le plan juridique, cette technique est encadrée par la directive européenne 2010/63/UE
relative a I'expérimentation animale, qui concerne la recherche susceptible « de causer une douleur, une
souffrance, une angoisse ou des dommages durables équivalents ou supérieurs a ceux causés par l'introduction
d’une aiguille ». Par ailleurs, selon le code rural, une procédure expérimentale concerne « toute utilisation,
invasive ou non, d’un animal a des fins expérimentales ou a d’autres fins scientifiques ou a des fins éducatives
» (article R214-89). Le marquage par transpondeur est donc une activité scientifique soumise a autorisation
et doit étre pratiqué par un personnel qualifié (Arrété du 1°" février 2013 relatif a I'acquisition et a la validation
des compétences des personnels des établissements utilisateurs, éleveurs et fournisseurs d’animaux utilisés a
des fins scientifiques).
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4. Méthodes de suivi spatial

4.1. Radiopistage
Contexte

Le radiopistage permet la détermination a distance et avec une précision variable, des coordonnées
géographiques du point ou se situe un animal a un instant t. Le systéme comporte trois éléments :

- un émetteur fixé a I'animal qui émet un signal sous forme d’une onde radio, de fréquence fixe ;

- une batterie qui alimente I'émetteur ;

- unrécepteur qui capte le signal grace a une antenne.

Une seule expérience de radiopistage de Rat des moissons a déja été conduite, dans la Petite Camargue
alsacienne (France) par Durrer et al. (2006). Cependant, cette expérience n’a pas duré plus de 54 heures et les
deux Rats des moissons suivis ne se sont enfoncés que d’une dizaine de métres dans une roseliére. Dans le
cadre de cette these, j'ai été amené a mettre au point une méthode pour suivre les animaux dans 30 ha de
roseliere dense ol la progression est quasi impossible.

Objectifs

- mettre au point une technique de fixation des émetteurs sur les Rats des moissons ;
- mettre au point une technique de suivi des animaux dans la roseliére.

Méthodes
e Technique de fixation des émetteurs

Le matériel utilisé comprend :

- des émetteurs & émission discontinue par impulsions de marque Biotrack®, type PicoPip 0.30 g (soit
environ 4 % du poids d’un Rat des moissons adulte), 11 jours d’émission avec une batterie Ag337 pour
une pulsation lente de 54 bpm (photo 19) ;

- un récepteur de marque Titley®, modéle Australis 26k, avec une antenne Yagi a 3 éléments de marque

Sirtrack® modéle Mopole™.
Apres plusieurs essais infructueux, une méthode de fixation des émetteurs a été établie.

1) Le Rat des moissons capturé dans le marais est immédiatement rapporté au laboratoire (20 min de
trajet routier).

2) Au laboratoire, une personne maintient I’'animal immobile pendant qu’une autre lui coupe a ras les
poils entre les omoplates.

3) L'émetteur est collé avec de la cyanocrylate a faux-cils de marque XXL Lashes® a prise rapide (5 s) mais
qui reste un peu souple apres séchage. Cette caractéristique est trés importante pour la durée de
fixation sur la peau. Avec une colle cyanocrylate vétérinaire classique qui durcit, I'émetteur tombe
plus rapidement. Pour une meilleure prise, il faut passer un papier de verre fin sur la surface de
I’émetteur a coller.

4) Le Rat des moissons est laissé au calme et a I'obscurité pendant 30 min au laboratoire, avec de I'eau
a disposition : cela permet de faire baisser le stress et de vérifier que I'’émetteur est bien collé.
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5) L’animal est transféré au marais et libéré exactement a I'endroit ou il a été capturé (sauf pour une
expérience de homing).

Au total, 'opération prend deux heures, entre le relevé du piege et le relacher de I'animal.

Photo 19: Emetteur PicoPip avec batterie Ag337
Biotrack @ collé entre les omoplates © F. Darinot.

e Technique de suivi des animaux dans la roseliére.

Principe de la localisation sur le terrain

Dans le cadre de cette theése, j'ai utilisé la méthode du homing-in qui consiste a se déplacer en suivant
I’augmentation du signal regu, jusqu’a ce que I'animal qui porte I'émetteur soit trouvé (White et Garrott 1990).
Néanmoins, cette méthode est difficile a appliquer dans une roseliére qui rend les déplacements impossibles
a cause de I'antenne qui s’accroche aux tiges. Il faut au préalable ouvrir des layons paralléles dans la roseliére
pour se déplacer plus aisément : ces passages, larges de 2 m, sont pratiqués grace a un tracteur équipé d’un
broyeur. Il faut ensuite entretenir les c6tés avec un taille-haie quand les roseaux penchent en travers du layon.

La distance entre les layons est inférieure a deux fois la distance maximale de réception du signal, afin qu’un
animal situé a équidistance de deux layons puisse toujours étre localisé : dans notre cas, les layons sont
espacés de 80 m au maximum (carte 7). Compte-tenu de I'épaisseur de la végétation, il n’est donc pas possible
d’atteindre I'animal. Il s’agit plutot d’'un homing-in « a distance ». La localisation de I’'animal est alors donnée
par I'interprétation du signal recu. Il faut se placer a I’endroit du layon ol le signal est le plus fort puis noter la
direction du signal et I'intensité du signal recu, et obtenir la distance d’aprés cette intensité et I'étalonnage
réalisé au préalable (fig. 19).
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Carte 7 : Layons ouverts dans la roseliére de la station n°1 du marais de Lavours pour le suivi des Rats des moissons
par radiopistage © GoogleEarth.




Position supposée

Position réelle du Rat des moissons
roseliere

Meilleure position de
I’observateur (signal le plus fort)

o
3 Intensité du signal recu
-
”
//
Chemin parcouru ,/’ +
par I'observateur ~~~~ +

Figure 19 : Principe du homing-in « a distance ».

Détermination des coordonnées de I'animal

Avec le homing-in « a distance », il faut distinguer les coordonnées du lieu de réception du signal qui sont
mesurées avec un GPS et les coordonnées de I'animal lui-méme qui sont calculées (fig. 20). La distance d; est
donnée par le calibrage du matériel et I'angle a est mesuré avec une boussole ; connaissant la position de

I'observateur (x,y), on en déduit la position du Rat des moissons (x’,y’) de la fagon suivante (sans tenir compte
de la courbure de la Terre) :

X'=x+d; ou d;=d;.sina
y =y+ds ou d3=d;.cosa

Dans le marais de Lavours, les layons sont a peu pres orientés Est-Ouest, ce qui simplifie les calculs: a
correspond aux 4 points cardinaux, donc x’ est égalaxoux+d; ety est égalayouy+d;.
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Figure 20 : Calcul de la position du Rat des moissons.
Etalonnage préalable du matériel
Avant toute utilisation sur le terrain, le récepteur doit étre étalonné avec le type d’émetteur utilisé et la

végétation traversée, qui modifie la transmission du signal.

Tests des récepteurs et des antennes (facultatif)

La sensibilité de 3 récepteurs avec batterie chargée (Titley Australis 26k) et de 3 antennes Yagi a 3 branches (1
Sirtrack Mopole et 2 Titley Australis) a été testée (tab. 7). L’essai a été réalisé le 15.09.2017 avec un émetteur
Ag337 (Biotrack) de 0.30g, 13 ms, 30bpm prévu>23 jours, posé par terre dans une prairie fauchée de la réserve
naturelle, sans contact avec un animal (émetteur nu). Beau temps, 22°C, vent nul.

Le gain des trois récepteurs est fixé a 10. L’antenne Titley n°1 est utilisée.
- Lerécepteur Titley n°1 (SFP39) commence a recevoir le signal a 21,50 m (intensité du signal = 2) ;
- Ala méme distance, le récepteur Titley n°2 (Fac Lyon) le recoit avec intensité = 4-5 ;

- Ala méme distance, le récepteur Titley n°3 (CCO-GE) le recoit avec intensité = 6-7.

» On observe donc une forte hétérogénéité dans la sensibilité de réception selon les boitiers, méme au
sein d’'un méme modéle.

On mesure ensuite I'intensité du signal recu avec les 3 antennes, avec les différents récepteurs. Le gain est
fixé a 10 pour tous les récepteurs, la distance de 21,50 m est maintenue.

> La sensibilité des antennes varie considérablement, et on observe un facteur 5 dans I'intensité du
signal recu selon le récepteur et I'antenne utilisés.
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Tableau 7 : Intensité du signal recu pour un émetteur nu distant de 21,50 m posé au sol.

Antenne Titley n°1 Titley n°2 Sirtrack
Récepteur
Titley n°1 (SFP39) @ 5 5
Titley n°2 (Fac Lyon) 4-5 7 9

Titley n°3 (CCO-GE) 6-7 10

Calibrage de la réception du signal (indispensable)

Plusieurs parametres influent sur la qualité de la transmission du signal émis (par ordre d’effet décroissant) :
- l'immersion de I'émetteur dans I'eau (si I'antenne dépasse, le signal n’est pas completement annulé) ;
- l'orientation de I'antenne de I'émetteur par rapport a I'antenne Yagi;
- la distance émetteur-récepteur ;
- le fait que I'’émetteur soit en contact avec I'animal (ce qui amplifie le signal) ou non;
- la position de I'émetteur (sol-surélevé) ;
- l'orientation de I'antenne Yagi (verticale-horizontale) ;
- la nature de la végétation traversée.

Le contact de I'émetteur avec I'animal augmente beaucoup la force du signal et donc la distance d’émission :
par exemple, pour un gain de 4 sur le récepteur, I'intensité du signal recu d’un émetteur est 65 % plus forte
qguand on le pose sur le doigt que quand on le pose par terre. La taille de I'animal influe aussi sur I'amplification
du signal.

Pour suivre des rats des moissons se déplacant dans une roseliere, avec la méthode du homing-in « a
distance », il est impératif de connaitre la correspondance entre la distance et I'intensité du signal recu (tab.
8). Lors des tests, on remarque que le signal recu n’est jamais stable, avec une intensité qui peut parfois varier
de 2 a 10 pour un gain donné ; néanmoins, outre ces signaux extrémes, on arrive a déterminer une intensité
moyenne qui correspond a I'intensité du plus grand nombre de signaux recus. Le signal est d’autant plus stable
que I'émetteur est proche. Avec notre matériel, dans les cas extrémes, nous arrivons a capter le signal d’un
émetteur situé a environ 80-100 m dans les roseaux (avec gain 10) : on entend alors seulement un léger
« bip », parfois sans pulsation de la barre d’intensité sur I'écran.

Le calibrage a été réalisé dans le marais de Lavours, avec un émetteur Ag337 (Biotrack) de 0.30g, 13 ms, 30bpm
prévu pour plus de 23 jours, collé sur un Rat des moissons male de 7,4 g, maintenu captif dans une boite de
contention en plastique. Il a été vérifié que celle-ci ne modifie pas le signal (intensité, direction).

La position de I'animal est donc déterminée avec une certaine marge d’erreur qui augmente avec la distance.
Cette marge d’erreur n’a pas été calculée, mais on peut I'estimer a quelques meétres pour un animal situé a 20
m du récepteur. Cette erreur est tout a fait satisfaisante pour calculer les aires de domaines vitaux et mesurer
les distances parcourues par les rats des moissons.
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Tableau 8 : Test effectué le 21.09.2017 a 14h00 avec I’émetteur collé sur un male de 7,4g, température 22°C, grand
beau temps, vent nul (les distances sont mesurées a partir de I'extrémité de I'antenne Yagi).

Plein air Roseliére
\ gain 4 5 6 7 10 4 5 6 7 10
- nsﬂe S Sol |Surélevé] Sol ([Surélevd] Sol [Surélevel Sol |Surélevél Sol |Surélevd| Sol Sol Sol Sol Sol
2 = 8.0 8,5 130 | 11,0 | 40,0 | 16,0 - 7 - 4.5 6,0 11,0 ] 150 %
4 - = 7.8 = 10,0 - 15,0 - 2 = 2 = - & -
6 - - 7.5 - 9.0 - 14,5 - 7 - - - = - -
8 3,0 = 7,0 - 8,5 = 13,5 = - = - - - - :
10 20 4.0 6,0 8,0 8,0 18,0 | 13,0 - 16,0 | 350 20 4.0 10 9.0 15,0

Fréquence du suivi

Le nombre de positions enregistrées dépend de la fréquence a laquelle I'observateur se rend sur le terrain.
Compte-tenu du rythme d’activité circadien d’'un Rat des moissons et de ses capacités de déplacements, il est
raisonnable de procéder a 4 recherches régulierement espacées par 24h, soit une recherche toutes les 6h. Par
ailleurs, c’est une méthode assez chronophage qui ne permet pas de suivre plus de 2 individus a la fois, surtout
s’ils effectuent de grands déplacements dans des directions opposées.

Résultats

De 2012 a 2018, 17 Rats des moissons ont été suivis par télémétrie (tab. 9). Le suivi le plus long a duré 13 jours
avec 38 positions relevées. En moyenne, les suivis durent 7 jours +/- 3,7 jours. L’efficacité du radiopistage
s’améliore avec le temps, et en particulier a partir de 2017 ol une nouvelle colle permet une meilleure fixation
des émetteurs (fig. 21).
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Figure 21 : Efficacité du radiopistage donnée par le nombre de jours de suivis et le nombre de positions relevées.
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Tableau 9 : Récapitulatif des suivis télémétriques effectués dans le marais de Lavours sur des Rats des moissons.

n° Date capture

1 03.10.12
2 11.06.13
3 12.06.13
4 18.06.13
5 19.11.13
6 17.08.15
7 09.02.17
8 14.02.17
9 15.03.17
10 22.03.17
11 11.04.17
12 05.09.17
13 05.09.17
14 21.09.17
15 18.10.17
16 31.10.17
17 18.03.18

Début suivi

23.10.12
11.06.13 a 14h
12.06.13 a 16h30
18.06.13 a 14h
19.11.13 a%h
17.08.15 a 14h
09.02.17 a 11h45
14.02.17 a 11h30
15.03.17 a 12h25
22.03.17 a 12h00
11.04.17 a 10h15
05.09.17 a 12h00
05.09.17 a 12h01
21.09.17 a 15h00
18.10.17 a 9h30
31.10.17 a 10h30
19.03.18 a 9h00

Fin suivi

10.11.12
11.06.16 a 17h
15.06.13
18.06.13 a 23h
24.11.14
19.08.15 a 10h30
10.02.17 a 17h00
21.02.17
25.03.17
01.04.17
15.04.17
12.09.17
16.09.17
29.09.17
22.10.17
03.11.17
29.03.18

Total
Moyenne
Ecart-type

Durée (jour)

11

1/8
3

1/3

O W0 = N U

wn

11

105
7,00
3,70

positions Sexe
28 male
1 femelle
7 male
1 male
7 femelle
17 male
1 femelle
17 femelle
14 male
19 male
11 femelle
26 male
38 femelle
18 male
15 male
5 male
25 male
250
14,71
10,56

Poids (g)

7
13
7,3

9
8,2
7,4

7,5
7,3
8,38
7,6
6,9
7,4
5,9
NA
6,5

Fréquence
(MHz)

pas notée
150.561
150.398
150.317
150.456
pas notée
150.829
150.443
150.376
150.662
150.798
150.027
150.051
150.281
150.027
150.051
150.798

Ni la date, ni le sexe ou le poids des Rats des moissons n’influence la durée du suivi: c’est la qualité de la
fixation de I'émetteur qui est le facteur limitant. En général, le suivi s’arréte parce que I'émetteur s’est décollé
et tombe : il est alors possible de le retrouver et de le réutiliser s’il reste suffisamment d’autonomie (on peut
aussi remplacer la pile). Dans deux cas, I’'animal a disparu avec son émetteur : soit ce sont des cas de prédation,
soit les animaux ont effectué un trés grand déplacement entre deux relevés de position. La majorité des suivis
se sont déroulés en février-avril et septembre-octobre, aucun suivi n’a couvert I'été (tab. 10).

Tableau 10 : Calendrier des suivis par radiopistage effectués sur les Rats des moissons.

Janvier
2012

2013
2015

2017

2018

Février

Mars Avril

Mai Juin
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Parmi les 17 Rats des moissons suivis, 12 présentent un nombre de positions suffisantes pour étre exploité
(carte 8). Tous les animaux ont été capturés au méme endroit de la roseliére et I’étalement des points refléte
leurs déplacements, qui ne correspondent pas forcément a de la dispersion au sens strict (suivi de
reproduction).

Lieu de capture

Carte 8 : Positions de 12 Rats des moissons suivis par radiopistage de 2012 a 2018.

Discussion
Dérangement et bien-étre des animaux

Contrairement au homing-in qui peut occasionner un dérangement des animaux quand on les approche trop,
le homing-in « a distance » n’entraine pas de modification du comportement. Néanmoins, un dérangement
peut survenir dans le cas particulier ol la position de I'animal ne change pas au cours de plusieurs relevés
successifs, laissant penser que I'émetteur s’est décollé, suscitant alors sa recherche active a travers les
roseaux : il peut arriver que I'émetteur soit bien collé et que simplement, le Rat des moissons ne bouge pas.
Dans ce cas, il fuit devant I'observateur qui constate que le signal se déplace.
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La fixation des émetteurs miniaturisés sur les rats des moissons peut se faire également a I'aide d’un collier

de serrage en nylon de type Rilsan®. Bien que les émetteurs collés soient susceptibles d’entrainer une perte
de poids des animaux (Buss et al. 1999), c’est la méthode qui a été choisie car elle présente I'immense
avantage de libérer I'animal de son émetteur au bout de quelques jours, qui tombe quand la peau desquame
sous |'effet de la colle. Un animal équipé d’un collier le portera jusqu’a sa mort, a moins de le recapturer, ce
qui n’est jamais gagné avec un Rat des moissons. En outre, les émetteurs sont collés sans anesthésie ni recours
a aucun produit susceptible de modifier le comportement des animaux.

Technique de fixation des émetteurs

Apres plusieurs années d’essais, la technique de fixation des émetteurs est maintenant au point. Elle reste
délicate et nécessite que la personne qui immobilise 'animal pendant I'opération soit tres habile. Le point
négatif est lié a la délocalisation de I'animal vers le laboratoire ; il est tout a fait possible de fixer I’émetteur
sur le terrain (nous I'avons fait), mais cela mobilise un collegue plus longtemps et la météo doit étre favorable.

Technique de suivi des animaux dans la roseliére

C’est une technique qui fonctionne mais qui est lourde a mettre en ceuvre a cause des layons a ouvrir au
préalable. On pourrait imaginer une solution plus polyvalente avec un drone :

- I'antenne Yagi et le récepteur seraient fixés sous le drone équipé d’un GPS ;

- le signal sonore du récepteur serait renvoyé vers |'observateur équipé d’un casque audio ;

- quand le Rat des moissons est localisé, le drone s'immobilise au-dessus de lui et le pilote note sa

position GPS.

Le drone permettrait de rechercher I'émetteur dans tout type de végétation sur de grandes distances et
rapidement. En revanche, il ne peut voler la nuit et une partie des déplacements des animaux serait perdue.

Une fréquence de relevé des positions toutes les 6 heures semble adaptée au rythme de déplacement des
Rats des moissons. Il est important d’intervenir aussi la nuit ou ils sont trés actifs. Les inondations ne doivent
pas empécher le suivi car les Rats des moissons se maintiennent dans la roseliere méme inondée. Quand le
signal ne bouge plus depuis 24 heures, il faut aller au contact de I'émetteur et vérifier s’il est tombé ou si
simplement I'animal ne bouge pas. Le suivi s’arréte lorsque I'émetteur est retrouvé (photo 20).

Photo 20 : Le récepteur sans son antenne permet de retrouver
(en général) I'émetteur qui est tombé, en parcourant
lentement le sol. © F. Darinot.
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4.2. Radar harmonique
Contexte

Le radar harmonique peut constituer une autre technique de pistage des petits animaux. Une balise (tag en
anglais), constituée d’'une diode couplée a une antenne, est fixé sur I'animal ; elle sera identifiée par un
récepteur. Le récepteur émet des radiations sur une certaine fréquence. Quand la balise est illuminée par ces
radiations, la diode gu’elle contient génére et émet en retour des courants de fréquences harmoniques du
signal émetteur. Le signal retourné différe des radiations des autres objets et de la végétation, et la balise peut
alors étre détectée par le récepteur qui transforme les radiations recues en un signal audio (Engelstoft et al.
1999). Initialement, le radar harmonique a été développé pour localiser les victimes des avalanches.
Contrairement au radiopistage, le radar harmonique ne permet pas d’identifier individuellement les animaux
équipés, car le signal réfléchi n’est pas spécifique.

Le radar harmonique a été utilisé pour des recherches sur des invertébrés comme des libellules Anisoptéres
(Hardersen 2007), des papillons (Cant et al. 2005), des carabes et des escargots (Lovei et al. 1997, O’Neal et
al. 2004), des abeilles (Riley et al. 1996), mais aussi avec des amphibiens (Pellet et al. 2006) ; cette liste n’est
pas exhaustive. En revanche, le radar harmonique n’a jamais été utilisé avec des petits mammiféres. Dans le
cadre d’une étude sur la dispersion des individus, c’est une technique qui pourrait présenter un grand intérét,
car elle est trées bon marché (chaque balise ne colite que quelques euros) et elle doit permettre, en théorie,
d’équiper et de suivre un grand nombre d’animaux en méme temps. Les animaux ne sont pas reconnaissables
individuellement, mais le suivi pourrait permettre de visualiser les trajectoires globales d’'un ensemble
d’individus, de mettre en évidence d’éventuels patrons de déplacements dans le paysage ainsi que les
déplacements extrémes. Enfin, la balise étant passive, les animaux peuvent étre suivis plus longtemps qu’avec
un émetteur a batterie, c’est-a-dire tant qu’ils la portent et en bon état.

Objectifs

- mettre au point une technique de fixation des balises sur les Rats des moissons ;
- mettre au point une technique de suivi des animaux par radar harmonique.

Méthodes
e Technique de fixation des balises

Dans le cadre de cette thése, j'ai utilisé des balises R56 et un récepteur R9 de la marque RECCO® (photo 21).
Les balises R56 ont été récemment mises au point par RECCO pour I'étude spécifique des petits animaux, alors
que toutes les études réalisées jusque-la utilisaient des balises artisanales fabriquées par les chercheurs eux-
mémes, avec une fiabilité variable.

Photo 21: Récepteur RECCO® R9 en
position verticale (a gauche) et balise R56
(ci-dessus) © F. Darinot.




Les balises sont des languettes en plastique souple mesurant 65 mm x 3 mm, contenant la diode et une
antenne en boucle. Pour fixer la balise au Rat des moissons, j’ai délibérément écarté le collier de serrage en
nylon de type Rilsan®, que I'animal porte jusqu’a sa mort. Il est possible de coller directement la balise sur la
nuque de I'animal, comme un émetteur VHF, mais il parvient rapidement a se 'arracher (photo 22). Une autre
solution consiste a coller la balise sur un élastique a cheveux (tres résistant) du méme diameétre que le cou
d’un Rat des moissons (photo 23). Cette technique, qui n’a pu étre testée que sur deux animaux, n’est pas
complétement satisfaisante car I'animal peut attraper la languette et peut-étre la mordiller, ce qui pourrait
perturber le signal. Finalement, la bonne solution pour fixer les balises n’a pas été trouvée.

Photo 22 : Test de collage d’une languette identique a Photo 23 : Test de fixation de la balise a 'aide
une balise RECCO R56 © F. Darinot. d’un élastique a cheveux © F. Darinot.

e Technique de suivi des animaux

A l'origine, le radar harmonique a été mis au point pour rechercher les personnes ensevelies sous une
avalanche, quand elles ont une balise cousue dans leur vétement ou fixée a leurs chaussures de ski. La
recherche se fait habituellement a ski, en quadrillant avec des récepteurs le secteur ou les victimes sont
supposées étre ensevelies. Depuis quelques années, la technique a été améliorée en fixant le récepteur sous
un drone : la recherche est beaucoup plus rapide.

J'ai essayé d’adapter la technique du récepteur embarqué sous un drone a la recherche de Rats des moissons
équipés d’une balise, dans une roseliere du marais de Lavours.

Etalonnage préalable du matériel
Avant toute utilisation sur le terrain, le récepteur doit étre étalonné en fonction de la végétation traversée,
qui modifie la transmission du signal. La sensibilité d’un récepteur Recco® R9 a été testée le 15.02.2017 (beau
temps, 12°C, vent nul) avec une balise R56 non fixée a un animal, selon plusieurs modalités (tab. 11) :

- balise par terre ou surélevée de 1,40 m;

- détecteur RECCO vertical I ou horizontal '

- Rebord de la casquette du RECCO paralléle// a la balise ou perpendiculaireJ_
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Tableau 11 : Sensibilité du récepteur R9 avec une balise R56, avec plusieurs orientations
et dans deux types de milieux.

Mili Hauteur Orientation Perte
ilieu
de la diode du RECCO du signal (m)
[l 8
L 5
Par terre
1} > 60
’ 1 > 60
Sans végétation, sans obstacle
/I > 60
ks 11
541,40 m

// =60
ﬂ _L > 60

/] 17
r 1L 13

Par terre // :

Roseliére haute (3,50 m) "L ol
[/ 40
21,40m L &

// > 60

ﬂ J_ > 60

On remarque que le récepteur est toujours plus performant en position horizontale, casquette dirigée vers le
sol, rebord paralléle a la balise. Le signal est plus fort quand la balise est surélevée et il est légérement plus
faible dans la roseliére qu’a découvert. Cependant, méme dans les conditions les moins favorables (perte du
signal a 8 m), un Rat des moissons porteur d’une balise peut théoriquement étre détecté par un récepteur R9
fixé sous un drone en survol rasant au-dessus de la roseliére.

Photo 24 : Récepteur RECCO R9 fixé sous le drone, en position horizontale © Y. Rozier.
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Essai avec un drone

La technique est identique a celle employée pour rechercher une personne ensevelie sous une avalanche et
c’est la méme société qui est intervenue pour le test avec un Rat des moissons. Le récepteur est fixé en position
horizontale sous le drone et le signal sonore qu’il émet quand la balise est détectée est renvoyé sur un petit
terminal porté par le pilote (photo 24). Une balise R56 a été fixée avec un élastique a cheveu sur un Rat des
moissons, capturé a 8 h dans la station n°1 et relaché a 8h30 de I'autre coté de la roseliére, 200 m plus a I'est
(carte 9). La recherche avec le drone s’est faite 5h plus tard, sur une zone de 5 ha autour du point de relacher.
Aprés 10 min de recherche, le Rat des moissons n’a pas été retrouvé. Il est possible qu’il ait endommagé la
balise en la mordant pour se dégager, ou bien il s’est déplacé au-dela de la zone prospectée avec le drone.

Carte 9 : Recherche par drone du Rat des moissons équipé d’une balise
R56 dans le marais de Lavours.

e Bilan
Les essais avec le radar harmonique n’ont pas été concluants, tant pour la technique de fixation des balises

sur les Rats des moissons que pour le suivi des animaux avec le drone. La plus grande difficulté réside dans la
fixation de la balise sur les animaux, mais des solutions méritent d’étre testées :
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- Il faudrait essayer de faire une boucle avec la balise autour du cou de I'animal, bien ajustée pour qu’il
ne la retire pas, et fermée avec un point de colle cyanoacrylate a prise instantanée. Le fabricant
indique que la balise ne peut pas émettre correctement si on la boucle, mais mes essais semblent
montrer le contraire. Portée sous forme de collier, la balise ne serait plus sujette aux morsures des
animaux.

- Le fabricant devrait concevoir une balise plus courte, ou de forme différente, qui n’aurait pas de prise
pour I'animal une fois collée entre les omoplates.

Lors de la recherche, le pilote n’a pas prospecté une zone suffisamment grande a cause de problémes sur la
batterie du drone. Par ailleurs, I'essai n’a été fait qu’avec un seul animal, ce qui n"apporte pas suffisamment
d’informations.

Cependant, I'étalonnage réalisé au préalable montre que le suivi des Rats des moissons par radar harmonique
est théoriquement possible dans une roseliére dense. Il serait trés utile de poursuivre les essais pour mettre
au point la détection par drone qui permettrait de suivre les déplacements d’'un grand nombre d’individus a
moindre co(t.
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[1l. Conclusion

Parmi les différentes techniques de détection, de capture, de marquage individuel et de suivi spatial des Rats
des moissons qui ont été testées dans le cadre de cette thése, il faut en retenir trois, en raison de leur intérét
pour I'étude de cette espéce.

o Les pieges photographiques permettent d’étudier le comportement des Rats des moissons dans leur
environnement naturel et les interactions avec d’autres especes, y compris pendant les inondations ;
ces informations ne peuvent pas étre obtenues avec les pieges-trappe.

o Dans la végétation haute et en particulier dans les roselieres, le piégeage des Rats des moissons avec
des pieges disposés au-dessus du sol améliore significativement la probabilité de capture des
individus : c’est une technique particuliére a cette espéce, adaptée a sa biologie.

o Leradiopistage avec des émetteurs miniaturisés est possible avec des mammiféeres aussi petits que le
Rat des moissons, moyennant un certain savoir-faire pour la fixation de I'émetteur et 'aménagement
d’acces pour circuler avec le récepteur dans les végétations les plus denses.

Quant au suivi spatial par radar harmonique, c’est une technique qui mérite d’étre approfondie, notamment
en ce qui concerne la méthode de fixation de la balise sur le Rat des moissons. Une fois opérationnel, le suivi
des déplacements individuels avec un récepteur embarqué par un drone devrait fournir des informations
gu’aucune autre technique ne peut apporter, en raison du grand nombre d’individus qu’il sera possible de
suivre simultanément sans limite de distances parcourues ni de durée de suivi.
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C. DISPERSION ET STRUCTURE GENETIQUE DE POPULATIONS
DE RATS DES MOISSONS

. Sites étudiés

Les Rats des moissons étudiés dans cette thése proviennent de neuf populations, réparties du nord de
I'Allemagne jusqu’au sud de la France (carte 10). Dans six populations, plusieurs stations ont été
échantillonnées, ce qui fournit un total de 26 stations (tab. 12). Les populations de Lavours hills — Lavours
marsh — Chautagne marsh forment un ensemble qui a été étudié plus en détail (carte 11). Toutes ces
populations sont situées a des altitudes variant entre 10 m (Meyranne marsh, commune de Arles) et 490 m
(Prodon marsh, commune de Divonne-les-Bains). Les individus ont été capturés dans des habitats humides
comportant diverses associations végétales déterminées par la profondeur de la nappe phréatique, I'intensité
des inondations mais aussi les pratiques agricoles (maisiculture) ou forestieres (peupleraies).
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Carte 10 : Situation des 9 populations étudiées pour le Rat des moissons (avec le nombre d’individus N échantillonnés).
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Carte 11 : Situation des 16 stations étudiées dans le marais de Lavours (Lavours marsh), les marais
collinaires (Lavours hills) et le marais de Chautagne (Chautagne marsh).

Photo 25 : Vue de la roseliére inondée (station 1) du marais de Lavours © Christophe Bouvier.
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Tableau 12 : Liste des 9 populations et des 26 stations échantillonnées.

Population Longitude Latitude Commune Lieu-dit N Habitat
n° de station (WGS84) (WGS84) individus (EUNIS)
Lavours marsh
1 5,752253  45,809458 Flaxieu La Planche 14 D5
2 5,759013 45,810071 Lavours Pré Mariot 12 D5
3 5,743563 45,804791 Flaxieu Les Tardives 13 D5, F4
4 5,750687 45,800004 Pollieu Prairie Flay 16 D5, F4
5 5,740550 45,817269 Vongnes Le Chatelard 7 D5,
6 5,747597 45,819179 Flaxieu Les Rosieres 20 D5
7 5,764710 45,822982 Lavours Les Borries 24 X07
8 5,735270 45,835003 Ceyzérieu Epeillez 15 D5
9 5,747511  45,841247 Béon Les Vernieres 14 D5
10 5,764570  45,844551 Béon Le Platre 11 D4
11 5,738751  45,855680 Béon Les Grindelieres 8 D5
Lavours hills
12 5,694738  45,828812 Ceyzérieu Le Revet 7 D5, F4
13 5,715958  45,792528 Marignieu Le Pommier 19 D5
Chautagne marsh
14 5,821803 45,806858  Chindrieux Prés Crottis 10 D5
15 5,828980 45,830089  Chindrieux Le Vernay 9 D5, G1C
16 5,823976  45,850519 Ruffieux Pré Callet 12 D5, G1C
Saugey meander
18 5,570689  45,685261 Brangues Les Teppes 8 D5
19 5,559370 45,699352 Brangues Le Grena 3 D5
20 5,573627 45,694472 Brangues Les Tuilieres 7 D5
Birieux pond
21 5,037118  45,945001 Birieux Montfort 19 D5
22 5,021607 45,949591 Birieux Balzac 18 D5
Prodon marsh
23 6,13726 46,33675  Divonne-les- 9 D5
Neuchatel lake
24 6,796034  46,826053 Cheyres 1 D5
24 6,990298 46,942063 Champmartin 4 D5
24 6,937033  46,908952 Gletterens 6 D5
24 6,750785 46,801749 Yvonnand 2 D5
Meyranne marsh
25 4,68374 43,6162 Arles 11 D5
Potsdam pond
26 13,038122 52,383231 Potsdam 10 D5
Total 309
Détail des habitats EUNIS (Davies et al. 2004) :
D5 Roselieres seches et caricaies, normalement sans eau libre
D4 Bas-marais riches en bases et tourbieres des sources calcaires

F4 Landes arbustives tempérées

X07 Cultures intensives parsemées de bandes de végétation naturelle et/ou semi-naturelle
G1C  Plantations forestieres tres artificielles de feuillus caducifoliés (peupleraie)
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Il. Capacité de déplacements individuels et de dispersion chez le Rat
des moissons

1. Estimation des distances de dispersion et de déplacement

Résumé

Le Rat des moissons est une espéece réputée avoir de bonnes capacités de dispersion, sans qu’aucune véritable
estimation n’ait jamais été réalisée. Des distances de dispersion ont été calculées a partir d’observations
directes (capture-marquage-recapture, radiopistage) et d’inférences génétiques basées sur le polymorphisme
des microsatellites, dans le marais de Lavours (Ain, France) a proximité du Rhone. Dans ce marais, les Rats des
moissons semblent constituer une unique population, sans isolement génétique par la distance. La surface des
domaines vitaux a été calculée de trois maniéres grace aux données issues du radiopistage (méthode Kernel
avec hypothése haute et basse, méthode Minimum Convex Polygon MCP), donnant des valeurs trés
supérieures aux surfaces trouvées dans la littérature, allant de 2 163 m? +/- 810 m? (kernel hypothése basse),
a 5477 m? +/- 2 389 m? (kernel hypothése haute), et 11 131 m? +/- 5 892 m? (MCP). Ces valeurs conduisent a
des distances de dispersion variant de 93 m (95% IC : 70 - 96 m) pour I’hypothése basse Kernel a 138 m (95%
IC: 103 - 143 m) pour la méthode MCP. Comparativement a sa taille, le Rat des moissons est donc un bon
disperseur. Il n’y a pas de différence significative dans les distances journaliéres parcourues entre les sexes. Si
I’'on utilise les distances de dispersion calculées comme tampon autour des positions de nids ou d’individus
observées dans le marais de Lavours, on constate qu’une grande partie du paysage est susceptible d’étre
traversée par le Rat des moissons, ce qui conforte I’"hypothése d’une population unique avec des flux de génes
importants, sans isolement par la distance.

Introduction

Dans un paysage soumis a des inondations réguliéres qui peuvent impacter localement la population par
mortalité ou par délocalisation des individus, la dispersion est cruciale pour assurer la cohésion de la
population. C'est le sujet méme de cette thése qui prend le Rat des moissons comme modele d’étude.

Les processus de dispersion chez les petits mammiféres ont fait I'objet de nombreuses études depuis les
années 1980, mais les grands principes ont été longs a émerger a cause des difficultés inhérentes a I'étude de
ce phénomene. Dans I'étude de la dispersion, la principale difficulté technique est de distinguer les individus
qui dispersent, c’est-a-dire que leur déplacement est suivi de reproduction, de ceux qui réalisent des
mouvements exploratoires de routine (Gaines et McClenaghan 1980). Ce probléme est crucial pour les
nombreux petits mammiferes nocturnes, crépusculaires, ou qui occupent des habitats ol I'observation directe
est impossible. Par ailleurs, les distances de dispersions révelent de fortes variations entre les especes et au
sein méme des espéces, qui proviennent le plus souvent de biais méthodologiques (Le Galliard et al. 2012).
Pour améliorer I’estimation de la dispersion, plusieurs auteurs suggérent de conduire les études sur de larges
échelles spatiales, en combinant des approches directes par capture-marquage-recapture avec des inférences
génétiques basées sur des marqueurs moléculaires (Telfert et al. 2003, Le Galliard et al. 2012).

Chez les petits mammiféres, le Rat des moissons est connu pour ses bonnes capacités a la dispersion,
relativement a sa taille, de I'ordre de plusieurs centaines de metres (Koskela et Viro 1976, Trout 1976, Trout
1978a, Churchfield et al. 1997). Toutefois, ces auteurs utilisent probablement le terme de « dispersion » par
abus de language car rien ne prouve dans leurs études que les mouvements qu’ils rapportent soient
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véritablement suivis de reproduction. En réalité, les distances de dispersion n’ont jamais été étudiées en détail
chez cette espéce, mais compte-tenu de sa petite taille.

Le but de cette étude est d’évaluer les distances de dispersion chez une population de Rat des moissons dont
la structuration génétique est connue, dans le marais de Lavours (Ain, France), et de vérifier que I'espéce
présente effectivement de bonnes capacités de dispersion. L'originalité méthodologique repose sur la
combinaison d’observations directes (capture-marquage-recapture, radiopistage) et d’inférences génétiques
basées sur le polymorphisme des microsatellites disponibles pour cette espéce (voir paragraphe C. Ill., pages
142 a 162). Les résultats obtenus pour la dispersion seront discutés au regard des distances de déplacement
et des aires de domaines vitaux obtenues par les mémes méthodes.

Matériel et méthodes
e Zone étudiée, habitats, stations

Cette étude s’est déroulée de 2012 a 2018 dans la plaine inondable du Haut-Rhdne francais, dans le marais de
Lavours, vaste zone marécageuse de 2 000 ha (carte 12). Les Rats des moissons ont été échantillonnés dans
11 stations réparties dans différents types d’habitats humides : bas-marais alcalins et tourbieres des sources
calcaires (EUNIS code D4 in Davies et al. 2004), roselieres seches et caricaies (EUNIS code D5), landes
arbustives a Saule cendré (Salix cinerea) (EUNIS code F4) et cultures intensives (mais) parsemées de bandes
de végétation naturelle (EUNIS code X07) (tab. 13).
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Carte 12 : Situation des 11 stations étudiées dans le marais de Lavours.

105



Tableau 13 : Liste des 11 stations échantillonnées.

Longitude Latitude Commune Lieu N individus Habitat

n° de station (WGS84) (WGS84) (EUNIS)
1 5,752253 45,809458 Flaxieu La Planche 14 D5
2 5,759013 45,810071 Lavours Pré Mariot 12 D5

3 5,743563 45,804791 Flaxieu Les Tardives 13 D5, F4

4 5,750687 45,800004 Pollieu Prairie Flay 16 D5, F4
5 5,740550 45,817269 Vongnes Le Chatelard 7 D5,
6 5,747597 45,819179 Flaxieu Les Rosiéres 20 D5
7 5,764710 45,822982 Lavours Les Borries 24 X07
8 5,735270 45,835003 Ceyzérieu Epeillez 15 D5
9 5,747511 45,841247 Béon Les Verniéres 14 D5
10 5,764570 45,844551 Béon Le Platre 11 D4
11 5,738751 45,855680 Béon Les Grindelieres 8 D5

Total 154

e Echantillonnage
Observations directes : radiopistage

D'octobre 2012 a mars 2018, 17 sessions de radiopistage ont été conduites dans la station 1, a travers la
roseliere et la prairie humide, sur environ 50 ha. Pour pouvoir se déplacer, 3700 m de layons larges de 2 m ont
été ouverts au tracteur a travers 20 ha de roseliére. Le matériel de radiopistage se composait :

- d’émetteurs de marque Biotrack®, type PicoPip a coller sur I'animal, pesant 0.30 g soit environ 4 % du
poids d’un Rat des moissons adulte, pour 11 jours d’émission avec une pulsation lente de 54 bpm ;

- d’un récepteur de marque Titley®, modéle Australis 26k, avec une antenne Yagi a 3 éléments de

marque Sirtrack®, modéle Mopole™.
Tous les détails méthodologiques concernant la mise en ceuvre du radiopistage sont donnés dans le chapitre
B.1l. 4. 1., page 85.

Observations directes : CMR

D’avril a octobre 2015, une campagne de CMR a été menée dans la station 1, en huit sessions de piégeage de
5 a 15 jours consécutifs. 180 pieges I.N.R.A. montés sur des piquets de 60 cm ont été répartis sur une surface
de 4 800 m? (carte 13). La disposition des piéges est un compromis entre, d’'une part, un espacement régulier
et suffisant pour permettre de capturer chaque animal dans son domaine vital, et d’'un autre coté, I'énorme
difficulté pour se déplacer a travers la roseliére dense qui incite a regrouper les pieges. Selon Tanaka (1966),
I’espacement entre les pieges doit étre égal au quart du diamétre du plus petit domaine vital connu pour
I'espéce étudiée. Ainsi, pour le Rat des moissons, un domaine vital de 350 m? (Trout 1978) conduit a un
espacement de 5 m entre les pieges. Finalement, la grille est composée de 9 lignes de 20 pieges, les lignes
étant espacées de 10 m et les pieges de 3 m : I'ensemble forme une grille de 4 800 m?, que deux observateurs
peuvent parcourir en deux heures grace a des layons ouverts dans les roseaux. Les pieges sont garnis de
graines pour nourrir les oiseaux (tournesol, blé et millet). lls sont vérifiés deux fois par 24 heures (7 h et 18 h),
sauf en juillet ol ils restent désactivés en journée en période de canicule. Tous les Rats des moissons ont été
marqués individuellement par tonte des poils jusqu’en ao(t, puis avec des transpondeurs RFID jusqu’en
octobre. Les transpondeurs, de la marque Peddy-Mark®, modele PM162-8, mesurent 8,4 mm pour 1,4 mm de
diametre ; ils sont injectés sous la peau du cou, sans anesthésie, sur le terrain. A sa premiére capture, chaque
animal est pesé, sexé et son état reproducteur est noté ; lors des recaptures, il n’est que pesé.
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Carte 13 : Agencement de la grille de 180 piéges I.N.R.A. dans la station 1 du marais de Lavours.

Méthodes indirectes : prélevements de tissus pour les analyses génétiques

Des prélevements de tissus destinés a I'extraction de I’ADN ont été réalisés de 2014 a 2016, sur les 154 Rats
des moissons des 11 stations du marais de Lavours (tab. 13). Les animaux ont été capturés avec des pieges
I.N.R.A. dotés d’une loge en bois en arriere, avec 300 nuits-pieges en moyenne par station, fournissant 12
individus différents en moyenne par station (min. 7, max. 24). Les biopsies d’oreilles ont été faites sur le
terrain, fournissant environ 3 mm? de tissu conservé dans de 'alcool a 80°. La méthode est trés rapide (moins
de 10 secondes) et n’entraine pas de forte douleur chez I'animal qui ne crie pas pendant I'acte ; il convient
néanmoins d’éviter de couper la veine au sommet de 'oreille, ce qui entraine un léger saignement. Tous les
détails méthodologiques concernant |'extraction de I’ADN des tissus et le génotypage sont donnés dans le
chapitre C. ., pages 144 a 147.

e Calcul de la distance de dispersion
Fondements théoriques
Le calcul de la distance de dispersion dépend de la structure de la population étudiée, c’est-a-dire du modele
de dispersion des individus (Rousset 2000) : les individus peuvent étre répartis en métapopulation, sous ses

différentes formes, ou en population continue ou la dispersion se fait sur de courtes distances, selon un
modele d’isolement par la distance.
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o Dans une métapopulation, on applique le modele en fle de Wright (1951) ou pour un nombre infini de sous-
populations et sans mutation, la relation entre la différenciation génétique Fsr et le nombre de migrants
est donnée par :

Fsr=1/(4Nm +1)

ou N : taille efficace d’une population,
m : taux de migration par génération,
Fsr: indice de fixation qui mesure les différences de fréquences alléliques entre populations.

La distance de dispersion o est alors donnée par la pente de la droite de régression de
f(log distance) = Fsr /(1- Fs7), oU la pente est égale a 1/4Dno? (Rousset 1997).

o Dans une population continue, la distance de dispersion o dépend de la taille du voisinage Ny (Wright
1946) :
N = 4nDo?

ou D : densité (nombre d’individus par unité de surface)
o : distance entre le lieu de naissance des parents et leur descendance (dispersion)
Ny : taille de voisinage

o Dans cette présente étude, la population de Rats des moissons est continue (voir C. lll.), mais
I’échantillonnage des individus est trés espacé et la distance entre individus a I'intérieur de chaque station
est petite par rapport aux distances entre stations. Dans ce cas, Rousset (2000) recommande de calculer la
distance de dispersion c comme pour une métapopulation, avec la pente de la droite de régression de f(log
distance) = Fsr /(1- Fs7). Comme vu précédemment, cette droite de régression a une équation du type y =
ax + b ol a est la pente, avec :

a =1/4Dno?

d’ol | o=V (1/4Dma)

Calcul de la densité D
o Effectifs

La densité D est le nombre d’individus par unité de surface. Dans cette étude, les effectifs sont issus des
résultats de la CMR, traités avec le Program Mark 5.0 (Cooch and White 2016) pour estimer la taille de la
population a chaque session de capture. Le modéle de population close a été choisi, avec probabilité compléte
et hétérogénéité de pi, p et c, ol p est la probabilité de capture initiale, c la probabilité de recapture et pi la
proportion de population avec un mélange particulier. Les modeéles d’hétérogénéité sont utiles quand
I’'hétérogénéité des parametres pi et c est inconnue parmi les individus, ce qui est le cas dans notre étude, ol
la probabilité de détection est variable entre les animaux. Pour compenser le fait que la grille de pieges est
ouverte, cing courtes périodes ont été sélectionnées parmi les huit sessions de captures, afin de minimiser les
problemes d’entrée et de sortie des individus : 23.06-03.07, 27.07-31.07, 17.08-28.08, 24.09-01.10, 20.10-
27.10. Les calculs ont été réalisés sur la cohorte des adultes uniquement, puisque les juvéniles ont une
probabilité de se faire capturer inférieure, ayant tendance a rester pres de leur nid apres le sevrage. Pour
chacune des cing périodes retenues, la sélection du meilleur modéle s’est faite sur une correction du critére
d’information d’Akaike (AlCc) pour les échantillons de petite taille.
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Par ailleurs, la surface réellement échantillonnée par la grille de piéges, qui n’est pas égale a la surface de la
grille de piége sensu stricto, nécessite une estimation spécifique. Pour cela, il faut tenir compte de I'effet de
bordure de la grille qui résulte du fait que tous les animaux susceptibles de se faire capturer n’ont pas la totalité
de leur domaine vital compris dans la grille de pieges (Anderson et al. 1983). Parmi les quatre méthodes de
calcul de la surface réellement échantillonnée avec une grille de piéges (Anderson et al. 1983), celle de Dice
(1938) a été retenue : la largeur d’'une bande périphérique a la grille W correspond au rayon moyen r du
domaine vital de I'espéce considérée. Cette méthode parait plus réaliste que celle donnée par Mac Lulich
(1951), ol r correspond a la distance moyenne journaliére parcourue par les animaux durant le temps de
piégeage. Dans cette étude, la surface moyenne du domaine vital d’un Rat des moissons est donnée par les
résultats du radiopistage et non par la CMR qui comporte des problémes liés a I'attractivité des pieges et au
fait que la grille est limitée. Bien que le domaine vital d’'un Rat des moissons puisse prendre des formes tres
variées, on |'assimilera a un disque de rayon r, ol r correspond a la largeur de la bande périphérique W dont
I'aire sera ajoutée a I'aire de la grille de piéges (fig. 22).

Bande \ ,
périphérique W

PIEGES CMR
4800 m?

Aire échantillonnée ~

. individu
7,",{ capture_marquage_relacher 0 écart-type de I'aire échantillonnée
’\J trajet sur la durée du piégeage r rayon du domaine vital moyen (assimilé a un disque)

Individu 1 : grand disperseur, il quitte son domaine vital et se fait capturer sur son trajet
Individu 2 : trop éloigné de la grille de pieges, il ne se fait jamais capturer

Individu 3 : son domaine vital est completement compris dans la grille ol il se fait capturer
Individu 4 : son domaine vital touche la grille, il se fait capturer dans un piége périphérique

Figure 22 : Schéma de principe du calcul de la bande périphérique W autour de la grille de pieges.
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o Surface des domaines vitaux

La surface des domaines vitaux des Rats des moissons suivis par radiopistage a été calculée de trois manieres,
qui dépendent du mode de calcul lui-méme et de la définition donnée au domaine vital. Selon un premier
mode de calcul, on peut estimer le domaine vital comme la probabilité de trouver un animal a une localisation
particuliere d’un plan : cette probabilité est une « fonction de densité » qui correspond a la distribution des
positions d’un animal dans le plan (Worton 1987). Les noyaux de densité (Kernel density) ont été calculés avec
la librairie adehabitatHR de R (Calenge 2015), avec une estimation par « fixed kernel density” (KDE) et avec un
parameétre de lissage (smoothing parameter) calculé par la méthode de référence (href), qui entraine des biais
moins forts dans le cas de petits échantillons (Seaman et al. 1999). Le niveau de contour choisi pour délimiter
les domaines vitaux est égal a 50 % comme recommandé par Bérger et al. (2006), bien que 95 % soit plus
communément utilisé (Laver and Kelly 2008). Selon la définition que I'on en donne, les mouvements
d’exploration font ou ne font pas partie du domaine vital, c’est-a-dire que les positions les plus excentrées et
isolées sont prises en compte pour le calcul du domaine vital ou bien sont ignorées.

Ainsi, selon Burt (1943), le domaine vital est « la surface traversée par I'individu pendant ses activités normales
de recherche de nourriture, de reproduction et de soin aux jeunes. Des sorties occasionnelles hors de la zone,
telles que des explorations dans la nature, ne devant pas étre considérées comme faisant partie du domaine
vital ». Aujourd’hui, il est communément admis que le domaine vital n’a pas de frontiere biologique clairement
définie et qu’il doit inclure les mouvements périphériques exceptionnels (Powell et Mitchell 2012). Par
conséquent, le calcul du domaine vital par noyaux de densité a été fait en excluant arbitrairement les positions
périphériques (hypothese basse) et en les incluant (hypothese haute). Un deuxiéme mode de calcul est celui
du Minimum Convex Polygon (MCP), qui consiste a calculer le plus petit polygone rejoignant toutes les
localisations de I'animal (Mohr 1947). Néanmoins le domaine vital étant la zone d’activité « normale » de
I’'animal, on exclut généralement 5 % des points les plus éloignés des autres, ces localisations étant considérées
comme des sorties occasionnelles de son domaine vital (Calenge 2015). La méthode MCP n’est plus utilisée
aujourd’hui, car elle ne renseigne pas sur l'utilisation a I'intérieur du domaine vital (fréquence et intensité de
passage) par I'animal et d’autre part, certaines études considérent qu’elle aurait tendance a surestimer |'aire
du domaine vital a cause du poids trop important des points atypiques (Huck et al. 2008). Néanmoins, méme
si les résultats sont contestables, la méthode MCP a été utilisée dans cette étude parce qu’elle permet des
comparaisons avec des résultats plus anciens.

Calcul des indices de fixation Fsr

Les indices de fixation entre paires de stations du marais de Lavours ont été calculés avec le logiciel Fstat v.
2.9.3.2 (Goudet 2001), avec les 15 locus microsatellites sur les 154 Rats des moissons capturés dans les 11
stations.
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Résultats
e Observations directes

De 2012 a 2018, les 17 Rats des moissons suivis par radiopistage (11 males et 6 femelles) ont fourni 250
positions relevées au GPS (tab. 14). La session la plus longue a duré 13 jours avec 38 positions relevées ; en
moyenne, les sessions ont duré 7 jours +/- 3,7 jours. Parmi ces 17 sessions, seules 7 sont exploitables pour
calculer des domaines vitaux, car comportant plus de dix de positions et plus de cing jours de radiopistage.

Tableau 14: Caractéristiques des domaines vitaux et des déplacements des 17 Rats des moissons suivis par
radiopistage de 2012 4 2018 (hypothése basse / haute Kernel : calcul de I'aire du domaine vital avec la méthode Kernel,
respectivement sans / avec les positions périphériques ; enveloppe MCP : calcul de I'aire du domaine vital avec la
méthode MCP avec les positions périphériques).

Surface domaine vital (m?) Distance parcourue (m)
o Date Nb Poids Hypothése Hypothése Enveloppe Maximale Moyenne
n capture positions Sexe (g) basse haute MCP Totale journaliere journaliere
Kernel Kernel
1 03.10.12 28 M 7 NA NA NA NA NA NA
2 11.06.13 F 13 NA NA NA NA NA NA
3 12.06.13 7 M 7,3 NA NA NA NA NA NA
4 18.06.13 M 7 NA NA NA NA NA NA
5 19.11.13 7 F 9 NA NA NA NA NA NA
6 17.08.15 17 M 8,2 NA NA NA NA NA NA
7 09.02.17 1 F 7,4 NA NA NA NA NA NA
8 14.02.17 17 F 7 2638 8777 17930 1564 421 196
9 15.03.17 14 M 7,5 1170 12543 35975 1131 216 126
10 22.03.17 19 M 7,3 1652 4419 8410 582 186 53
11 11.04.17 11 F 8,8 1462 1462 942 NA NA NA
12 05.09.17 26 M 7,6 3627 3627 4010 578 176 72
13 05.09.17 38 F 6,9 978 1170 2118 759 236 58
14 21.09.17 18 M 7,4 NA NA NA NA NA NA
15 18.10.17 15 M 5,9 NA NA NA NA NA NA
16 31.10.17 5 M NA NA NA NA NA NA NA
17 18.03.18 25 M 6,5 5315 11361 15402 935 281 85
total 250
Moyenne 14,71 2163 5477 11131 854 245 90
Ecart-type 10,56 1619 4778 11784 393 85 54

Selon la méthode de calcul, I'aire moyenne d’un domaine vital de rat des moissons est de 2 163 m? +/- 810
m? (kernel hypothése basse), 5 477 m? +/- 2 389 m? (kernel hypothése haute), 11 131 m? +/- 5 892 m? (MCP).
Si I'on assimile le domaine vital d’'un Rat des moissons a un disque de rayon r, r varie de 26 a 60 m et I'aire
réellement échantillonnée varie de 14 904 m? (10 329 — 23 806 m?) a 35 631 m? (24 435 —75 918 m?) (tab. 15).
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Tableau 15 : Surface échantillonnée en fonction de I'aire des domaines vitaux calculés sur 7 Rats des moissons
(hypothése basse / haute Kernel : calcul de I'aire du domaine vital avec la méthode Kernel, respectivement sans / avec
les positions périphériques ; enveloppe MCP : calcul de I’'aire du domaine vital avec la méthode MCP avec les positions

périphériques).
Hypotheése basse Hypotheése haute Enveloppe MCP
Kernel Kernel
Surface domaine vital (m?2) 2163 5477 11131
Ecart-type (m?) 1619 4778 11784
r (rayon du domaine vital, m) 26 42 60

Aire de la grille de piéges (m?) 4800 4800 4800

Aire échantillonnée (m?) 14904 23471 35651
Limite inf. — sup. de 'aire échantillonnée (m?2) 10329 - 23806 15567 - 43454 24435 - 75918

Les effectifs de Rats des moissons (cohorte des adultes uniquement), issus de la CMR réalisée dans la grille de
180 piéges sur 4 800 m?, sont en moyenne de 68 individus pendant la période de reproduction, d’avril a fin
octobre 2015 (95% IC : 64 — 124 ind) (tab. 16).

Tableau 16 : Effectifs de Rats des moissons issus de la CMR en 2015, pendant
la période de reproduction, d’avril a octobre.

N estimé Lim. inf. IC95% Lim. sup. IC 95%

fin avril 7
fin juin-début juil 10 10 10
début aoat 58 50 78
fin aodt 66 54 103
fin sept 124 87 238
fin oct 144 120 192
moyenne 68,17 64,20 124,20

Enfin, si I'on rapporte les effectifs estimés a la surface échantillonnée, calculée avec les trois méthodes, on
obtient des densités moyennes de population pour les adultes, pendant la période de reproduction, allant de
0,00482 ind/m? (95% IC : 0,00455 — 0,00867 ind/m?) soit 48 ind/ha, a 0,00219 ind/m? (95% IC : 0,00206 —
0,00398 ind/m?) soit 22 ind/ha (tab. 17).

Tableau 17 : Densités de Rats des moissons issus des effectifs de 2015 (CMR) et des
surfaces de domaines vitaux (radiopistage).

D estimé
individus / m?  Lim.inf.1C95% Lim. sup. IC 95%
Hypothése basse Kernel 0,00482 0,00455 0,00867
Hypothése haute Kernel 0,00347 0,00327 0,00632
Enveloppe MCP 0,00219 0,00206 0,00398
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e Inférences génétiques

La variabilité génétique entre les stations du marais de Lavours, mesurée par les indices de fixation Fsr, est

faible, variant de 0 a 0,053 (tab.

18).

Tableau 18 : Valeurs des indices de fixation Fsr entre paires de stations.

Stations 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
2 0
0,018 0,016
4 0,046%* 0,041 0,013
5 0,036 0,018 0,011 0,005
6 0,015 0,020 0,022 0,030 0,004
7 0,008 0 0,019 0,022 0,003 0
8 0,024* 0,017 0,011 0,021* 0,009 0 0,005
9 0,024 0,038 0,007 0,053* 0,024 0,025 0,027 0,018
10 0,003 0 0 0,004 0,006 0 0,002 0 0,008
11 0,029* 0,015 0,028 0,025 0,008 0 0 0 0,019 0

*sip <0,05; **sip <0,01; ***sip <0,001

Pour la distance de dispersion g, les stations prises pour le calcul de la pente de la droite de régression de f(log
distance) = Fsr /(1- Fs7) doivent étre éloignées entre elles d’une distance supérieure a la distance journaliére
maximale parcourue. Le radiopistage fournit une distance journaliére maximale égale a 245 m : les 11 stations
remplissent cette condition. La pente de la droite de régression est égale a 0,0019 : cette valeur sera utilisée

pour le calcul de o (fig. 23).

y =0,0019 x + 0,0157
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Figure 23 : Test d’isolement par la distance pour 154 individus de Rats des moissons, avec 15 locus microsatellite

et 11 stations échantillonnées.
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e Distance de dispersion

La distance de dispersion o est donnée par la pente de la droite de régression de f(log distance) = Fsr /(1- Fs7).
Cette droite de régression a une équation du type y =ax + b ol a est |la pente. On a alors :

a =1/4Dno?
d’ou o=V (1/4Dna)

Avec les valeurs de D calculées précédemment, selon trois méthodes différentes, I'équation (1) donne des
distances de dispersion variant de 93 m (95% IC : 70 - 96 m) a 138 m (95% IC : 103 - 143 m) (tab. 19). Si I'on
tient compte des intervalles de confiance, la distance de dispersion varie du simple au double, entre 70 m et
143 m.

Tableau 19 : Distances de dispersion chez le Rat des moissons, selon trois méthodes de
calculs des domaines vitaux.

H thé H thése haut
ypothése basse ypothése haute Enveloppe MCP

Kernel Kernel
Distance de dispersion (m) 93 110 138
lim inf. IC 95% 70 81 103
lim sup. IC95% 96 113 143

Discussion
e Capacités de dispersion

Les capacités de dispersion du Rat des moissons sont encore largement méconnues, méme si les individus sont
supposés se déplacer sur de grandes distances relativement a leur taille, notamment au moment des moissons
et des inondations (Trout 1978a). Trout (1976) a mis en évidence des déplacements d’animaux adultes sur
plus de 100 m, grace a du piégeage avec CMR. Plus récemment, des expériences de radiopistage ont été
tentées dans la Petite Camargue Alsacienne (France), ou il a été montré qu’un male et une femelle Rat des
moissons sont capables de parcourir plus d’'une centaine de meétres en quelques jours (Durrer et al. 2006). La
présente étude améliore les connaissances sur les capacités de dispersion du Rat des moissons et les résultats
semblent valider I'hypothese qu’il est un bon disperseur. Selon la méthode de calcul retenue, la distance de
dispersion moyenne varie de 93 m a 138 m, pour des animaux pesant en moyenne 7,4 grammes, c’est-a-dire
des individus adultes. Il est difficile de trouver des éléments de comparaison avec d’autres espéeces de petits
mammiféres, car peu d’études concernent la dispersion au sens ou le déplacement doit s"accompagner de
reproduction et il n’est pas rare que les auteurs utilisent le terme de « dispersion » par abus de langage, pour
de simples mouvements d’animaux. Cependant, Le Galliard et al. (2012) indiquent que chez les rongeurs, les
distances de dispersion moyennes varient de quelques meétres en enclos a plus de 2 km dans une
métapopulation (moyenne = 163 m, médiane = 31 m). Si I'on considére que la distance de dispersion est liée
a la masse corporelle chez les mammiferes (Jenkins et al. 2007), les capacités de dispersion chez le Rat des
moissons semblent assez élevées par rapport aux mammiferes en général (Sutherland et al. 2000). A titre
d’exemple, chez le Campagnol des champs (Microtus arvalis) qui est quatre fois plus gros qu’un Rat des
moissons mais qui ne présente pas de grandes capacités de dispersion (Heckel et al. 2005), la distance de
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dispersion moyenne est égale a 88 m (95% IC : 76—110 m) dans un paysage agricole intensif de 'Ouest de la
France (Gauffre et al. 2008).

Cette étude ne renseigne pas sur les distances maximales de dispersion chez le Rat des moissons, mais
plusieurs observations peuvent laisser penser qu’elles sont bien supérieures aux distances moyennes
énoncées. D’une part, un male marqué pesant 6,9 g a relié la station 1 a la station 2, espacées de 570 m, entre
le 8 et le 21 aolt 2015 : il s’agit d’'une capture accidentelle pendant les biopsies d’oreilles. On ne peut pas
assurer que ce déplacement ait été suivi de reproduction et qu’il corresponde a une dispersion efficace, mais
sachant que le Fsr entre les deux stations est égal a -0,003 (cette valeur négative est générée par le logiciel
Genepop mais en réalité un Fsr ne peut pas étre négatif), les flux de genes entre les deux stations sont élevés
et sont dus nécessairement a des mouvements d’animaux. Une autre observation fortuite concerne un male
capturé en mai 2017 dans la station 1 a I'occasion d’une session de piégeage destinée a évaluer la
recolonisation du marais apres une inondation. Ce male dgé aurait vraisemblablement été biopsié dans la
station 5 éloignée de 1,2 km (distance euclidienne), 18 mois auparavant ; il aurait donc traversé une riviére (le
Séran) et une route départementale pour rejoindre la station 1 (fig. 30). Cependant, on ne peut pas non plus
affirmer qu’il s’agisse d’une véritable dispersion, bien que le Fsr entre ces deux stations soit tres faible (0.036).

Tableau 20 : Distance de dispersion maximale, distance de déplacement maximale et aire du domaine vital
théoriques chez le Rat des moissons d’apres les formules de Bowman et al. (2002).

Distance dispersion max. (m)

0, . _
logio (0 max) = 0,62 +/-0,11 . (logio (masse) -1) +/- 0,41 346 (35%1C: 168 - 713 m)

Distance déplacement max. (m)
logio (dist max) = 0,76 +/-0,11 . (logio (masse) -1,36) +/- 0,38

Aire domaine vital (m?)
logio (aire) = 1,17 +/-0,17 . (logo (masse) -2,26) +/-0,63

200 (95% IC : 104 - 385 m)

571 (95% IC : 188 - 1735 m?)

A titre de comparaison, une estimation de la distance de dispersion maximale est fournie par Bowman et al.
(2002), qui relevent une relation linéaire entre la distance de dispersion o et la masse chez 34 espéces de
mammiféres Nord-Américains, dont quatre petits mammiferes. Pour un Rat des moissons pesant 7,4 g, la
distance de dispersion maximale serait égale a 346 m (95% IC : 168 - 713 m) (tab. 20), une valeur qui semble
tres faible au regard de nos observations de terrain et des potentialités du Rat des moissons.

e Dispersion et domaine vital

Les distances de dispersion avancées dans cette étude reposent en grande partie sur les domaines vitaux
déduits du radiopistage. Mais quelle validité accorder a ces domaines vitaux ? |l semble en effet que notre
facon de les cartographier soit tres éloignée de la représentation qu’en ont réellement les animaux, chez qui
le domaine vital correspond a une carte mentale directement liée a I'hippocampe (I’hippocampe est une
structure du cerveau des mammiféres qui joue un réle central dans la mémoire et la navigation spatiale)
(Powell 2012, Powell et Mitchell 2012, Spencer 2012). Un mammifére met a jour son domaine vital de fagon
continue en fonction des ressources disponibles (nourriture, partenaires potentiels pour la reproduction,
abris...) et ce domaine vital reflete plutét son comportement dans un environnement complexe et en
perpétuelle évolution. Pour certains auteurs, il faudrait prendre en compte tous ces différents usages de
I’espace par les animaux qui se déroulent pendant des périodes distinctes (Fieberg et Borger 2012) et définir
différents domaines vitaux correspondant a ces comportements (Powell et Mitchell 2012). Quoi qu’il en soit,
aucun de ces domaines vitaux ne posséde de frontieres biologiques, en conséquence de quoi tout calcul de
surface est sans fondement. Une fagon d’améliorer les estimations des domaines vitaux serait de les pondérer
en fonction de I'attractivité des différents habitats occupés par les animaux dans le paysage (Benhamou 2011,
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Benhamou et Cornélis 2010). Plus généralement, il est important d’utiliser les estimations de domaines vitaux
pour détecter des changements dans l'utilisation de I'espace et pour évaluer les besoins d’'un animal plut6t
que pour leur taille en elle-méme (Signer et al. 2015). Par conséquent, ces réflexions doivent nous inciter a la
plus grande prudence sur la validité des surfaces de domaines vitaux calculés dans cette étude, et donc sur la
validité des distances de dispersion qui en découlent.

Compte-tenu de ces considérations, les mouvements occasionnels et les positions excentrées doivent étre
utilisés comme faisant partie du domaine vital de I'animal : parmi les trois méthodes de calcul, « I'hypothése
haute Kernel » qui conduit a une distance de dispersion de 110 m (95% IC : 81 - 113 m) parait |a plus pertinente.
Par ailleurs, le radiopistage n’a certainement pas permis de couvrir toute I'’étendue des déplacements des Rats
des moissons, d’ol une minoration certaine des domaines vitaux et des distances de déplacement calculés.
En particulier, les déplacements des individus pendant les inondations hivernales n’ont pas été complétement
étudiés (trois individus ont été suivis), or il est tres probable que ces inondations entrainent des mouvements
de grande ampleur chez certains animaux, mais pas tous, qui partent a la recherche de refuges périphériques.
Ces refuges éloignés doivent-ils faire partie de leur domaine vital ?

Dans la littérature, le domaine vital du Rat des moissons est peu documenté. Trout (1978a) avance un domaine
vital de 400 m? (300 a 400 m?) pour les males et 350 m? pour les femelles (200 a 800 m?). Dans sa thése,
Serrano-Padilla (1998) reléve 288 m? pour les males et 302 m? pour les femelles. Les valeurs issues du
radiopistage dans le marais de Lavours sont donc nettement supérieures, étant égales a 5477 m? +/- 2 389 m?
pour I'hypothéese haute Kernel. Comme pour la distance de dispersion, la surface du domaine vital des
mammiféres est corrélée a la taille corporelle quand les variables sont exprimées en logio (Harestad et al.
2000, Lindstedt et al. 1986). Pour un Rat des moissons pesant 7,4 g, 'aire du domaine vital théorique serait
égale a 571 m? (95% IC : 188 — 1 735 m?) (tab. 20). Ainsi, comparativement a son poids, la taille du domaine
vital du Rat des moissons parait beaucoup plus grande que celle d’autres mammiféres, mais encore une fois,
le caractére disperseur de I'espece est un important facteur d’influence (Bowman et al. 2002). Par exemple,
le Campagnol agreste (Microtus agrestis) qui est cing fois plus gros (20-48 g) qu’un Rat des moissons mais qui
est un médiocre disperseur, aurait un domaine vital de 1 000 a 1 500 m? (Borowski 2003, Quéré et Le Louarn
2011), alors que le Mulot sylvestre (Apodemus sylvestris) qui est trois fois plus gros mais qui disperse
activement, (18-30 g) posséde un domaine vital qui peut atteindre 8 000 m? dans une roseliére (Canova et al.
1993).

e Capacités de déplacement versus dispersion

D’une maniére générale, les rongeurs sont connus pour disperser sur des distances beaucoup plus courtes que
leurs capacités réelles de déplacement (Le Galliard et al. 2012). Par exemple, Steen (1995) enregistre chez le
Campagnol nordique (Microtus oeconomus) des déplacements moyens de 700 a 800 m chaque nuit, alors que
la distance de dispersion moyenne pour cette espece est de seulement 167 m. On observe la méme tendance
chez le Rat des moissons dans le marais de Lavours, qui parcourt chaque jour des déplacements maximaux de
245 m en moyenne, avec un pic mesuré a plus de 400 m, alors que sa distance de dispersion moyenne est
égale a une centaine de métres. Par ailleurs, le radiopistage a révélé un cas de déplacement tres singulier. Le
male 150.662 qui bougeait peu pendant cing jours a parcouru un déplacement en ligne droite de 200 m vers
I’'Est avant de disparaitre (fig. 24). Cette perte totale du signal ne correspond pas a un probleme de batterie
puisque la pile pouvait durer encore six jours, or les recherches du signal élargies sur 30 ha autour de la
derniere position d’émission n’ont donné aucun résultat. Par conséquent, I'animal a quitté cette zone, pour
deux raisons possibles : soit il s’est fait prédater et emporter loin du lieu d’étude, soit il a réalisé lui-méme un
déplacement supérieur a 400 m en moins de 6 heures. Ce comportement a été observé chez d’autres Rats des
moissons lors de cette étude, mais avec moins d’ampleur : il est fréquent que les animaux restent statiques
pendant quelques jours avant d’entreprendre un grand déplacement.
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Par ailleurs, chez les rongeurs, les distances moyennes de dispersion sont du méme ordre de grandeur que les
distances de déplacement journaliéres pour une espéce donnée (Le Galliard et al. 2012). Cette observation
concorde avec les résultats obtenus pour le Rat des moissons dans le marais de Lavours, chez qui la distance
journaliére moyenne (90 m +/- 27 m) est égale a la distance de dispersion moyenne (une centaine de meétres).
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Figure 24 : Session de radiopistage du Rat des moissons male 150.662, du 22 au 31 mars 2017 : le signal disparait six
heures apres la derniére position relevée.

e Caractéristiques des déplacements
Lien avec les saisons et la densité de population

Chez le Rat des moissons, les distances journaliéres moyennes semblent diminuer au cours de I'année, cette
baisse étant mise en évidence par le radiopistage mais également par les sessions de CMR sur I'année 2015
(fig. 25). On remarque par ailleurs que les distances journaliéres issues de la CMR sont nettement plus faibles
que celles obtenues par radiopistage, ce qui n’est pas étonnant puisqu’un individu peut effectuer au maximum
un déplacement de 100 m entre deux relevés des pieges dans la grille de 80 m x 60 m. Les résultats de la CMR
montrent que les males parcourent des distances journalieres moyennes significativement plus petites en
septembre-octobre qu'en avril-juin (test non-paramétrique de Wilcoxon W = 534,5, p-value = 0,047) ; cette
observation reste valide méme si les valeurs absolues de distances sont sous-évaluées par rapport aux valeurs
issues du radiopistage.
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Distance journaliére (m)

Cette diminution des distances de déplacement au cours de la saison de reproduction est peu documentée
chez les petits mammiféres. Elle est peut-étre liée a la densité de population (D) qui augmente au cours de la
méme période, de la méme maniere que les distances de dispersion (o) sont connues pour étre négativement
corrélées a la densité (Aars and Ims 2000, Gundersen et al. 2002). Sachant que o = V (1/4Dma), cette relation
est évidente. L’évolution des distances de déplacement dépend aussi probablement du systeme de
reproduction chez le Rat des moissons, mais cela reste a étudier.
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Figure 25 : Distances journaliéres moyennes parcourues par 64 Rats des moissons suivis par CMR en 2015 et
8 Rats des moissons suivis par radiopistage en 2017 et 2018.

Sexes

Sur une année, femelles et males semblent parcourir des distances journaliéres similaires. Ainsi, chez neuf
Rats des moissons radiopistés pendant 77 jours, trois femelles parcourent en moyenne 91 m par jour contre
87 m pour six males (fig. 26a) et cette différence n’est pas significative (test non-paramétrique de Wilcoxon W
= 632, p-value = 0,65). Les déplacements journaliers sont le plus souvent inférieurs a 50 m, mais ils peuvent
dépasser 500 m (fig. 26b).
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Figure 26 : (a) Boites a moustaches pour les distances journaliéres parcourues par les 3 femelles et les 6 males Rats des
moissons suivis par radiopistage pendant un total de 77 jours dans le marais de Lavours, et (b) histogramme des distances
journaliéres moyennes pour les femelles et les males confondus.
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Pendant la pleine saison de reproduction, de juillet a octobre, les résultats issus de la CMR montrent qu’il n’y
a pas non plus de différence significative dans les distances de déplacement entre les sexes (W = 8151,5, p-
value =0,26). De surcroit, certaines femelles gestantes sont capables de déplacements journaliers aussi grands
que les autres individus (méales et femelles) : deux femelles pesant 12 g et 14 g font en moyenne 43 m/j, puis
58 m/j aprés la mise-bas. Cela semble en désaccord avec les observations de Frank (1957) et Piechocki (1958)
qui indiquent que pendant I’élevage des jeunes, les femelles ont tendance a moins se déplacer.

Habitats traversés, capacités d’orientation

Le radiopistage a révélé que les Rats des moissons sont capables de traverser des habitats peu favorables pour
la majorité des rongeurs. Une roseliére inondée avec une lame d’eau de 50 cm n’empéche pas de grands
déplacements, comme chez la femelle 150.443 qui a parcouru 400 m plusieurs nuits d’affilée (fig. 27) ou le
male 150.798 qui a parcouru 200 m en une nuit, en traversant a la nage quatre layons de 3 m de large. Le
comportement de la femelle pose la question des moyens d’orientation de I'animal dans un environnement
apparemment sans repere : cette femelle faisait des allers-retours pendant la nuit, depuis un gros nid ou elle
passait la journée et elle devait s’orienter assez précisément pour le retrouver a chaque fois. Toutes les tiges
de roseaux se ressemblant et I'horizon étant invisible de nuit, il est possible qu’elle ait utilisé un marquage
olfactif avec des gouttes d’urine déposées sur les tiges, comme on I'observe chez les Rats des moissons en
captivité (Gilliéron comm. pers.). Ce marquage olfactif est connu chez les mammiféeres comme un des moyens
pour se repérer lors des grands mouvements d’exploration a I'intérieur de leur domaine vital (Benhamou et
Bovet 1989).

Tout aussi étonnant, le male 150.376 a traversé a la nage une prairie fauchée, sur plus de 30 m, pour aller se
cacher sous un tas de branchage au sec (fig. 28); le surlendemain, il a retraversé la méme prairie pour
reprendre son chemin dans la roseliere inondée. Il a effectué la premiere traversée entre 14 het 17 hetil a
pu s’orienter a vue, alors que la deuxiéme traversée s’est effectuée de nuit : est-ce sa mémoire du paysage
qui I'a aidé a se diriger ? Tout un champ de recherches reste a couvrir sur les capacités d’orientation du Rat
des moissons et des petits mammiféres en général.
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Figure 27 : Session de radiopistage du Rat des moissons femelle 150.443, du 14 au 22 février 2017,
pendant une inondation, avec son domaine vital calculé avec trois méthodes différentes (Kernel
hypothéses basse et haute, MCP).
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Figure 28 : Session de radiopistage du Rat des moissons male 150.376, du 15 au 25 mars 2017, pendant une
inondation, avec son domaine vital calculé avec trois méthodes différentes (Kernel hypothéses basse et haute,
MCP).




Rythmes circadiens

Les résultats issus du radiopistage révelent un rythme de déplacement assez régulier au cours des jours et des
nuits (fig. 29). Les distances mesurées a intervalles réguliers de 6 h, sur sept Rats des moissons (4 males et 3
femelles) suivis pendant trois a huit jours, en février-avril et septembre-octobre, montrent que les grands
déplacements s’effectuent la nuit, tandis qu’ils sont beaucoup plus limités pendant le jour, sans toutefois
disparaitre complétement. Ceci concorde avec les observations des rythmes d’activité mesurés avec les
pieges-photos (voir les résultats en B. Il. 1., page 58). Par conséquent, tout suivi de Rat des moissons par

radiopistage doit nécessairement comporter des points nocturnes, sous peine de perdre une grande partie de
I'information.
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Figure 29 : Distances moyennes parcourues par 7 Rats des moissons suivis par radiopistage, par périodes de 6
heures (en gris, la nuit).

e Dispersion et structure génétique de la population

Puisque dispersion et flux de génes sont liés, chez les espéces a forte capacité de dispersion, on devrait
observer une faible structuration génétique des populations qui sont alors proches de la panmixie (Slatkin
1985). Cette faible structuration est due a I'effet d’homogénéisation des flux géniques sur les fréquences
alléliques, qui s’oppose a la dérive génétique. Ce modele semble correspondre a ce que I'on observe chez le
Rat des moissons qui se révele étre un bon disperseur dans le marais de Lavours, ou la population parait
continue. Si I'on applique un tampon autour des nids recensés et des individus capturés dans le marais de
Lavours depuis 2012, avec des rayons égaux a la distance moyenne de dispersion et a la distance maximale de
dispersion calculées dans cette étude, on constate qu’une grande partie du paysage est susceptible d’étre
traversée par les Rats des moissons : cela conforte I’hypothése d’une population unique avec des flux de génes
importants, sans isolement par la distance (fig. 30). L'existence de petites zones humides relais apparait tres
importante pour la cohésion de la population dans un paysage fragmenté, comme I’'a déja montré Lande
(1988). Ces micro-habitats, de quelques dizaines de m?, permettent la persistance d’un flux génique élevé
entre les stations 3 et 13, entre lesquelles le Fsrest égal a 0,025 (carte 12 page 105 et fig. 30 page 122) : voulant
élucider cette faible diversité génétique, j'ai mené des prospections de terrain entre ces deux stations en

privilégiant les berges d’un petit ruisseau et j’ai découvert ces habitats relais qui comportaient parfois un
unique nid. Cela
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Figure 30 : Représentation des aires potentiellement parcourues par les Rats des moissons, sans tenir compte
de la connectivité du paysage, basées sur la répartition connue des individus (d’apres les observations de nids
ou d’individus, points orange) autour desquels est appliqué un tampon égal a une distance de dispersion
moyenne de 100 m (tiretés) et maximale de 350 m (pointillés). En jaune, le plus long déplacement observé (1200
m).




Cela pose la question de la limite de la population du marais de Lavours, qui ne s’arréte certainement pas a la
station 13, elle-méme probablement en connexion avec d’autres zones humides plus éloignées.

L’homogénéité génétique de la population de Rats des moissons du marais de Lavours ne constitue sans doute
pas un modele généralisable a toutes les populations de cette espece. Dans d’autres paysages, avec en
particulier une agriculture plus intensive, une structuration génétique en demes existe peut-étre. En effet, on
I'observe chez d’autres espéces de Muridés présentant pourtant de bonnes aptitudes a la dispersion, comme
le Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus) : dans ce cas, cette sous-structuration est due a une fragmentation
des habitats qui limite les flux de génes (Berckmoes et al. 2005, Booth et al 2009). En revanche, on remarquera
que chez les Arvicolinés, qui sont plutot de modestes disperseurs, I'isolement par la distance est le modéle

général, avec une répartition de la population en clusters génétiques (Le Galliard et al. 2012).

e Analyse critique de la méthode

Les résultats présentés dans cette étude sont des estimations issues de méthodes qui cumulent probablement
toute une série de biais. D’'une part, la CMR qui a servi au calcul des effectifs a été conduite sur une surface
trop réduite : la taille de la grille de piéges et I'espacement des pieges ont été calibrés d’apres une aire
minimale du domaine vital de 350 m? pour le Rat des moissons (Trout 1978a) qui parait trop faible au regard
des résultats du radiopistage acquis a posteriori. Ensuite, le radiopistage qui a servi a calculer l'aire
échantillonnée n’a fourni que sept sessions exploitables, dont aucune n’a été réalisée pendant la saison de
reproduction, de mai a aolt, période a laquelle le comportement des animaux est peut-étre différent. En
revanche, la durée moyenne des sessions (7 jours) et le nombre moyen de positions (15 positions) semblent
suffisantes pour les analyses (Signer et al. 2015). Concernant les inférences génétiques, I'’échantillonnage des
individus n’est sans doute pas le plus adapté. En effet, un inventaire des nids de Rat des moissons dans le
marais de Lavours avait été mené quatre années avant que ne commence cet échantillonnage et il apparaissait
que 'espece était bien répartie et commune dans tout le marais, ce qui laissait déja penser a une population
continue ou a une métapopulation. Il aurait alors été préférable de réaliser un échantillonnage individu-centré
comportant un grand nombre de stations mais avec dans chacune d’entre elles un petit nombre d’individus
génotypés, ce qui aurait permis de mieux couvrir le paysage (Prunier et al. 2014). Cependant, les contraintes
de terrain, la relative difficulté pour capturer plus de dix individus dans chaque station et I'ampleur de
I’échantillonnage a réaliser en deux ans (quatre autres sites ont été étudiés le long du Rhéne) ont conduit a
réduire le nombre de stations échantillonnées. Néanmoins, ces stations ont été disposées de maniéere a couvrir
de facon la plus homogene possible le paysage. Enfin, il existe probablement un probléme de différence de
temporalité entre les données issues des observations directes et celles issues des inférences génétiques
basées sur les marqueurs moléculaires. En effet, les microsatellites apportent des informations sur la structure
génétique de la population d’autrefois, compte-tenu du taux de mutation des alléles qui entraine un certain
décalage avec le présent (Epps et Keyghobadi 2015). Par conséquent, les valeurs de distances génétiques entre
paires de stations ne correspondent probablement pas a la population de 2012-2015 ou la densité a été
calculée, ce qui peut influencer les valeurs de distances de dispersion.

Conclusion

Le Rat des moissons présente des capacités de dispersion assez élevées par rapport a sa taille et par rapport a
d’autres petits mammiferes, mais néanmoins tres inférieures a ses capacités de déplacement maximales. Ces
facultés de dispersion lui permettent probablement de bien résister a plusieurs types de perturbations,
comme les inondations du marais de Lavours. En Angleterre, Harris (1979b) estime ainsi que 12 % des sites
occupés par I'espece sont détruits chaque année, les animaux les recolonisant rapidement I'année suivante.
Toutefois, les distances de dispersion et de déplacement calculées dans cette étude dépendent des
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caractéristiques du paysage propre au marais de Lavours et elles ne peuvent certainement pas étre
transposées telles quelles a d’autres sites. L'effet de la matrice paysagere sur la dispersion du Rat des moissons

et sur la structuration de ses populations reste a préciser, en contexte agricole et dans différents types
d’habitats naturels.
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2. Effet des inondations sur les déplacements individuels
Résumé

L'effet des inondations sur le comportement et les déplacements du Rat des moissons est étudié dans le
marais de Lavours, vaste champ d’expansion des crues du Rhéne, régulierement inondé chaque hiver avec des
lames d’eau pouvant dépasser 1,50 m par endroits. De 2012 a 2018, plusieurs dispositifs expérimentaux ont
été déployés en fonction des séquences hydrauliques : avant l'inondation, pendant la montée des eaux,
pendant les hautes eaux et apres la crue. Il ressort qu’un certain nombre de Rats des moissons restent dans la
roseliere pendant I'inondation, sans que des mouvements de fuite vers des refuges hors d’eau puissent étre
détectés. Pendant les hautes eaux, aucun Rat des moissons n’est contacté dans les refuges périphériques alors
gu’un grand nombre de petits mammiféres viennent s’y agglutiner. L'espéce semble présenter de bonnes
capacités natatoires qui lui permettent probablement de se déplacer facilement pendant les crues. Au
printemps suivant la décrue, les Rats des moissons qui ont survécu aux inondations restent dans leur domaine
vital initial. Les effectifs sont faibles mais ils augmentent rapidement et la population de I'été retrouve une
abondance similaire a celle de I’été antérieur.

Introduction

Les inondations sont connues pour beaucoup affecter les petits mammiferes en augmentant leur mortalité et
en modifiant les peuplements en place (Jacob 2003, Wijnhoven 2006, Golet et al. 2013, Czaban et al. 2015).
Certaines espéces, comme la Souris sylvestre (Peromyscus maniculatus) et le Campagnol des montagnes
(Microtus montanus), trouvent refuge dans des terrains plus élevés (Pachinger et Haferkorn 1998, Andersen
et al. 2000) et recolonisent les habitats initiaux aprés la décrue (Robinson et al. 2002). D’autres, comme la
Souris a pattes blanches (Peromyscus leucopus) ou le Rat du Natal (Mastomys natalensis), ne fuient pas et
restent dans leur domaine vital en vivant de maniere plus ou moins amphibie dans la végétation inondée
(Ruffer 1961, Sheppe et Osborne 1971, Flowerdew et al. 1977, Sheppe et Haas 1981), et ne se déplacent vers
des zones hors d’eau qu’en dernier recours (Andersen et al. 2000). Cependant, la réponse des animaux a
I'inondation et leur survie varient en fonction de plusieurs facteurs tels que la répartition des habitats inondés
et hors d’eau, la durée, la hauteur de la lame d’eau et I'étendue de I'inondation, ainsi que I'écologie des
especes et notamment leurs capacités natatoires (Mc Carley 1959, Zhang et al. 2007, Jacob 2003, Chamberlain
et Leopold 2003, Thibault et Brown 2008). En outre, les comportements individuels au sein des espéces jouent
aussi un réle important dans leur réponse aux inondations.

Le Rat des moissons est un petit mammifére associé aux zones humides qui constituent probablement son
habitat d’origine (Haberl et Krystufek 2003). Beaucoup d’entre elles sont soumises a la fluctuation du niveau
de I'eau et peuvent étre régulierement inondées. Le Rat des moissons une espéce intéressante pour étudier
I'effet des inondations sur le comportement et les déplacements des petits mammiféres, en raison de
plusieurs traits de sa biologie. Il est capable de grands déplacements et peut coloniser rapidement de
nouveaux habitats (Koskela et Viro 1976, Trout 1976, Trout 1978a, Churchfield et al. 1997), ce qui laisse
supposer qu’il soit capable de fuir une inondation pour se réfugier dans des zones périphériques hors d’eau. Il
affectionne les végétations herbacées denses ou il se déplace au-dessus du sol, dans la canopée, ce qui doit
probablement lui permettre d’échapper aux inondations mineures et de rester en place jusqu’a la décrue. Par
ailleurs, le Rat des moissons représente |'espece la plus abondante dans certaines prairies inondées
(Balciauskas et al. 2012) sans que I'on sache précisément s’il reste en place pendant les hautes eaux. Je fais
donc I'hypothése que quand I'inondation arrive, la majorité des Rats des moissons fuient leur habitat pour
trouver des refuges périphériques, comme la majorité des petits mammiferes, puis les survivants reviennent
dans leur habitat initial apres la décrue. Néanmoins, il est possible que certains individus restent dans leur
habitat pendant I'inondation (fig. 31 et tab. 21).
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Figure 31: Schéma hypothétique correspondant au comportement des Rats des moissons pendant et aprés une
inondation de leur habitat.

(a) en été, les individus occupent tous les habitats favorables et se déplacent en fonction de leurs besoins et des interactions
interindividuelles. (b) en hiver, la majorité des individus fuient I'inondation vers des habitats hors d’eau ; certains restent
dans la roseliere pendant la montée de I'eau. (c) au plus fort de I'inondation, la majorité des individus ont trouvé refuge en
périphérie de leur habitat initial, sur des terrains plus élevés ; la mortalité est forte du fait de la mauvaise qualité des habitats
et de la prédation ; dans la roseliere inondée, la mortalité est forte également, certains individus survivent peut-étre. (d) au
printemps, apres la décrue, certains individus qui ont survécu retournent vers leur habitat initial, tandis que d’autres
dispersent ailleurs (reproduction) ; les effectifs ont diminué.

126



Matériel et méthodes

e Zone étudiée, habitats

Pour I'étude des inondations, le marais de Lavours a été choisi en raison de sa représentativité : c’est une zone
inondable majeure, I'une des cing zones d’expansion des crues du Rhone en amont de Lyon avec la plaine de
Yenne, la plaine de Brangues, le Bouchage, la confluence de I’Ain et le parc de Miribel-Jonage. Les inondations
reviennent chaque année, de novembre a mars, sur une superficie moyenne d’'un millier d’hectares et avec
des lames d’eau pouvant dépasser 1,5 m dans les terrains les plus bas (carte 14).

Pour plusieurs raisons, la station n°1, située dans la Réserve Naturelle Nationale du Marais de Lavours, a été

retenue pour étudier les déplacements des Rats des moissons pendant les inondations :

- Elle est inondée chaque hiver (voire au printemps et en été) avec des lames d’eau importantes ;

- Elle est équipée d’un piézometre automatique (DIPPER PT station, SEBA Hydrometrie GmbH and Co.)
qui enregistre en continu les variations du niveau de la nappe phréatique ;

- Les habitats sont bien définis et régulierement répartis en fonction de la topographie, qui correspond
a un gradient d’inondabilité ;

- Les Rats des moissons sont abondants en été et la population est bien répartie dans le paysage ;

- D’un point de vue pratique, la proximité de la station avec mon lieu de résidence permet des
interventions rapides quand I'inondation arrive.

e Dispositif expérimental

L’étude des déplacements dans la station 1 s’est échelonnée de 2012 a 2018, au cours de plusieurs épisodes
d’inondations chaque année, d’intensité et de durée variables (fig. 32 et 33). Différentes méthodes sont mises
en ceuvre en fonction des séquences hydrauliques : avant I'inondation, pendant la montée des eaux, pendant

les hautes eaux et apreés la crue (tab. 21).

Tableau 21 : Méthodes utilisées pour I’étude de I’effet des inondations sur le comportement des Rats des moissons.

Hypothése

Séquence

Question biologique

Dispositif expérimental

Métrique

Quand I'inondation arrive, la majorité
des Rats des moissons fuient leur
habitat pour trouver des refuges
périphériques, tandis que certains
individus restent dans leur habitat
inondé, puis une partie des
survivants reviennent dans leur
habitat initial apreés la décrue

hydraulique

Année n
Automne,
avant l'inondation

Quels habitats le Rat des
moissons occupe-t-il ?

Recherche de nids, CMR en
grille et en lignes de piéges
dans les différents habitats,
radiopistage

Effectifs, trajets parcourus
(distance, direction)

Quels sont ses déplacements ?

Radiopistage

Trajets parcourus (distance,
direction)

Année n

Hiver,

pendant la montée
de 'eau

Les rats des moissons fuient-ils
I'inondation ?

CMR en lignes de piéges,
radiopistage

Nombre de captures, trajets

Année n
Hiver,
hautes eaux

Les habitats hors d'eau sont-ils
des refuges ?

CMR en lignes de piéges

Nombre de captures

Reste-t-il des Rats des moissons
dans les habitats inondés ?

CMR en grille de piéges, pieges-
photos

Nombre de captures,
présence/absence sur les
photos

Comment se déplacent les
individus pendant I'inondation ?

Test de capacités natatoires en
aquarium

Distance maximale
parcourue a la nage, vitesse

Radiopistage

Trajets

Année n+1
Printemps - été

Les Rats des moissons
reviennent-ils dans leurs
habitats initiaux ?

Les effectifs ont-ils diminué ?

CMR en grille et en lignes de
piéges dans les différents
habitats, radiopistage

Effectifs,

__trajets parcourus (distance,

direction)
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@ Sstations d'échantillonnage pour génotypage ] Inondabilite entre 1 m et 1,5 m

[ Inondabilite supérieure & 1,5 m [ Inondabilite inférieure a 1 m

Carte 14 : Inondabilité du marais de Lavours (d’aprés les cartes d’aléas d’inondation du Rhéne, DREAL -
DDTO1, 2013).

La recherche des nids s’effectue de juillet a octobre, quand les populations sont les plus nombreuses et que la
probabilité d’utilisation des habitats potentiels est la plus forte. Il y a deux types de nids : les nids d’élevage
qui témoignent de la reproduction et les nids de repos qui marquent simplement la présence des Rats des
moissons (males ou femelles) dans un habitat donné. La position des nids est relevée au GPS.
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Niveau de la nappe phréatique (m)

Les détails de la CMR en grille sont donnés dans le chapitre B. Il. 2. (page 72) et ceux du radiopistage dans le
chapitre B. Il. 4. (page 85). La CMR en ligne de piéges utilise les mémes pieges I.N.R.A. équipés d’une boite de
repos que ceux utilisés pour la CMR en grille, également espacés de 3 m chacun. Les lignes sont disposées dans
différents habitats de la station 1, sur des longueurs variables (de 30 m a 180 m) en fonction de la séquence
hydraulique : dans la forét alluviale, la prairie humide, en limite de roseliére et dans la roseliere avant, pendant
et aprées I'inondation.

Le détail de I'installation des pieges-photos est donné dans le chapitre B. Il. 1., page 56.

2.0

1.5

CMR

1.0

e e e

0.0
|

-1.0

] T T T ] T I
2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018

Figure 32 : Chronologie des protocoles de terrain de 2012 a 2018, par rapport aux épisodes d’inondation (en bleu) : recherche
des nids, capture-marquage-recapture (CMR), radiopistage (R) et piége-photos (P).

Le test des capacités natatoires des Rats des moissons s’est effectué en laboratoire, dans un aquarium de 400
litres avec une eau a 20°C. Le 26.10.2017, les animaux ont été capturés dans la station n°1, les pieges étant
relevés a huit heures aprés une nuit de piégeage (température minimale nocturne 4°C) ; ils sont emmenés
directement au laboratoire pour les tests. Pour chaque individu, la durée de la nage avant épuisement et la
vitesse en ligne droite apres trois minutes de nage ont été mesurées. Le taux d’absorption de I'eau par le
pelage, qui est un facteur important affectant les capacités natatoires (Stock 1972, Hickman 1988) a été
mesuré en pesant les animaux avant leur immersion et aprés 5 min dans I’eau. Un seul exercice a été réalisé
pour chaque individu. Aprés les tests, les animaux ont été gardés quelques heures au repos, nourris et relachés
a I'endroit ou ils ont été piégés.
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m Piéges I.N.R.A. en lignes et en grille (CMR) a Pidge-photos 0 100 m

P28 Limite de la zone couverte par le radiopistage

- Recherche des nids

Figure 33 : Localisation des méthodes utilisées pour étudier I'effet des inondations sur les déplacements des Rats des
moissons.

X Piézometre automatique
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e Difficultés méthodologiques

Pour mettre en évidence un effet des inondations sur les mouvements des Rats des moissons, il faudrait avoir
un réseau de pieges en position fixe, toute I'année, dans plusieurs habitats répartis selon le gradient
d’inondabilité. Ces pieges seraient activés a différentes périodes de I'année, en fonction de I'hydrologie et des
inondations. Or, deux problémes empéchent de réaliser un tel protocole :

- Pendant la montée de |'eau, il est difficile de prévoir jusqu’a quel niveau la crue va monter, pour retirer
les pieéges qui pourraient se trouver noyés, avec éventuellement des animaux pris a I'intérieur. Par
précaution, je n’installe pas de pieges au centre de la roseliere quand I'eau monte et je perds
I'information sur la présence des Rats des moissons. Je n’installe des pieges que dans des endroits
accessibles en waders.

- Pendant l'inondation, il est parfois impossible d’accéder aux habitats inondés (prairie et surtout
roseliere), sauf en barque.

En pratique, pendant I'inondation, j'adapte la position des piéges au niveau de I'eau en suivant la situation
plusieurs fois par jour : je dois par exemple retirer une ligne de piéges qui sera bientot inondée et la redéployer
sur un terrain plus élevé. Par conséquent, il est difficile de comparer I'occupation des différents habitats au
cours des phases de I'inondation (montée - pleine eau — décrue) avec les pieges seuls. C'est la combinaison de
plusieurs techniques qui permet de comprendre les mouvements des Rats des moissons.

Résultats
e Expérimentations de terrain

De mai 2012 a juillet 2018, I'étude des déplacements de Rats des moissons soumis aux inondations a nécessité
396 jours de suivi sur le terrain (tab. 22 ; évolution du nombre de captures en fonction des inondations en
annexe, page 191). Au cours de ces six années, la station n°1 a été submergée par six inondations supérieures
a 0,8 m et trois inondations supérieures a 1 m ; la hauteur maximale atteinte par le niveau de I'eau est de 2,25
m, le 24.01.2018 (fig. 34). Au total, la CMR a fourni 3 852 captures de Rats des moissons (adultes et juvéniles)
(tableau des captures en annexes, page 183).

Densité de fréquences

=

JW 6

Niveau de l'eau [m]

Figure 34 : Histogramme des fréquences du niveau de la nappe phréatique
dans la station n°1, de 2012 a 2018 (niveau moyen de la nappe en pointillés
bleus).



Les résultats sont détaillés par séquences hydrauliques au cours d’une année et en fonction des questions
biologiques posées par I'inondation (tab. 22). Compte-tenu de la complexité des phénomeéenes a mettre en
évidence, qui sont parfois imbriqués comme les mouvements d’individus au cours des différentes phases de
I'inondation, certains dispositifs expérimentaux recouvrent plusieurs questions biologiques a la fois.

Année n, été-automne avant inondation

De 2012 a 2017, au cours des mois de juin a octobre, la recherche des nids, trois sessions de CMR avec grille
et lignes de piéges ainsi qu’une session de radiopistage ont permis de préciser quels sont les habitats des Rats
des moissons pendant la saison de reproduction et quels sont leurs déplacements a travers le paysage
composé de roseliére, prairie et ripisylve. Des nids ont été trouvés dans la roseliére et la prairie, avec en
moyenne 0,5 a 1 nid / 100 m?, mais aucun nid n’a été découvert dans la ripisylve. Un méale adulte a traversé la
roseliere, une route départementale et des prés sur une distance de 500 m (distance euclidienne). Une femelle
a fait un aller-retour de nuit entre la roseliére et la ripisylve, en traversant un pré fauché avec herbe rase et
sol nu.

Année n, hiver montée des eaux

En novembre 2012, octobre 2013 et janvier 2018, le dispositif expérimental destiné a étudié les éventuels
mouvements de fuite des Rats des moissons pendant la montée de I’eau repose sur trois sessions de CMR avec
lignes de pieges, disposés en lisiére de roseliere, dans la prairie et dans la ripisylve. Il est trés difficile de poser
des pieges quand I'eau monte car le phénoméne est rapide (moins de 24 h) et les résultats sont forcément
lacunaires. Par ailleurs, il n"a pas été possible de suivre des animaux par radiopistage. En octobre 2013, les
Rats des moissons se sont fait capturer en grand nombre en lisiere de roseliere, mais I'absence de piege au
centre de la roseliere a cause du niveau de I'eau n’a pas permis pas de conclure a un mouvement de fuite. En
janvier 2018, deux Rats des moissons (non marqués) ont été capturés dans la ripisylve.

Année n, hiver hautes eaux et décrue

De 2013 a 2018, pendant les mois de novembre a mai (inondation trés tardive), quatre sessions de CMR avec
lignes de piéges, quatre sessions de radiopistage, trois sessions de pieges-photos et une prospection en waders
ont permis d’étudier le r6le de refuge éventuel des habitats hors d’eau, le réle de la roseliere comme habitat
pendant les hautes eaux et les moyens de déplacements des Rats des moissons dans la roseliére inondée.
Pendant Il'inondation de la roseliére, des individus ont été capturés dans la prairie et une femelle suivie par
radiopistage a stationné pendant cing jours sur quelques dizaines de m? de cette méme prairie (novembre
2013). Pendant I'inondation de mai 2015, aucun Rat des moissons n’a été capturé dans la ripisylve ni dans les
buissons en périphérie de la roseliere. En revanche, huit individus ont été capturés dans la roseliere pendant
I'inondation de janvier 2016, dont certains avaient été marqués a 'automne précédent, au méme endroit (a
quelques dizaine de métres prées). En février 2017, une femelle a effectué de longues excursions nocturnes
(200 m aller-retour) avec 40 cm d’eau dans la roseliére, depuis un nid ou elle passait ses journées (session de
radiopistage de huit jours consécutifs). Les pieges-photos ont confirmé que certains individus restent dans la
roseliere pendant les hautes eaux (janvier 2018) et se mettent a I'eau et nagent spontanément. J’ai observé
le 02.02.2016 (en waders), un Rat des moissons en train de nager entre les roseaux, de monter sur une tige et
de la grignoter vigoureusement (recherche des larves contenues dedans). Deux femelles suivies par
radiopistage, en février 2017 et en mars 2018, ont traversé des layons pratiqués dans la roseliere, qui étaient
larges de 3 m et inondés de 30 cm d’eau, certains étant recouverts de glace.
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Année n+1, printemps-été

De 2012 a 2018, au cours des mois de mars a octobre, 14 sessions de CMR avec lignes et grilles de pieges, ainsi
que deux sessions de radiopistage ont permis d’appréhender un éventuel retour des Rats des moissons depuis
d’hypothétiques refuges périphériques vers la roseliére, et d’évaluer une éventuelle baisse des effectifs de la
population apres les inondations hivernales. Au printemps (mars a juin), au cours de 11 sessions de CMR de
246 jours et 580 piéges cumulés, sur 145 captures de Rats des moissons, sept individus marqués I'année
précédente ont été repris dans la roseliére a une distance de 10 a 30 m de leur lieu de capture initial. Le taux
de capture moyen est égal 4 1.102 individu / nuit-piége. Un male (mars 2017) et une femelle (avril 2017) suivis
par radiopistage ont fait des aller-retours entre la roseliére, la prairie et la ripisylve. En été, de juin a octobre,
trois sessions de CMR (en 2013, 2014 et 2015) de 133 jours et 718 pieges cumulés, ont permis de capturer
3368 Rats des moissons, avec en moyenne 0,10, 0,12 et 0,13 captures / nuit-piége pour les trois années
respectives.
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e Capacités natatoires (en laboratoire)

Le test a été réalisé avec trois Rats des moissons (deux males dont un adulte et une femelle juvénile) et une
femelle adulte de Mulot sylvestre (tab. 23). Tous étaient vifs et en bonne santé. Quand il nage, le corps du Rat
des moissons est horizontal, avec le dos qui émerge et la queue tendue ; néanmoins, le male adulte nageait
en position légérement plus oblique (photo 26). La bouche est au niveau de I’eau tandis que les yeux toujours
ouverts et les narines sont émergés. Seuls les membres postérieurs pédalent a une cadence tres élevée, les
membres antérieurs ne battent que rarement et de facon apparemment désordonnée. Le role de la queue
dans le maintien de I’équilibre n’est pas évident. Quand il fait demi-tour a une extrémité de I'aquarium, le Rat
des moissons ne plonge pas mais il maintient sa position a la surface de I'eau. Sur les trois individus étudiés,
seule la femelle a marqué une courte pause de deux secondes pendant |'exercice, pour se reposer en se
laissant flotter. La femelle de Mulot sylvestre nageait de la méme maniére.

La vitesse moyenne varie de 23 cm/s pour les juvéniles a 30 cm/s pour le méle adulte, qui pouvait nager plus

de 30 minutes (I'exercice a été arrété alors qu’il n’était pas encore épuisé). En multipliant la vitesse par la
durée de nage, on obtient pour ce male une distance parcourue a la nage égale a 540 m.

Tableau 23 : Résultats du test des capacités natatoires pour trois Rats des moissons et un Mulot sylvestre.

Taux d'absorption de |'eau
Vitesse aprés

R . parle pelage Durée max. ) Distance
Espéce sexe poids coge e i 3 min de
(% du poids initial) nage (min) parcourue (m)
nage (cm/s)
aprés 5 min aprés 30 min
Micromys minutus femelle 5,8 - - 12 23 168
Micromys minutus male 6,0 2% - 13 23 182
Micromys minutus male 6,7 1% 4% >30 30 >540
Apodemus sylvaticus femelle 21,3 8% - 7 23 95

Photo 26 : Position d’'un Rat des moissons en train de nager.
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Discussion

Bien que les conditions expérimentales varient d’'une année a I'autre (météorologie, rythme et intensité des
inondations), les méthodes employées ont permis de mettre en évidence un certain nombre de
comportements des Rats des moissons au cours des différentes phases d’une inondation. L’hypothése initiale
est en partie vérifiée, puisqu’on a montré que des Rats des moissons restent dans la roseliee pendant
I'inondation, mais en revanche la fuite vers des refuges hors d’eau et le retour a I'habitat initial n’ont pas été
démontrés (fig. 31). Dans le détail, il est possible de décrire le comportement supposé des Rats des moissons
au cours des différentes phases d’'une inondation de la fagon suivante (fig. 35).

En été et a 'automne, hors inondations, les Rats des moissons vivent principalement dans la roseliére et la
prairie ou ils se reproduisent et ol sont fabriqués les nids ; ils font aussi des incursions jusque dans la forét
alluviale. Les domaines vitaux (au sens de Burt 1943) des Rats des moissons s’étendent dans un ensemble
continu d’habitats « roseliere-prairie-ripisylve », dans lequel les animaux sont capables de grands
déplacements, sur plusieurs centaines de metres.

En hiver, quand arrivent les inondations, aucun mouvement de fuite de la roseliere vers des refuges
périphériques n’a clairement été mis en évidence. Certains déplacements vers la ripisylve ont été observés
mais ceux-ci existent aussi en-dehors des périodes de crues, notamment en été. Au plus fort de I'inondation,
le role de la forét comme refuge pour cette espéce n’est pas établi : alors que de nombreux petits mammiféres
s’y concentrent sur de petites bandes de terrain entourées d’eau, le Rat des moissons n’a jamais été capturé
parmi eux. Par exemple, du 4 au 6 mai 2015, pendant une forte inondation survenue de fagon inhabituelle au
printemps, 24 petits mammiferes de cing espéces (Musaraigne musette, Musaraigne aquatique (ou M. de
Miller), Mulot sylvestre, M. a collier, Campagnol roussatre) ont été capturés sur une étroite bande de ripisylve
d’une centaine de m?, mais aucun Rat des moissons n’a été contacté. Au plus fort de I'inondation, certains
individus restent dans la roseliere inondée, ce qui a été clairement démontré avec les grilles de pieges et les
pieges-photos. Il est probable que le Rat des moissons résiste a de trés forts épisodes de submersion, comme
en janvier 2018 ol I'eau est montée jusqu’a 2,25 m, ne laissant émerger que des plumets de roseau d’'un metre
de haut. La mortalité des individus qui survivent dans ces conditions doit étre assez élevée et augmente
forcément avec la durée des hautes eaux, puisque les animaux n’ont plus d’abri et trés peu de ressources
trophiques. De plus, ils sont trés exposés a la prédation par les rapaces, comme cela a été rapporté par
Wijnhoven et al. (2006). Pendant I'inondation, les Rats des moissons ont tendance a se déplacer sur de plus
grandes distances dans la roseliére (distance moyenne journaliére égale a 135 m +/- 28 m, calculée avec trois
individus), gu’en période séche (61 m +/- 5 m, sur trois individus) ; néanmoins ces résultats méritent d’étre
confirmés car ils sont calculés sur un faible nombre d’individus. En outre, cette différence résulte peut-étre
d’autres facteurs que l'inondation, comme |'état reproducteur ou non des animaux ; en effet, pendant les
inondations hivernales, les animaux ne sont pas sexuellement actifs alors qu’ils le sont le reste de I'année.
Enfin, la CMR et le radiopistage ont montré que les Rats des moissons se déplacent en nageant, parfois sur
une cinquantaine de métres d’eau libre sans végétation.

A cet égard, les capacités natatoires de cette espéce semblent élevées, comme le montrent les tests réalisés
au laboratoire. Du fait méme de sa constitution, il bénéficie d’'une bonne flottabilité : en effet, plus les
mammiféres sont petits et plus le rapport de la surface corporelle au poids est élevé, ce qui augmente leur
faculté a flotter (Hickman 1988). De surcroit, les espéces possédant une longue queue nagent en général plus
longtemps, car elle aide I'animal a maintenir son équilibre et a se diriger (Hickman et Machiné 1986). Chez le
Rat des moissons, le pelage semble se mouiller peu, ce qui favorise la flottabilité pendant la durée de la nage
et limite la perte d’énergie. Le taux d’absorption de I'eau par le pelage chez le male n’est que de 4 % aprés 30
minutes de nage, un taux que I’'on observe chez les rongeurs semi-aquatiques du genre Nectomys d’Amérique
du sud (Santori et al. 2008) et qui est inférieur a celui de Malacomys longipes, un rongeur semi-aquatique des
foréts inondées du Gabon (Nicolas et Colyn 2006). La durée maximale de nage reste a étudier chez le Rat
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[ ] Prairie humide (h < 1,0 m)
Roseliere (h=2,5m)

Bl rorét

‘ Buisson (h >3 m)

L4 Rat des moissons

En été, les Rats des moissons vivent dans
la roseliére et la prairie ou ils se
reproduisent. lls font des incursions dans
la forét et sont capables de grands
déplacements.

Quand I'eau monte en hiver, les Rats des
moissons continuent a se déplacer dans la
roseliére et la prairie, plus rarement vers
la forét. Aucun mouvement de fuite n'a
été mis en évidence.

Au plus fort de I'inondation, un certain
nombre de Rats des moissons reste dans
la roseliere inondée, d’ou dépassent des

tiges. La prédation et la mortalité
augmentent probablement. Il n’est pas
prouvé que la forét constitue un refuge
pour cette espece.

A la décrue, au printemps suivant, les Rats
des moissons sont beaucoup moins
nombreux, mais les individus encore
présents sont toujours a la méme place.
Aucun mouvement de retour depuis
d’hypothétiques zones refuges vers les
habitats initiaux n’a été mis en évidence.

L'été suivant, la population s'est
reconstituée et elle est aussi nombreuse
que I'été précédent. Il semble que
I'intensité et la durée des inondations
hivernales puissent retarder la reprise de
la croissance des effectifs au printemps.

Figure 35 : Comportement présumé des Rats des moissons pendant et aprés une inondation de leur habitat, d’apreés les
observations de terrain dans le marais de Lavours.
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des moissons, mais elle est supérieure a 30 minutes en laboratoire : cette durée est plus grande que chez
Peromyscus leucopus (26 minutes a 20°C, Hickman et Machiné 1986), un petit Cricétidé nord-américain d’une
vingtaine de grammes qui ressemble au Rat des moissons, et elle est trés supérieure a celle enregistrée dans
cette étude chez le Mulot sylvestre (7 minutes). Peu de données concernent les vitesses de nage et les
distances parcourues chez les petits mammiferes, mais les performances du Rat des moissons semblent
élevées par rapport a d’autres especes de taille semblable (tab. 24).

Tableau 24 : Capacités natatoires de quelques petits mammiferes.

. i vitesse distance a2
Espéce poids Référence
(m/s) max. (m)

Micromys minutus 6,7 30 > 540 cette étude

Microtus duodecimcostatus 25 24 680 Giannoni et al 1994
Lemniscomys griselda 63 17 - Hickman et Machiné 1986
Rhabdomys pumilio 43 17 - Hickman et Machiné 1986
Praomys natalensis 67 27 - Hickman et Machiné 1986

En revanche, les Rats des moissons semblent ne pas plonger et ne pas nager sous I'eau comme les véritables
mammiféres semi-aquatiques, a I'instar du Campagnol amphibie (Arvicola sapidus), de la Crossope aquatique
(Neomys fodiens) ou du Desman des Pyrénées (Galemys pyrenaicus). Par ailleurs, ses capacités natatoires sont
probablement moindres dans la nature qu’en conditions contrdlées, en particulier lors des inondations d’hiver
quand les températures sont basses et que la surface de I'eau est parcourue de vaguelettes. En dépit de ces
remarques, les Rats des moissons possédent de réelles capacités natatoires qui augmentent certainement leur
résistance aux inondations, en leur permettant de se déplacer dans des habitats inondés.

Parmi les petits mammiféres qui composent le peuplement de la roseliére et de la prairie humide : Musaraigne
aquatique (Neomys fodiens), Musaraigne de Miller (N. anomalus), Musaraigne musette (Crocidura russula),
Campagnol agreste (Microtus agrestis), Mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus), Mulot a collier (A. sylvaticus)
et Rat des moissons, seuls ce dernier et les deux musaraignes aquatiques restent en place pendant
I'inondation. Bien que le Mulot sylvestre soit commun dans la roseliere en été, aucun individu n’a jamais été
contacté dans la roseliére pendant les hautes eaux, méme dans le cas de crues estivales (voir chapitre B. II. 2.,
page 74). En revanche, des la décrue et méme en présence d’'une lame d’eau d’une vingtaine de centimetres,
des mulots reviennent au centre du marais. lls entrent alors en compétition avec les Rats des moissons qui
sont demeurés sur place, au détriment de ces derniers, comme cela a été mis en évidence avec les grilles de
pieges ; par ailleurs, I'exclusion entre ces deux espéces a été déja mentionnée par Churchfield et al. (1997),
bien qu’elle ne soit pas toujours totale (Gilliéron, com. pers.). Ainsi, contrairement au Rat des moissons ol le
phénomeéne n’a pu étre mis en évidence, le Mulot sylvestre fuit I'inondation et retourne dans ses habitats
initiaux apres la décrue. On peut mettre ce comportement en relation avec ses médiocres capacités natatoires
(qui restent a confirmer) qui ne lui permettent probablement pas de se déplacer correctement dans la
roseliere inondée.

En hiver, en dehors des phases d’inondation, la roseliere reste un habitat favorable au Rat des moissons. D’une
part, pour s’abriter, il réutilise les nids construits en été qui sont trés isolants du froid (pour la capacité
thermique d’un nid, voir en B. Il. 1. 3., page 65). Le radiopistage conduit dans la roseliére et les observations
de Ishiwaka et Masuda (2017, comm. pers.) laissent penser qu’il fabrique également des nids grossiers dans
I’épaisse litiere de feuilles seches. D’autre part, pour se nourrir, le Rat des moissons trouve une ressource
importante dans les tiges creuses de roseau qui abritent quantité de larves d’insectes (Darinot 2018).
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Au printemps suivant, les effectifs de Rats des moissons sont faibles dans la roseliere. Toutefois, c’est le cas
pour tous les petits mammiferes a la sortie de I'hiver et il est difficile d’attribuer cette baisse aux seules
inondations hivernales. Cependant, les années ol les inondations sont particulierement fortes ou répétées,
les effectifs mettent plus longtemps a remonter, comme en 2018 ou la croissance ne reprend que début juillet :
de telles inondations ont sans doute un impact sur la population, soit en augmentant la mortalité, soit en
dispersant les individus. Au printemps, un certain nombre d’animaux sont retrouvés au méme endroit de la
roseliere que I'été précédent, a quelques dizaines de metres prés : cela conforte I'idée qu’ils n’ont pas quitté
leur domaine vital pendant les crues. Néanmoins, méme si cela n’a pas été mis en évidence, on ne peut écarter
I’hypothése que certains individus se soient déplacés pendant les crues vers des habitats hors d’eau et qu’ils
soient revenus dans leur habitat initial apres la décrue. Il est possible aussi que certains individus ne retournent
pas dans leur domaine vital et qu’ils se comportent en véritables disperseurs en allant se reproduir dans des
zones éloignées. Des le printemps, la roseliere, la prairie et la ripisylve forment un unique espace ou circulent
les animaux.

En été, la population peut se reconstituer sans baisse d’effectifs si les inondations hivernales ont été
d’intensité modérée, comme cela a été démontré sur trois années consécutives. BalCiauskas et al. (2012)
arrivent a la méme conclusion pour une communauté de petits mammiferes dans le delta de la riviere
Nemunas (Lithuanie) soumise a des inondations annuelles de printemps, ou le nombre d’espéces et leur
abondance se reconstituent en quelques mois, notamment celle du Rat des moissons. Klinger (2006) note
également que les inondations modérées ont des effets relativement brefs sur la structure des populations de
petits mammiféres, de I'ordre de quelques mois, mais qu’ils dépendent de la durée et de I'intensité des crues.
A cet égard, dans le cas d’inondations sévéeres du marais de Lavours comme en janvier-février 2018, il est
possible, mais non démontré, que les effectifs estivaux n’atteignent pas ceux de I'année précédente.

Compte-tenu de ces comportements observés sur le terrain, peut-on déduire un effet des inondations sur la
dispersion chez le Rat des moissons ? Puisque les individus ont tendance a rester sur place pendant les
inondations, sans mouvement de fuite apparent, on peut supposer que les inondations n‘ont pas d’effet
significatif sur la dispersion. Cependant, il n’est pas impossible que les crues délocalisent certains individus qui
se reproduiront dans un lieu éloigné a la saison suivante, ce qui aurait pour conséquence d’augmenter la
distance de dispersion moyenne. Une facon d’inférer I'existence de cette dispersion inondation-dépendante,
et donc d’en déduire I'existence de mouvements de fuite lors de I'inondation, serait de comparer la distance
de dispersion moyenne calculée pour la population du marais de Lavours qui est soumise aux inondations,
avec celle de populations non soumises a inondation. Cette étude n’a pas pu étre conduite dans la durée de
cette thése.
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lll.  Structure génétique d’une population de rat des moissons

La génétique des populations des especes liées aux zones humides n’est pas bien prise en compte dans la
littérature. La structure génétique des populations de Rat des moissons (Micromys minutus), un petit
mammifére menacé lié aux zones humides, est étudiée a grande échelle dans plusieurs pays d’Europe
occidentale et a I'échelle du paysage dans une zone humide inondée en France. Les objectifs sont d’évaluer (i)
la structure génétique des populations de Rat des moissons a ces différentes échelles et (ii) d’étudier les effets
des caractéristiques paysagéres sur les flux géniques a I’échelle locale. Etant donné que les distances de
dispersion sont assez élevées chez cette espéce et que la fragmentation du paysage est faible, nous faisons
I’'hypothése que la population pourrait étre étendue dans le paysage avec des flux géniques élevés. La
structuration a I’échelle du paysage est probablement trés faible, bien que I'influence de barriéres potentielles
comme les larges riviéres ne soit pas clairement établie. Compte tenu de la taille des digues du Rhéne endigué,
nous supposons que le fleuve doit former une barriere au flux de génes dans la population de Rat des
moissons. Enfin, en I'absence d’étude de référence, les effets des inondations sur la structure génétique des
populations sont difficiles a prévoir. Le Rat des moissons est connu pour étre un bon disperseur, ce qui lui
permet peut étre de contrebalancer les effets potentiels de goulot d’étranglement génétique di aux
inondations, en échappant aux crues et en recolonisant rapidement les zones inondées. Par conséquent, nous
supposons que les inondations ont probablement un faible effet sur la structure génétique de sa population,
comme pour les mammiféres qui sont spécialisés dans les feux naturels.

A petite échelle, 309 Rats des moissons ont été génotypés, provenant de neuf populations réparties depuis
Potsdam (Allemagne) jusqu’a la Camargue. Parmi ces populations, le marais de Lavours, les collines de Lavours
et le marais de Chautagne sont étudiées plus en détail a I’échelle du paysage. Neuf nouveaux microsatellites
polymorphes ont été décrits pour cette étude, qui viennent compléter les sept microsatellites déja connus
(Jiang et Lin 2009). A petite échelle, notre étude a révélé une forte différenciation génétique depuis les
populations d’Europe du Nord jusqu’a la Camargue, comme attendu. A une échelle plus fine, une certaine
proximité génétique semble exister entre les populations de Lavours-Chautagne et celle du méandre du
Saugey, qui ne sont espacées que de 37 km le long du Rhéne : il est probable que le Rhone fonctionne, ou a
fonctionné, comme un corridor pour cette espéce, en permettant aux flux géniques de traverser des
populations situées dans des habitats favorables tout au long de ses berges. A I'échelle du paysage, la
population de Rat des moissons du marais de Lavours est une population unique, sans sous-structure
génétique, qui s’étend sur au moins 25 km?. La différenciation génétique entre les populations des marais de
Lavours et de Chautagne est faible, malgré le Rhone qui traverse le paysage. Le fleuve semble donc avoir un
faible effet sur le flux génique, un effet qui n’est peut-étre pas di au fleuve lui-méme, mais aux digues latérales
qui ont été aménagées. Les simulations par coalescence fournissent une période pour I'apparition d’une
barriére conduisant au Fsr actuel entre les deux populations, qui varie de 341 a 1 200 générations de Rats des
moissons, ce qui est compatible avec I'adge réel des digues les plus anciennes qui datent de 726 générations, si
I’'on considere 3 générations par année. Par ailleurs, I'optimisation des surfaces de résistance dans le marais
de Lavours révele que les inondations hivernales ont bien en effet sur les flux géniques et donc sur la dispersion
des Rats des moissons, avec une résistance plus élevée dans les zones les plus inondées. Ces secteurs
correspondent aux grandes roseliéres ol les observations de terrain ont montré que les Rats des moissons ont
tendance a rester sur place pendant I'inondation, ce qui limite probablement la dispersion, d’ou la résistance
aux flux de géne détectée. Cette étude montre donc que la structure génétique d’une population de petits
mammiféres peut étre assez homogéne dans une zone humide, malgré d’importantes perturbations comme
les inondations.
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Abstract

Wetland natural patchiness and the flooding events they undergo likely strongly affect the genetic structure
of the terrestrial species they host. However, these effects are not well understood yet. In this study we
investigated the genetic structure of the Harvest mouse (Micromys minutus), a threatened small mammal
linked to wetlands, at a large spatial scale over several countries of Western Europe and in a flooded wetland
in France. At a wide scale, our study revealed a strong genetic differentiation between populations from
Northern Europe to the Mediterranean Sea, whereas at a landscape scale, the species consisted in one single
population over at least 25 km?2. The embanked Rhone river seems to have a weak effect on gene flow, that
may not be due to the stream itself but to its embankment that was built 240 years ago. Winter floods seem
to have an effect on dispersal, with stronger resistance to gene flow in areas where water levels can reach the
highest levels. Since Harvest mice remain in the reed during the flood, we assume that dispersal, if it exists,
must be relatively low in this area, contrary to meadows from which animals are forced to escape.

Keywords
Harvest mouse, microsatellites, wetlands, coalescence, landscape genetics

Introduction

Wetlands are one of the ecosystems with the highest biodiversity in the world, but they are fragile and their
species and habitats are among the most threatened. Indeed, the Millennium Ecosystem Assessment showed
that environmental degradations are the most prominent within wetland ecosystems (Davidson et al. 2005),
with about half of the global wetland area lost as a result of human activities during the twentieth century
(Zedler and Kercher 2005). Water is the most important component of wetland ecosystems, controlling soil
characteristics and associated plant and animal communities. Wetlands are inundated or saturated near the
surface long enough to influence vegetation and fauna, resulting in species that are adapted to tolerate wet
environments and that are not found in other habitats. Among them, many species of mammals depend, to
different degrees, on wetland habitats for survival.

Dispersal plays an important role in global population survival in wetlands. First, because wetlands often occur

as discrete patches within a matrix of upland habitat, many wetland-dependent organisms like amphibians or
invertebrates live in metapopulations (Gibbs 1993, Schooley and Cosentino 2018). Their local populations are
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often small and thus vulnerable to extinction caused by demographic events, disease or natural events such
as changing water levels, succession of wetland vegetation and habitat destruction by floods (Gibbs 1993).
Dispersal among local populations is necessary to maintain the global metapopulation. These temporal
fluctuations in water levels are an important factor which particularly affects small mammal assemblages
(Wijnhoven et al. 2005, Jacob 2003, Balciauskas 2012). Floods, as an extreme hydrological constraint, can
jeopardize the sustainability of populations, depending on the level of dispersal that is possible between local
populations.

However, dispersal has been poorly studied in wetland species, except for seed dispersal in hydrochorous
plants (Soomers et al. 2013, Cunnings et al. 2015, Fraaije et al. 2017). Especially, the influence of waterways
on gene flow in small mammals is still poorly documented (Mergey et al. 2017), while wetlands often depend
on rivers that maintain hygrophilous habitats and strongly structure the landscape. Moreover, no study has
addressed the effect of flooding on gene flow and genetic structure of small mammal populations. It is
assumed that floods may have similar effects on the patterns of genetic diversity as wildfires in heterogeneous
landscapes, notably in promoting gene flow (Pereoglou et al. 2013). Indeed, because fire increases the area of
suitable habitat for some small mammals, isolated prefire populations will expand and individuals will disperse
to colonize newly suitable habitat. Similarly, floods prevent the establishment of trees in wetlands and thus
promote the maintenance of large areas of suitable open habitats, with increased connectivity and gene flow
between populations. Conversely, floods could generate massive deaths resulting in demographic bottlenecks
and, as a result, reduced genetic diversity and gene flow levels. More generally, little is known about the
genetic structure of small mammal populations in these naturally patchy habitats, to the exception of the
Water vole (Arvicola sapidus) in Norway (Melis et al. 2013) and the Round-tailed muskrat (Neofiber alleni) in
Florida, U.S.A. (Schooley and Branch 2009).

In this study, we investigated population structure and gene flow in the Harvest mouse, a threatened small
mammal inhabiting wetlands. The Harvest mouse (Micromys minutus) is a tiny and elusive rodent, with adults
weighting 7-8 g, widespread in the Palaearctic and Indomalayan regions, from Spain and Great Britain to
Japanese islands (Wilson and Reeder 2005). Whereas IUCN has assigned the status “least concern” to this
species (Aplin et al. 2016), the Harvest mouse has the growing attention of scientists and naturalists in some
countries like Switzerland and Great Britain where its populations have declined in the past decades (Blant et
al. 2012, Harris et al. 1995; Perrow and Jowitt 1995). Recently, several programs of biological conservation
survey and species management were planned in these countries in order to restore the populations of
Harvest mouse (Kean 2006; MacDonald et al. 2001). Although its vernacular name refers to harvests, the
original habitat of Micromys minutus is linked to wetlands and authors such as Frank (1957) mentioned that
the Harvest mouse was present in Europe even before the cereal crops appeared in the Neolithic. Hygrophilous
and dense vegetations like reedbeds, sedge and macrophytes habitats are now recognized as its main habitat
(Teagle 1964, Clarke 1973, Bohme 1978, Amori et al. 2008). A recent review using the diet of birds of prey
confirmed that in Europe, the Harvest mouse is most abundant in large wetlands (Darinot 2016). Furthermore,
this rodent uses all three dimensions of its habitat to feed, reproduce and rest, often moving up the
herbaceous compartment. As a result, this species can be expected to be less sensitive to flooding than strict
terrestrial species. Finally, the Harvest mouse is known to be a fast colonizer of new habitats (Churchfield et
al. 1997), but its dispersal ability is still unknown.

The aim of our study was to investigate the spatial scale and the landscape determinants of gene flow in this
wetland species. More specifically, the objectives of our study were to assess (i) the genetic structure of
Harvest mouse populations, at a large spatial scale over several countries of Western Europe, and at a small
spatial scale in a flooded wetland in France; (ii) the effects of landscape features and floods on gene flow, at a
local scale, in an area (Marais de Lavours, France) crossed by a large and embanked river (the Rhéne). As for
other small mammal species widely distributed in Europe, such as the Common vole (Microtus arvalis; Heckel
et al. 2005) or the Field vole (Microtus agrestis; Jaarola and Searle 2002), high level of genetic differentiation
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is expected between Western European populations of the Harvest mouse. At the local scale, the area studied
is wide (45 km?) and shows a low level of landscape fragmentation and consequently weak genetic structure
is expected. Considering the large size of the dikes of the embanked Rhéne river, we hypothesized that it may
act as a barrier to gene flow in the Harvest mouse. Because the Harvest mouse is known to be a good disperser,
we hypothesized that it may be able to escape rising waters and then rapidly recolonize flooded areas. We
hence hypothesized that floods have a weak effect on the population genetic structure of this species, similarly
as in post-fire specialist mammals.

Material and methods
e Study area, habitat description and sampling

The study was performed at two spatial scales (Table 1): (1) a wide scale (Fig. 1A), including five populations
distributed along 110 km of the Rhone river in France (Prodon marsh near Geneva lake, Lavours marsh, Lavours
hills, Chautagne marsh, Saugey meander) and four populations 70-890 km away from the former (Potsdam
pond in Northern Germany, Neuchatel lake in Switzerland, Birieux pond, Meyranne marsh in Southern France);
and (2) a landscape scale (Fig. 1B), focusing on Lavours hills, Lavours marsh and Chautagne marsh, the latter
being separated from the two former by the Rhone river. At each site, sampling was conducted in marshy
habitats with various plant communities according to water table depth and flooding intensity. Habitat types
were defined according to the European Nature Information System (EUNIS; Davies et al. 2004; Table 1).

Except in Potsdam pond and Neuchatel Lake, individual sampling was conducted between 2014 and 2016,
using live-trapping. In each population, several stations were sampled following the extent of suitable habitats
for the Harvest mouse. An average of 300 traps-nights was performed at each station, with a rather low mean
total number of captured Micromys, equal to 12. Ear biopsies were made in the field, supplying a piece of
tissue of approximatively 3 mm?, without any injury to the animals (no bleeding in particular). Tissues were
stored in 80 % ethanol for DNA analysis. Tissues from Potsdam pond come from ten tail tips kindly given by
the Tibingen University (Deutshland), whereas tissues from the Neuchatel Lake came from 13 livers
(specimens numbers IZEA 7613, 7617, 7619, 7620, 7623, 7624, 7629, 7748, 7749, 7571, 7582, 7584, 7586)
courtesy given by the Cantonal Museum of Zoology of Lausanne (Switzerland).
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Figure 1 Geographic distribution of the nine sampled Harvest mouse populations (1A: wide scale; 1B:
local scale; N: number of sampled individuals)

Table 1 Description of the nine populations and 26 stations sampled for 309 Harvest mouse individuals.

Population Longitude Latitude Municipality Locality N Habitat
station (WGS84) (WGS84) individuals (EUNIS)
Lavours marsh 1 5.752253 45.809458 Flaxieu La Planche 14 D5
2 5.759013 45.810071 Lavours Pré Mariot 12 D5
3 5.743563 45.804791 Flaxieu Les Tardives 13 D5, F4
4 5.750687 45.800004 Pollieu Prairie Flay 16 D5, F4
5 5.740550 45.817269 Vongnes Le Chatelard 7 D5,
6 5.747597 45.819179 Flaxieu Les Rosieres 20 D5
7 5.764710 45.822982 Lavours Les Borries 24 X07
8 5.735270 45.835003 Ceyzérieu Epeillez 15 D5
9 5.747511 45.841247 Béon Les Verniéres 14 D5
10 5.764570 45.844551 Béon Le Platre 11 D4
11 5.738751 45.855680 Béon Les Grindelieres 8 D5
Lavours hills 12 5.694738 45.828812 Ceyzérieu Le Revet 7 D5, F4
13 5.715958 45.792528 Marignieu Le Pommier 19 D5
Chautagne marsh 14  5.821803 45.806858 Chindrieux Prés Crottis 10 D5
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15 5.828980 45.830089 Chindrieux Le Vernay 9 D5, G1C

16 5.823976 45.850519 Ruffieux Pré Callet 12 D5, G1C
Saugey meander 18 5.570689 45.685261 Brangues Les Teppes 8 D5
19 5.559370 45.699352 Brangues Le Grena 3 D5
20 5.573627 45.694472 Brangues Les Tuilieres 7 D5
Birieux pond 21 5.037118 45.945001 Birieux Montfort 19 D5
22 5.021607 45.949591 Birieux Balzac 18 D5
Prodon marsh 23 6.13726 46.33675 Divonne-les-Bains 9 D5
Neuchatel lake 24 6.796034 46.826053 Cheyres 1 D5
24 6.990298 46.942063 Champmartin 4 D5
24 6.937033 46.908952 Gletterens 6 D5
24 6.750785 46.801749 Yvonnand 2 D5
Meyranne marsh 25 4.68374 43.6162 Arles 11 D5
Potsdam pond 26  13.038122 52.383231 Potsdam 10 D5
Total 309

EUNIS: D5 Sedge and reedbeds; F4 Temperate shrub heathland; X07 Intensively-farmed crops interspersed
with strips of semi-natural vegetation; G1.C Highly artificial broadleaved deciduous forestry plantations

e Production of polymorphic microsatellite markers

We used six of the seven polymorphic microsatellite loci described for the Harvest mouse (Jiang and Lin 2009;
see Table 2). To increase this number, a microsatellite library was specifically developed for M. minutus by the
biotechnology company Genoscreen (Lille, France www.genoscreen.fr) using the method of high-throughput
pyrosequencing (454 GS- FLX® Titanium, Roche Diagnostics®). One mg of total genomic DNA was extracted
with DNeasy® Blood and Tissue Kit Qiagen™ from six M. minutus coming from France (Lavours, Meyranne,
Ostheim, Thannenkirch) and Germany (Potsdam). Briefly, total DNA was mechanically fragmented and
enriched for AG, AC, AAC, AAG, AGG, ACG, ACAT and ATCT repeat motifs as described in Malausa et al. (2011).
Enriched fragments were subsequently amplified. PCR products were purified, quantified and GsFLX librairies
were then carried out following manufacturer’s protocols and sequenced on a GsFLX PTP. The bioinformatics
program QDD (Meglécz et al. 2010) was used to analyze sequences and designed PCR primers for
microsatellites markers. Potential primer pairs for 101 microsatellite loci, among which 40 markers were
selected for genetic analysis. For each primer pair, melting molecular temperature (MT) was determined with
OligoCalc (Kibbe 2007), then tested for amplification with standard PCR as follow: in a volume of 10 pl using 5
ul of Master Mixsolution from Qiagen™ (2X), 1 ul of each forward and reverse primers at 2 uM; 2 uL water and
1 uL of genomic DNA. All microsatellite loci were run with the following cycling initiated by a denaturation step
of 15 min at 95 °C, followed by 30 cycles of denaturation (30 s at 94 °C), optimal annealing (90 s) and elongation
(1 min at 72 °C), and ending with a final elongation step of 30 min at 60 °C. Correct DNA amplification was
evaluated on agarose (2 %) gel electrophoresis.

e Genotyping

Genomic DNA was extracted from ear tissues using the Red-Extract-N-Amp kit Sigma-Aldrich. Multiplex
polymerase chain reactions (PCRs) were conducted in a 10 pl reaction volume containing 3 pl of H20, 5ul of
the Master Mixsolution from Qiagen, 1 pl of each multiplexed primer at 2 uM and 1 pl of DNA. All microsatellite
loci were run with the same cycling as above. Forward primers were end-labeled with fluorescent dyes FAM™,
VIC®, NED™, PET® (Applied Biosystems). Amplified DNA was quantified by agarose (2 %) gel electrophoresis.
Then 3 ul of diluted PCR product were mixed with 0,2 ul size standard GeneScan™ 500 LIZ® (Applied
Biosystems) and 15 ul formamide (Hi-Di™, Applied Biosystems). PCR products were genotyped on a 24

146



capillaries sequencer (ABI 3500 xL Genetic Analyzer, Applied Biosystems) using the “Génotypage-Séquencage”
platform at the CeMEB LabEx (Montpellier, France). Electropherograms were visualized using GeneMapper
version 4.5 (Applied Biosystems). Two independent readings were performed by two different people in order
to minimize genotyping errors. Null alleles were inspected for all loci with Micro-Checker version 2.2.3 (Van
Oosterhout et al. 2004). The presence of linkage disequilibrium between loci was assessed with GENETIX v.4.05
(Belkhir et al. 2004), applying 10000 permutations.

e Analysis of genetic diversity

Genetic diversity of each sampled population was assessed through several estimators (allelic richness AR,
number of private alleles AP, observed heterozygosity Ho, unbiased expected heterozygosity He, fixation index
Fis), generated with GeneAlEx 6 (Peakall and Smouse 2006). Hardy—Weinberg Equilibrium was tested by
estimating the differences between observed and expected heterozygosities using the program GenePop 4.6
(Rousset 2008), and p-value was estimated by the Markov chain method with 100000 dememorization, 1000
batches and 50000 iterations per batch. Rarefaction on measures of allelic richness was performed with HP-
RARE 1.0 (Kalinowski 2005).

e Analysis of genetic structure at a large spatial scale

Several approaches were used to investigate the genetic structure of the species at the large spatial scale.
First, the level of genetic divergence among populations was estimated by calculating pairwise Fsr (Wright
1978) according to Weir and Cockerham (1984), using FSTAT v 2.9.3.2 (Goudet 2001). Significance of the Fsr
values was tested using 1000 permutations.

The second approach was a multifactorial analysis: we used a discriminant analysis of principal components
(DAPC), which allows to identifying and describing clusters of genetically related individuals (Jombart et al.
2010), with the adegenet 2.0.0 R package (Jombart 2008).

Finally, a non-spatialized Bayesian approach was performed with STRUCTURE 2.3.4 (Pritchard et al. 2000), for
inferring the number of homogenous genetic clusters (K). We estimated the most likely number of clusters (K)
by conducting 20 independent runs for each K between 1 and 12 using the admixture model and correlated
allele frequencies, with prior information corresponding to the location of samples (Locprior option). This
option is recommended when using a reduced number of markers or small sample sizes (Porras-Hurtado et al.
2013). Each run consisted in Markov Chain Monte Carlo (MCMC) of 108 repetitions and a 5.10° burn-in period.
K was estimated as the number maximizing the likelihood L(K) of the data observed from the likelihood values
of the model parameters as well as by the Evanno’s method based on the calculation of the Delta K function
(Evanno et al. 2005), using STRUCTURE HARVESTER v0.6.8 (Earl and Von-Holdt 2012). We analyzed the results
of genotype clustering from STRUCTURE with CLUMPAK (Kopelman et al. 2015), which separates groups of
runs representing distinct solutions and identifies an optimal cluster label alignment across different values of
K, simplifying the comparison of clustering results across K.

e Analysis of the effects of landscape features on gene flow at a local scale

We first tested the effect of the embanked Rhdne river on gene flow in the Harvest mouse. We hypothesized
that this very large river, with concrete dikes, was very difficult to cross by this species and hence constituted
a barrier to gene flow. To test this hypothesis, we compared the genetic distances given by (Fsr/ 1-Fs7)
(Rousset, 1997), between sites separated by the river and by populations on the same bank of the Rhéne,
controlling for the geographic distances among them. This analysis was performed on the sites in Lavours and
Chautagne marshes.
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Second, a simulation approach was used to theoretically test if the observed levels of genetic differentiation
among populations separated by the Rhone match those of populations separated by a complete barrier. We
made continuous-time coalescent simulations of genomic diversity under a predefined evolutionary
scenario with Fastsimcoal26 (Excoffier and Foll 2011, Excoffier et al. 2013). In our scenario, two ancestral
populations exchanged genes with a defined migration rate and then split into two isolated populations after
the implementation of a total barrier. We made the assumption that the two ancestral populations occupied
identical habitats on either side of the Rhéne and each had the same genetic parameters as the current Lavours
marsh population, for which there is no apparent barrier (see Results). We simulated genotypes for these two
ancestral populations and calculated Fsr for different ages of barrier, ranging from zero to 1200 generations,
this encompass the actual age of dyke construction. Simulations were conducted with 15 independent
microsatellite loci, each embedded in a different chromosome, and a recombination rate equal to zero. We
made the assumption that the effective size Ne and migration rate m of the ancestral populations were
identical to the current Lavours marsh values. Therefore, Ne of the ancestral population was set as if the
population was continuous (see Results), then Ne is equal to the neighborhood size NS (Wright 1946), with NS
= 41t0®D where D is the population density and o is the parent-offspring dispersal distance along one axis in a
two-dimensional habitat (assuming a Gaussian dispersal function). In comparison, an estimate of Ne was
calculated using the NeEstimator software (Do et al. 2014), using the software’s linkage desequilibrium
method. The migration rate m was estimated with Wright’s (1951) formula Fsr= 1/(4Nm +1) ; in comparison,
an estimate of Nm in the current Lavours marsh population was also calculated using Genetix software (Belkhir
et al. 2004). As the microsatellite mutation rate is unknown for M. minutus, we used values estimated for the
rat (1.5E-4; in Schug et al. 1997) and the mouse (4.5E-5; in Schug et al. 1997), that are closely related species
to M. minutus (Jing et al. 2015).

Finally, we also assessed the resistance of the different types of land cover within the Lavours marsh, as well
as the effect of flooding on gene flow, using the optimization approach implemented in ResistanceGA
(Peterman 2014, 2018). ResistanceGA is an R package which relies on a genetic algorithm to optimize
resistance surfaces, looking for the set of resistance values that maximizes the correlation between genetic
and resistance distances. Genetic distances were estimated with Fsr and resistance distances were calculated
according to circuit theory, through the function CommuteDistance. A linear mixed effects model with a
maximum likelihood population effects parameterization (MLPE) is fit to the data. In the Lavours marsh where
topography does not vary, habitats and hydrology are likely to have the most influence on the Harvest mice
movements. Then we independently optimized the resistance value for four representations of the landscape,
using QGIS 2.14. Maps of vegetation types were set in 1966 and 2012 which correspond to two levels of
landscape fragmentation (low and stronger, respectively). These maps were taken from phytosociological
maps which included a large number of phytosociological units that had to be reduced and synthesized into
nine habitat classes, taking into account the requirements of the Harvest mouse: open water, large maize field,
small stream with vegetation, mixed farming, wet meadows, reeds, poplar grove, forest, artificial soil. The map
of winter flood intensity was built from maps of the flood hazards of the Rhone upstream on the communes
of Lavours marsh (French administration risk prevention unit) and includes four classes: unflooded artificial
soil, water level below 1 m, between 1 and 1.5 m, above 1.5 m. The map of emergent vegetation height is a
combination between vegetation and winter flood intensity maps, and encompassed five classes: unflooded
artificial soil, completely flooded vegetation, emergent vegetation height below 1 m, between 1 and 1.5 m,
above 1.5 m. The range of resistance values allowed in the iterations was 1-3500. We performed five run for
each model of resistance and we used AIC (Akaike’s information criterion) to find the resistance surface
transformation that best explained observed pairwise genetic differentiation (Peterman 2014).
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Results

e New polymorphic microsatellite markers
Among the 40 microsatellite motifs tested, only 9 polymorphic loci were selected because 18 loci could not be
amplified, 1 locus was unreadable with GeneMapper® and 12 loci were monomorphic. In total, 15 polymorphic
microsatellite markers were used in this survey (Table 2): 9 new ones and 6 previously described by Jiang and

Lin (2009).

Table 2 Characteristics of the 15 polymorphic microsatellite loci used

L llele si N =309
ocus ) ., Repeat motif Primer sequences (5'-3') T.(°C) alele size
(accession n°) range (bp) NA H, H, p HWE
i F: CAAAACCCATTACCGACCAG
Mm3 (GGAG)s 52 119-239 6 0.014 0.018
R: GACAGCAATGCATAGAGCCA
F: TTAGCCTCAGCTGGCAC
Mma*! (TGTT)s 50 94-106 4 0.024 0.025
R: TGCAAATGCTTGCCTTGTAG
F: TGACTCCTCCCACAAACCTC
Mmi0*® (CTT)g 52 196-279 10 0.549 0.612 *
R: CGAAGAAAAAGAAGAAAGAAGAAA
F: TCAGGGTGCACTGTTCCATA
Mm12?! (TGC)g 58 93-97 2 0.014 0.021
R: GAGGAGGAAGAGAAAGGGGA
Mm20 ! (CA),, F: TGAGGAGCACTGGAGTTGAT 50 169-175 4 0.445 0.375
R: TGCTCAAGC AATTCATGC
1 F: ATGGGACCAATCTCATGGAA
Mm21 (AC)46 50 190-202 7 0.245 0.243
R: TCCTCACTAACATTTGTCTGTCATT
F: AACCACTGACAGCAGCGAG
Mm23 ! (TG)1s 52 83-97 7 0.268 0.263
R: AAAACGTAGTCTCAAAGTTACAAACA
F: CTCGCCGTACTTTGAAGAGG
Mm28 ! (TG), 57 183-187 3 0.306 0.308
R: CGTGGCTTAGCCTTAGAGCA
F: AGTGCACAATTTGAAACGGA
Mm38* (CT), 48 109-113 3 0.115 0.118
R: CCCAGTGGCCAATAGACTGT
- 2 F: TCCCTTCTGCTTTCACATCA
MM-B03 (TG)sGTA(TG)1¢ 61 158-170 6 0.566 0.497
(EU882038) R: CCACAGAGTGTCTCTCTATTGCAG
2 . 'rr‘rrr
MM-Co2 (TG),,GTA(TG)s F: GCCTCCCA CACAGTC 61 210-230 11 0.608 0.551
(EU882039) R: AGGCTTCCTCGTTCAAGACA
- 2 F: CGGGGATCTTCTCTTCTCTTTACG
MM-£04 (GT), 61 316-340 12 0.571 0.611
(EU882041) R: AGTTCCACATGCTTCAGCTACG
- 2 F: CACTGTTAAGTTCATCTCTGTGGTTG
MM-E05 (GT),, 57 222-254 14 0.613 0.604 *
(EU882042) R: TCTTTGCTGAGGAATGAGACTGGTCT
2 .
MM-FO3 (TGLC(T).e F: GCCAGTCCTGAGACCCTTTG 57 119-145 10 0.609 0.568
(EU882043) R: TCTTTGCCATCAATGTAGAGCTTGCAGG
- 2 F: AGTCTTCATAATTCAACCTCATGGT
MM-HO4 (TG),5 57 102-122 9 0.463 0.496
(EU882044) R: AATCCTCAGTTATTAGTGCATGTGC

Ylocus defined in the present study; % locus from Jiang and Lin 2009; (na) unavailable; T annealing temperature; N sample
size; NA number of alleles; Ho observed heterozygosity; He expected heterozygosity; pHWE p-value for Hardy-Weinberg
equilibrium test noted * when significant.

e Genetic diversity

For the nine populations, genotypic data revealed a rather low level of diversity at all 15 loci: 76 alleles were
detected in total with an average of 7.2 alleles per locus. Furthermore, the six loci from Jiang and Lin (2009)
presented twice the mean number of alleles per locus than ours. Observed heterozygosity (Ho) at each locus
ranged from 0.014 to 0.613, with an average value of 0.36 for all loci. Expected heterozygosity (He) at each
locus ranged from 0.018 to 0.612, with an average value of 0.35 for all loci. However, microsatellites from
Jiang and Lin (2009) showed higher values than ours, with a mean Ho of 0.57 vs 0.22 and a mean He of 0.55 vs
0.22, respectively. A significant deficit in heterozygotes with respect to the Hardy-Weinberg equilibrium was
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detected for the loci Mm10 and MM-EO5 on the whole sampling (Table 2). One significant linkage
disequilibrium was detected between Mm28 and Mm38 microsatellite loci. Mean allelic richness per
population (AR) varied between 1.49 and 3.96, whereas seven populations exhibited private alleles (Table 3).
Observed (Ho) and expected (He) heterozygosities per population ranged from 0.127 to 0.556 and from 0.159
to 0.560, respectively. Three populations significantly deviated from HWE.

Table 3: Genetic diversity of Micromys minutus in 9 study sites.

Population genetic parameters HWE Test

Population N AR AP Ho He Fis Df Chi-sq P sign.
Lavours marsh 154 2.66 2 0.353 0.381 0.107 26 65.44 0.000  ***
Lavours hills 26 2.46 2 0.324 0.355 0.034 22 34.17 0.047 *
Chautagne marsh 31 2.51 0 0.374 0.372 -0.027 22 23.47 0.375
Saugey meander 18 3.02 1 0.433 0.436 0.020 24 15.23 0.914

Birieux pond 37 3.96 8 0.556 0.560 0.102 28 44.29 0.026 *
Prodon marsh 9 1.74 1 0.164 0.159 -0.075 12 4.80 0.964
Neuchatel lake 13 2.33 1 0.294 0.347 0.155 26 27.99 0.359
Meyranne marsh 11 1.49 0 0.127 0.161 0.187 12 19.91 0.069
Potsdam pond 10 2.50 5 0.400 0.393 -0.031 22 17.86 0.714

N sample size; AR allelic richness; AP private allele; Ho observed heterozygosity; He expected heterozygosity; Fis fixation
index; HWE Hardy-Weinberg equilibrium. sign * statistically significant when P < 0.05, *** highly significant when P <
0.001.

e Genetic structure of populations at a large spatial scale

Pairwise Fsr values were very low (Fst<0.03) between three populations: Lavours hills, Lavours marsh and
Chautagne marsh. For all other populations, pairwise Fsr ranged from 0.14 to 0.71 (Table 4). All Fsr values were
significant, except those involving Potsdam.

Table 4 Pairwise Fsr between the 9 sampled Micromys populations

Lavours Lavours Chautagne Saugey Birieux Prodon Neuchatel Meyranne
marsh hills marsh meander pond marsh lake marsh

Lavours hills  0.0163*
Chautagne marsh  0.0254*** (.0295%**
Saugey meander  0.1408*** (.1584%** (.1359%%%*
Birieux pond 0.2101*** 0.2076%** (0.2086*** 0.1328***
Prodon marsh 0.4070*** (0.4837%*  0.4437%%* (03677%*%* 0.2711%*%*
Neuchatel lake 0.3580**%  0,4140***% 0.3757%%*% 0.3414%%* 0.2498*** (.5054%**
Meyranne marsh 0.4391**  0.4887* 0.4547*%  0.4189** 0.3430%** 0.7126 0.5589*
Potsdam pond 0.2775 0.2942 0.2805 0.2500 0.1988 0.4897 0.3993 0.5124

150



The two first axes of the DAPC analysis (Fig. 2), differentiated samples from Lavours marsh, Lavours hills and
Chautagne marsh which formed one group, partly overlapping with those from Saugey meander. These four
populations differed from the other ones, each of them being well separated to the exception of Potsdam
pond (Fig. 2), which appeared nevertheless differentiated on other axes.

PCA eigenvalues

Figure 2 Discriminant analysis of principal components plot for 309 individuals from 9 populations

fy
Meyranne
/
|

STRUCTURE also showed the existence of genetic subdivisions: In L(K) increased with the number of clusters
tested (K) and reached a plateau at K = 10 groups (Fig. 3). The delta K approach indicated that K = 2 were the
most likely numbers of clusters, with Lavours hills, Lavours marsh and Chautagne marsh in one group and all
the other populations in another group, excepted Saugey meander which appeared to be in an intermediate
position. By refining the analysis with Lavours, Chautagne and Saugey populations only, STRUCTURE confirmed
(Fig. 4) that Saugey meander constituted a cluster apart from the others. The next STRUCTURE analysis
performed on Lavours hills, Lavours marsh and Chautagne marsh (Fig. 5) revealed that Lavours hills is split into
two groups with station 12 constituting one cluster and station 13 grouped with individuals from Chautagne
whereas samples from Lavours marsh are all very similar. Finally, when STRUCTURE was run on the five
remaining populations (Birieux, Prodon, Neuchatel, Meyranne, Postdam), each of them represented a distinct
cluster (Fig. 6).
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Figure 3 A: Log likelihood of K, the number of putative populations, B: delta K (Evanno method) values as a
function of K and C: bar plots from CLUMPAK for K = 2 with an iteration of 20 for each run. Bars represent the
proportion of the genome of each individual (one bar = one individual) assigned to each cluster (one color =
one cluster).
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e Effects of landscape features on gene flow at a local scale

The regression slope between geographical and genetic distances was very low if we consider the pairs of
stations located at the same side of the stream, showing only slight isolation by distance within the two
marshes (Fig. 7). This slope was as weak for the pairs of stations located on opposite sides, failing to highlight
any effect of the Rhone river on genetic differentiation of the two Harvest mouse populations. Nevertheless,
the mean Fsrvalue (0.0254) between Lavours and Chautagne stations located on each bank of the Rhone was
higher than mean Fsr calculated for each marsh (0.0108 for Lavours and 0.012 for Chautagne), thus indicating
a possible effect of the river on gene flow.
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Figure 7 Isolation by distance analysis for M. minutus populations at landscape scale. Genetic distance (Fsr /
1- Fs7r) based on 15 microsatellite loci versus geographic distance (kilometers) for all possible pairwise
combinations among 7 stations in Lavours marsh and 3 stations in Chautagne marsh. The pairs separated by
the Rhéne are represented with black dots, those that are on the same side of the Rhone are represented with
white dots. Station numbers are listed in Table 1.

Coalescent simulations of genotypes were performed using Fastsimcoal with an effective size Ne equal to the
neighborhood size NS, equal to 532, as the Lavours population seemed continuous (Fig. 7). By comparison, Ne
was estimated to 265 with the NeEstimator software. Then migration rate was equal to 0.078 for Ne=265 and
0.039 for Ne=532. Coalescent simulations were performed with these two population effective sizes and
migration rates. When using a mutation rate of 1.5E-4 (for the rat), simulations led to the same Fsr as the
current one between Lavours and Chautagne populations (Fsr = 0.0254) for a barrier which was implemented
between 341 to 1200 generations in the past, taking account of standard errors (Fig. 8). Given that the Harvest
mouse has three generations per year (Darinot 2019), this corresponds to a period between 113 and 400 years
in the past, which is consistent with the date known for the embankment of the Rhéne, that is the end of the
18 century. With a mutation rate equal to 4.5E-5 (for the mouse), our simulations did not find the upper limit
of the interval of time, but this limit is then well beyond the earliest known date for embankment.
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Figure 8 Simulated Fsr according to the age of the barrier, with two mutation rates and two effective
population sizes. Red dots represent the ages of the putative barrier which correspond to the current observed
Fst between Lavours and Chautagne populations (0.0254).

In the Lavours marsh where topography does not vary, habitats and hydrology were most likely the main
factors affecting movements of Harvest mice. Indeed, the four resistance surfaces: “habitat 1966”, “habitat
2012”7, “flood intensity” and “emergent vegetation height” explained more variation in the pairwise Fsr than
Euclidean distance alone (Fig. 9, Fig. 10, Fig. 11). The best model was the "emergent vegetation height", even
if the difference was small with “habitat 2012 and “habitat 1966”. The model “flood intensity” alone seemed
to represent a less fitted model than the previous ones. In the “emergent vegetation height” model, the
resistance increased as the emergent vegetation grows (Fig. 12 D), that means that gene flow is decreasing as
the emergent vegetation is growing. Mean resistance values were similar in “habitat 1966” and “habitat 2012”
(Fig. 12 A and 12 B), although landscape fragmentation was lower and availability of suitable habitats for the
Harvest mouse appeared to be better in 1966. In particular, such class like “large maize field” in the “habitat
2012” model seemed to be weak for gene flow, whereas it is known as an unsuitable habitat for the species.
Conversely, the “reed” class seemed very resistant in 1966 and 2012, whereas they are appropriate habitats;
“wet meadow” class is intermediate. The “forest” class resistance is twice as high in 2012 as in 1966 while at
the same time the forest area has more than doubled in the landscape.
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146 379

Figure 9 Map of the four resistance surfaces inferred by optimisation in ResistanceGA: (A) habitats in 1966,
(B) habitats in 2012, (C) flood intensity, (D) emergent vegetation height. Red dots with numbers correspond
to the sampled stations of Harvest mouse. Range of resistance values is shown at the bottom right of each

map.
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Figure 10 Boxplots of mean delta AIC (over 5 repetitions) of the mixed models explaining genetic distances by
resistance distances based on different representations of the landscape: emerging vegetation height
(Veget_emerge), habitats in 2012 (Habitats_2012), habitats in 1966 (Habitats_1966), flood intensity (Flood),
or by Euclidean distance alone (Distance). Delta AIC was calculated in relation to the model with the smallest

AIC, i.e. Veget_emerge.
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Figure 12 Boxplots of resistance values per environmental variable for each model. (A) habitats in 1966, (B)
habitats in 2012, (C) flood intensity, (D) emergent vegetation height.

Discussion
e Genetic structure of Harvest mouse populations

At a large scale, as predicted, our study revealed a strong genetic differentiation between populations from
Northern Europe to the Mediterranean Sea. An interesting finding was that allelic richness and heterozygosity
indices, which reflect the genetic diversity of populations, were the highest in populations located in very large
wetlands that are associated with numerous suitable habitats for the Harvest mouse and where mice are
actually very abundant: Birieux pond (AR = 3.96, Ho = 0.556), Saugey meander (AR = 3.02, Ho = 0.433) and
Lavours marsh (AR = 2.66, Ho = 0.353). Conversely, allelic richness and heterozygosity indices were the lowest
in populations located in small or unfavorable areas, with low mice population number, like Potsdam pond
(AR = 2.5, Ho = 0.400), Prodon marsh (AR = 1.74, Ho = 0.164) and Meyranne marsh (AR = 1.49, Ho = 0.127).
This result is consistent with the neutral model of Kimura (1983), which predicts that population genetic
diversity depends on effective population size and mutation rate of genes. In other words, the level of
heterozygosity in a population at a given time is a good indicator of its past and present demography (Hartl
and Clark 1997). At a finer scale, some genetic proximity seemed to exist between both Lavours and Chautagne
populations and Saugey meander, which are only distant from 37 km following the Rhone stream. As the
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surrounding landscape is hilly and most probably unfavorable to the Harvest mouse, it is likely that the Rhéne
functions, or has functioned, as a corridor for this species (see paragraph below), by promoting gene flow
through populations located in suitable vegetation on both banks (reedbeds, small wetlands linked to the river,
small channels vegetation).

At a local scale, our major finding is that the Harvest mouse constitutes one single population in the Lavours
marsh, representing an area over at least 25 km? if we consider that this population is limited by the
topography to the North (Grand Colombier mountain, 1450 m high) and the West (Lavours hills) and by the
Rhone to the East side. Indeed, we found a very weak signal of isolation by distance between extreme stations
in this area, spaced by six kilometers. But given the low genetic differentiation between Lavours and
Chautagne populations, in spite of the Rhone splitting them, we can also consider that individuals form or
formed one single population extending over 40 km?, whether the embanked Rhéne is considered as a barrier
today or not. In any case, such a genetic homogeneity is not often observed in small mammals. Another
example is provided by the Common vole (Microtus arvalis), which is not a wetland species and which was
documented to form one population over 500 km? (Gauffre et al. 2008). Although no such study exists for
wetland small mammals, mention can however be made of a study performed on the Water vole (Arvicola
sapidus), which conversely showed strong spatial structuring of genetic diversity, a result consistent with a
spatially restricted dispersal (Berthier et al. 2005). In other species of Muridae with good dispersal capabilities,
such as the Wood mouse (Apodemus sylvestris), a substructure possibly exists but in this case it was attributed
to restricted gene flow due to habitat fragmentation (Berckmoes et al. 2005, Booth 2005). The most suitable
habitats for the Harvest mouse are wetland habitats, but this is not a strict wetland species which also presents
a rather large ecological valence. Thus, the lack of population genetic structure at a local scale is most likely
linked to this ecological valence, allowing this rodent to use a range of habitats outside wetlands.

e Effects of the Rhéne River on gene flow

Weak genetic differentiation was found between Lavours and Chautagne marshes, in spite of their separation
by the embanked Rhéne River. It has been shown that large or embanked rivers can form partial barriers to
dispersal for small or medium mammals, as for the Wild cat (Felis sylvestris) in the Rhine river in Germany
(Hartmann et al. 2013), the Painted spiny pocket mouse (Liomys pictus) in large rivers of Mexico (Garrido-
Garduno et al. 2016), the White-footed mouse (Peromyscus leucopus) in the United States (Klee et al. 2004)
or the Natal multimammate mouse (Mastomys natalensis) in large streams of South Africa (Russo et al. 2016).
In addition, other wide rivers do not reduce gene flow like the Jurua river, a wide affluent of the Amazon river,
for the arboreal Spiny rat (Mesomys spp.) (Patton et al. 1994), nor mountain rivers in the Alps for the Common
shrew (Sorex araneus) (Lugon-Moulin et al. 1999), or the 60 m wide Kolback river in central Sweden
(Wyttenbach et al. 1999) for the Common shrew also. In the case of the Rhone, the river seems to have a weak
effect on gene flow, that may not be due to the stream itself but rather to its embankment. Indeed, interfaces
between the stream and terrestrial landscape (e.g. elevation above stream, streambank slope) are also of
importance (Spackman and Hugues 1995). Today, the width of the stream is between 100 and 355 m and the
embankment of the river is 35 to 80 m wide on each side, with a stony and concreted soil where dry vegetation
is scarce. The banks themselves are made with blocks of rock, with a strong slope down to the water. Given
the magnitude of these infrastructures along the Rhone, it was expected that Harvest mice avoid this area.
However, before the Rhone was first embanked, 240 years ago, Harvest mice were probably able to cross it.
At this time, banks had gentle slopes with dense herbaceous cover, the stream was wider than today and there
was a lot of small islands with willow thickets and herbaceous vegetation, that might have constituted suitable
halts for the mice. Moreover, meanders and braided or anastomosed channels in overflowing axis were
numerous (Bravard et al. 1986, Roux et al. 1989) and these channels were probably easy to cross for such good
swimmers as Harvest mice. Nowadays, a Harvest mouse should still be able to cross the present Rhone in its
width (180 m in average) but embankments are unlikely to be passable. Consequently, it is likely that the
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Rhone might nowadays constitute a stronger barrier for the mouse than 240 years ago. This seemed to be
confirmed by our simulations which tended to show that the Fst value of 0.0254 observed between the
stations separated by the Rhdne is consistent with a scenario in which the two populations have been
separated by a full barrier 341 to 1200 generations ago. These estimations are consistent with the age of the
actual dam, equivalent to 726 Harvest mouse generations if we consider 3 generations per year (Darinot 2019).
The current weak genetic differentiation could be due to the time lag for a barrier to become detectable with
microsatellite markers (Landguth et al. 2010). However, these results should be considered with caution as
they depend on several parameters in the evolutionary scenario which are difficult to determine precisely,
such as the microsatellite mutation rate which has never been specifically calculated for M. minutus, and the
migration rate between the two populations which was assumed to be the same for both populations and
constant over time. These results are also consistent with previous findings, like Gauffre et al. (2008) who
showed, through simulations, that more than 200 generations of Common vole (Microtus arvalis) were needed
to reach Fsrvalues greater than 0.01. Landguth et al. (2010) pointed out that Fsr required approximately 200
generations to reach half of its equilibrium maximum. A recent study on an endangered butterfly, the False
ringlet (Coenonympha oedippus), that was conducted in exactly the same area as our survey, also showed that
in the past the Rhone was not a barrier to gene flow and that the population of this butterfly was probably
spread over the Lavours and Chautagne marshes as a whole (Després et al. 2018).

e Effects of landscape features on gene flow

Surprisingly, results from ResistanceGA revealed little differences in resistance surfaces between 1966 and
2012. In 2012, the landscape is more fragmented than in 1966 but not enough to subdivide the population,
probably due to high dispersal abilities and high ecological valence of the Harvest mouse. Some habitats, such
as large maize fields and poplar groves, did not exist in 1966. Maize fields seemed to show very low resistance
to gene flow, while they constitute a poor habitat for Harvest mice. This may be explained by the fact that
maize fields are crossed by numerous small ditches covered with very suitable vegetation for the species, with
tall grasses and reeds. Large maize fields are therefore a composite habitat, permeable to the movements of
Harvest mice and thus representing a strong support for dispersal. Poplar groves form a special type of artificial
afforestation, with a very developed and dense herbaceous stratum, which corresponds to the meadow that
existed before planting. This herbaceous stratum is still more or less attractive to Harvest mice, even if this
habitat is degraded due to the abundance of nitrophilous plants. This could explain why results from
ResistanceGA tended to show less resistance to gene flow in poplar groves than in natural forests that do not
have any suitable vegetation for the Harvest mouse. The “streams with vegetation” class that corresponds to
the Séranriver (Fig. 1B) and several wide ditches with tall vegetation and reed on the banks, showed resistance
values in 1966 and 2012 that did not significantly differ from the reed resistance (see Fig. 12A and B). Thus,
these two habitat types (ditches and reed) can be considered are very similar with respect to the Harvest
mouse. Moreover, despite the fact they represent suitable habitats, gene flow is likely reduced as can be
inferred from their high resistance values that are most likely driven by the “emergent vegetation height”
model and winter floods which have been identified as the most resistant factors tested.

e Effects of flooding on gene flow

Interesting results on the effect of winter flooding on gene flow at the landscape scale were provided by the
outcomes of ResistanceGA. Among four models tested, the best one was the "emergent vegetation height"
model, which means that winter floods have an effect on dispersal, with stronger resistance to gene flow in
areas where the height of the vegetation that emerges from water is the highest. These areas correspond to
the highest and tallest reed beds, which constitute also the most resistant habitat surfaces in 1966 and 2012.
When floods arise, small mammal behavior is known to depend on their mobility, attachment to their habitat
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and ability to find refuges (Zhang et al. 2007). Species that are present in the floodplain have two kinds of
reaction: some of them move toward higher ground in order to escape floods, whereas others stay in the
flooded area with an amphibious way of life and seek refuges in above water vegetation (Sheppe and Osborne
1971, Sheppe and Haas 1981). We demonstrated in complementary experiments based on live-trapping and
camera-traps that some Harvest mice use the latter reaction, remaining in the reed during the flood, with no
apparent escape movements (Darinot 2019). Comparing the effect of flooding with that of fire, another
disturbance, it can be affirmed that behavior of postfire specialist mammals is different since they are forced
to flee the fire (Pereoglou et al. 2013). In flooded reeds, at the beginning of spring reproduction, most of
individuals that reproduce should be the same as the previous autumn and dispersal, if it exists, must be
relatively low. Conversely, ResistanceGA outcomes showed that submerged habitats or with less than 1 m of
emergent vegetation are the least resistant to gene flow, meaning that more dispersal occurred. These
habitats mainly correspond to hygrophilous meadows that are suitable for the Harvest mouse during the
breeding season, but during floods, they can probably no longer persist because of the lack of emergent
vegetation and animals are forced to escape, thus promoting dispersal. Moreover, the study of the distribution
of private alleles within the Lavours marsh population revealed that they are only present in the most heavily
flooded stations, which is consistent with low gene flow levels (locus Mm3 in stations 1, 3, 6 and locus Mm10
in station 4, see Fig. 9C and 9D).

Conclusions

Our work is one of the few devoted to the effects of landscape on the genetics of a small mammal from
wetland and probably the first conducted on the effect of floods on gene flows. Our results highlighted the
probable impact of a river embankment which acts as an obstacle to the Harvest mouse, leading to reduced
genetic exchanges between populations located on both sides. It is conceivable that present artificial rivers in
Europe may partition landscape for many small organisms with reduced mobility capacities, as for example
small mammals. Then such infrastructures are likely to reinforce the ongoing habitat fragmentation and
population isolation, but on a massive scale because they concern thousands of kilometers of streams across
Europe. It would hence be very interesting to promote studies about the embanked stream’s impediment
compared to natural rivers, since it seems to be a blank domain of surveys.

We also showed that the genetic structure of a wetland small mammal population can be quite homogeneous,
despite major disturbances such as floods. Among the enormous biodiversity linked to wetlands, flooded or
not, the results achieved for the Harvest mouse deserve to be confronted with other species of small mammals
and fauna generally, to better understand the functioning of their populations from a genetic point of view.
This knowledge of population genetics is not only interesting from a scientific point of view, but would also be
useful for the development of plans to safeguard wetlands.
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IV. Conclusion

Les trois principaux objectifs de cette thése étaient de : (1) déterminer les capacités de déplacements et de
dispersion des Rats des moissons, (2) évaluer |'effet des inondations sur leurs déplacements et sur la structure
génétique des populations, (3) identifier la structure génétique d’'une population de Rats des moissons a
I’échelle d’un paysage. Les protocoles expérimentaux mis en ceuvre, certains depuis six ans, ont permis de
répondre a ces objectifs de maniere relativement satisfaisante en apportant des résultats assez précis et
nouveaux pour I'espece, qui restent néanmoins a confirmer et a affiner dans de futures études.

Les capacités de déplacements individuels et de dispersion chez le Rat des moissons ont été étudiées grace a
la combinaison de méthodes directes (CMR et radiopistage) et d’inférences génétiques, ce qui fait I'originalité
du travail. Comparativement a sa taille, le Rat des moissons est un bon disperseur. Selon la méthode de calcul
retenue, la distance de dispersion moyenne varie de 93 m a 138 m, pour des animaux adultes pesant en
moyenne 7,4 grammes. La méthode la plus pertinente, « I’hypothése haute Kernel », conduit a une distance
de dispersion moyenne égale a 110 m (95% IC : 81 - 113 m). Néanmoins, les distances maximales de
dispersion chez le Rat des moissons restent a évaluer car plusieurs observations laissent penser qu’elles sont
bien supérieures aux distances moyennes énoncées. Puisque la dispersion est responsable des flux de génes,
chez une espéce a forte capacité de dispersion comme le Rat des moissons, il est logique d’observer une faible
structuration génétique de la population. Par ailleurs, a titre de comparaison, les capacités de dispersion du
Rat des moissons mériteraient d’étre étudiées dans d’autres milieux, non inondés ou en contexte agricole. Un
résultat complémentaire a la dispersion concerne les domaines vitaux mesurés pour cette espéce, qui sont dix
fois plus grands que dans la littérature, avec une surface moyenne égale a 5477 m? +/- 2 389 m? en été.

Concernant I'effet des inondations sur les déplacements individuels, il ressort qu’un certain nombre de Rats
des moissons restent dans la roseliere pendant I'inondation, en utilisant la partie émergée des roseaux, sans
que des mouvements de fuite vers des refuges périphériques puissent étre détectés. L'espéce semble
présenter de bonnes capacités natatoires qui lui permettent probablement de se déplacer facilement pendant
les crues. Au printemps suivant la décrue, les Rats des moissons qui ont survécu aux inondations sont retrouvés
dans leur domaine vital initial ; les effectifs de la population sont faibles mais ils augmentent rapidement et la
population de I'été retrouve une abondance similaire a celle de I'été antérieur. Concernant l'effet des
inondations sur la génétique des populations, les inférences issues des analyses génétiques semblent
concorder avec ce schéma. En effet, j'ai montré que les inondations hivernales avaient bien en effet sur les
flux géniques et donc sur la dispersion des Rats des moissons, avec une résistance plus élevée dans les zones
les plus inondées. Ces secteurs correspondent aux grandes roselieres ol les observations de terrain ont
montré que les Rats des moissons ont tendance a rester sur place pendant I'inondation, ce qui limite
probablement la dispersion, d’ou la résistance aux flux de gene détectée. Quatre alleles privés ont été trouvés
dans les stations les plus inondées, ce qui peut conforter I’'hypothése d’'une moindre dispersion dans cette
zone. Inversement, la résistance est moindre dans les secteurs ol les habitats sont complétement submergés,
ce qui laisse supposer que les Rats des moissons sont obligés de se déplacer vers des refuges périphériques,
d’ol cette dispersion plus importante. Cependant, je n’ai pas étudié plus précisément ces habitats et ce
dernier mécanisme reste une hypothese.

S’agissant de la structure génétique d’une population de Rats des moissons a I’échelle d’un paysage, c’est la
population du marais de Lavours qui a été étudiée car il était possible d’'y conduire une pression
d’échantillonnage nettement supérieure aux autres populations étudiées. Préalablement, j’ai vérifié qu’il y
avait bien une différenciation génétique des populations a une plus petite échelle, du Nord de I'Europe
(Potsdam) a la Camargue. Le principal résultat est que la population du marais ne semble pas présenter de
sous-structure génétique : c’est une seule et unique population, marquée par un léger isolement par la
distance, qui s’étend sur au moins 25 km?2. Ses limites actuelles restent a préciser, car j’ai montré que de petits
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habitats relais, étendus seulement de quelques dizaines de m?, permettent la dispersion des Rats des moissons
et relient des secteurs éloignés et séparés entre eux par des milieux défavorables : c’est le cas de la station
n°13, distante de quatre kilomeétres de la population principale du marais (station n°1) et qui pourtant ne s’en
distingue pas génétiquement, grace a un mince corridor a travers le flanc de la colline. La question du Rhone
comme limite a la population est complexe. Aujourd’hui, le Rhone forme sans doute une barriere a la
dispersion, avec le marais de Chautagne sur 'autre rive, a cause de son artificialisation et de la construction
de digues latérales qui sont probablement infranchissables par les Rats des moissons. Cela n’a pas toujours
été le cas et le Rhone sauvage d’avant les endiguements, jusqu’au début du XVIII® siécle, présentait
certainement une morphologie et une végétation rivulaire favorables aux flux de génes: les iles étaient
nombreuses, basses, peu boisées et séparées par des bras secondaires du fleuve étroits, aisément
franchissables a la nage par les Rats des moissons. Compte-tenu du temps de réponse des marqueurs
moléculaires apres une modification profonde du paysage, la différenciation génétique des populations de
Rats des moissons entre les marais de Lavours et de Chautagne demeure encore faible actuellement. Par
conséquent, la population de Rats des moissons était probablement beaucoup plus étendue avant les
endiguements, sans structuration génétique sur plus de 40 km?2.

Tous ces résultats sont nouveaux pour I'espéce et méritent d’étre confortés par d’autres études, dans d’autres
sites. Il serait particulierement intéressant d’étudier la taille et la structure génétique de populations, en
regard des distances de dispersion, qui seraient établies dans des situations extrémes comme un milieu
agricole jamais inondé mais fragmenté et un habitat naturel complétement submergé. Le cas d’un habitat
« naturel » jamais inondé n’existe pas pour le Rat des moissons, ou seulement sur de petites surfaces et de
facon temporaire, car seules des perturbations comme les inondations ou un traitement mécanique (par
exemple, le fauchage) permettent a la végétation herbacée de se maintenir, en bloquant la dynamique
spontanée qui conduit a un envahissement par les plantes ligneuses.
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D. DISCUSSION ET IMPLICATIONS POUR LA CONSERVATION

La conservation de la nature peut étre vue comme une tentative de protéger la diversité génétique qui a été
produite par I'évolution depuis 3,5 milliards d’années sur notre planéte (Eisner et al. 1995). Cette diversité des
genes constitue I'un des trois niveaux principaux de la biodiversité, avec la diversité des espéces et la diversité
des écosystémes, liés aux processus écologiques qu’ils influencent et dont ils dépendent (Wilson et Peter
1988). La réussite de la conservation de la biodiversité doit s’intéresser aux trois niveaux. Dans cette optique,
les avancées de la biologie moléculaire ont permis I'émergence d’une nouvelle discipline, la génétique de la
conservation, qui propose d’appliquer les techniques moléculaires a la préservation des especes, considérées
comme des entités dynamiques capables d’adaptation aux changements de leur environnement, pour
minimiser leurs risques d’extinction (Frankham et al. 2002). En dépit de ces nouveaux outils disponibles, une
récente analyse montre que la variabilité génétique chez les animaux sauvages et les plantes n’est en général
pas incluse dans les programmes de conservation (Laikre et al. 2010) : moins de la moitié des plans nationaux
passés en revue inclut I'objectif de conserver la variabilité génétique de populations dans la nature. A I'issue
de ce travail de these et en tant que conservateur de réserve naturelle, il me semble intéressant de formuler
quelques réflexions générales sur la valorisation des données génétiques issues des travaux de recherche
menés sur les espéces de faune et de flore, dans un but de conservation. Mais aussi, de facon plus spécifique,
je tenterai de mettre en perspective les résultats obtenus pour le Rat des moissons dans cette these avec la
problématique de génétique de la conservation, en formulant une application au plan de gestion de la réserve
naturelle et a la protection de I’espéce en France.

e Vers une banque de génotypes a I'Inventaire National du Patrimoine Naturel ?

D’une maniere génétale, la diversité génétique des populations devrait étre un critére important a considérer
pour déterminer les priorités de conservation des espéces (Frankham et al. 2002, Petit et al. 2008). Cependant,
en dépit d’un nombre croissant d’études et de données disponibles, elle demeure insuffisamment prise en
compte en tant que telle dans les évaluations au niveau européen et national. On retrouve la diversité
génétique de maniére indirecte dans les catégories de la liste rouge des especes mondiales de I'UICN (2012),
qui est le systeme d’évaluation des especes de référence au niveau international. Ces catégories se basent sur
des facteurs liés notamment a I'abondance des populations, et comme cela a été dit précédemment,
I’'abondance est liée a la diversité génétique. Toutefois, dans la logique des listes rouges, I’évaluation de I'UICN
accorde la priorité aux especes présentant les populations les plus faibles, donc avec une diversité génétique
potentiellement diminuée a cause de la consanguinité et de la dérive génétique. Ces especes servent ensuite
a identifier les sites a protéger en priorité, généralement |a ol les populations sont les plus abondantes : on
retrouve alors la logique de préservation du maximum de diversité génétique. On voit en France quantité
d’espaces naturels protégés qui doivent leur création a cette démarche, avec des résultats souvent
remarquables pour les especes ciblées. A titre d’exemple, la Réserve Naturelle Nationale du Marais de Lavours
a été créée notamment pour la préservation de deux papillons azurés du genre Maculinea (Maculinea telejus
et M. nausithous) parce qu’ils étaient identifiés comme rares et menacés en Europe (les listes rouges
n’existaient pas en 1984) et qu’ils présentaient de belles populations dans ce marais. Au niveau national, la
diversité génétique ne semble pas encore prise en compte dans les politiques de protection de la nature. Par
exemple, elle est totalement absente de la Stratégie nationale de Création des Aires Protégées (SCAP) et le
terme méme de « génétique » ne figure pas dans la méthodologie (Coste et al. 2010). Pourtant, un nombre
croissant d’especes végétales et animales font aujourd’hui I'objet de recherches en biologie de la
conservation, qui utilisent des techniques a base de marqueurs moléculaires, et dont les résultats pourraient
étre valorisés dans la SCAP. On trouve parmi ces organismes de nombreuses especes protégées ou inscrites
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sur listes rouges, des statuts qui ont souvent motivé les études sur la génétique des populations a des fins de
conservation : insectes, amphibiens, oiseaux, reptiles, mais aussi flore sont concernés. Il existe par conséquent
une grande quantité d’information sur la génétique de ces populations, collectée avec des objectifs de
recherche variables en fonction de I'espece étudiée mais qui présente toujours une structure commune, a
savoir une base de données regroupant une liste d’individus, leur génotype décrit avec des marqueurs
moléculaires variés (microsatellites, SNP, RFLP, AFLP...) en un lieu et a une date donnés. Actuellement, cette
information est le plus souvent conservée au sein des laboratoires de recherche. Les données sont plus ou
moins accessibles et ne s'adressent qu'aux chercheurs, qui pour les obtenir contactent directement les équipes
a I'origine des études, consultent la bibliographie (en annexes des articles, les informations supplémentaires
téléchargeables sur le web) ou se connectent a des banques de séquences comme Genbank ou European
Nucleotide Archive. Ces génotypes pourraient avantageusement étre collectés au niveau national par
I'Inventaire National du Patrimoine Naturel (INPN) qui gére les données sur le patrimoine naturel terrestre et
marin : ainsi, le premier niveau de la biodiversité, les génes, pourrait-il commencer a étre recensé en France,
aux cotés des especes et des écosystemes (a travers les habitats) qui forment les deux autres niveaux de la
biodiversité et qui sont d’ores et déja pris en compte. Il s’agirait d’un projet complémentaire du programme
d’identification du vivant par le barcoding, mené aussi par le Muséum National d’Histoire Naturelle, puisqu’il
renseignerait le niveau populationnel alors que le barcoding s’intéresse au niveau spécifique. De I'échelle
mondiale a I'échelle nationale, on retrouverait pour les génes la méme organisation des bases de données que
pour les especes. On aurait des bases mondiales comme European Nucleotide Archive pour les séquences de
genes, Barcode of Life Data System (Bold Systems) pour les données de barcoding des especes, ou le Systéme
mondial d’information sur la biodiversité (GBIF) pour les espéces, et 'INPN comme banque nationale de
référence sur la biodiversité francaise, avec des données consolidées pour une meilleure expertise. Les
génotypes seraient en libre acces sur le portail de I'INPN, comme les données sur les espéces et les habitats :
ils seraient disponibles pour les gestionnaires d’espaces naturels désireux d’évaluer la diversité génétique de
populations présentes dans leurs sites, de retracer la parenté des populations etc... pour les scientifiques et
pour les pouvoirs publics en charge des politiques de protection de la nature. Il existe aujourd’hui un grand
nombre de logiciels gratuits qui permettent de traiter les données issues des marqueurs moléculaires, de
maniére relativement simple, tout au moins pour des analyses de base telles que le calcul de la richesse
allélique, le taux d’hétérozygotie, le nombre d’alleles privés, voire la différenciation génétique entre
populations. Il faut également encourager les gestionnaires a valoriser les études génétiques qui peuvent se
dérouler dans les espaces naturels, en traitant les données dans un objectif de conservation quand cela est
possible. C’est un travail supplémentaire pour les gestionnaires, mais aussi pour les chercheurs dont les
problématiques d’étude sont parfois éloignées de la conservation de la nature, et cela doit étre anticipé au
niveau des conseils scientifiques de ces espaces naturels. En outre, ce surcroit de travail n’est pas gigantesque
car les parameétres a calculer sont assez triviaux, pour autant que les personnels soient formés a ce type
d’analyses. Des partenariats gestionnaires — laboratoires peuvent aussi se mettre en place pour faciliter le
traitement de génotypes, comme, a titre d’exemple, avec le CEFE a Montpellier qui est en pointe dans la
génétique de la conservation et qui assiste déja nombre d’espaces naturels sur des aspects méthodologiques.
Parallelement, I'architecture des plans de gestion devrait évoluer pour prendre en compte et évaluer le
patrimoine génétique des aires protégées, au méme titre que les especes et les habitats qui s’y trouvent.

o Diversité génétique, dispersion et conservation des populations de Rat des moissons

A une échelle plus locale, les résultats obtenus dans cette thése méritent d’étre pris en compte dans le plan
de gestion de la Réserve Naturelle Nationale du Marais de Lavours, afin d’améliorer I'évaluation de son
patrimoine naturel. Des éléments importants ont été apportés au sujet de la taille et de la structure génétique
d’une population de Rat des moissons, qui peuvent avoir des implications directes pour la gestion
conservatoire de cette espéce dans la réserve naturelle. En effet, le nombre d’individus est un facteur
déterminant pour le maintien d’un certain niveau de variabilité génétique au sein d’'une population (Lande et
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Barrowclough 1987). La plupart des grandes populations largement distribuées présentent une diversité
génétique élevée alors qu’inversement, les plus petites populations, comme chez certaines espéces menacées,
sont souvent peu diversifiées génétiquement (Frankham et al. 2002). Ces différences sont le résultat de
processus qui interagissent, comme la sélection, la dérive génétique, les mutations et la dispersion, avec des
systemes de reproduction particuliers. En général, dans les petites populations, la dérive génétique prédomine
sur les mécanismes déterministes comme la sélection, qui est en revanche plus importante dans les grandes
populations. Il est maintenant admis que les facteurs génétiques se combinent aux facteurs
environnementaux et démographiques pour aboutir a une spirale d’extinction des espéeces (« extinction
vortex ») (Gilpin et Soulé 1986, Fagan et Holmes 2006, Blomqvist et al. 2010). Dans le marais de Lavours, le
fait que la population de Rat des moissons soit unique et sans structuration génétique apparente, avec des
densités fortes dans certains habitats comme les roselieres, constitue un élément favorable au maintien de sa
diversité génétique. Néanmoins, cette population était probablement beaucoup plus étendue avant les
endiguements du Rhéne qui ont commencé au 18%™ siécle, comme tendent a le montrer les simulations
génétiques réalisées, et elle devait occuper autrefois toute la plaine d’inondation du fleuve qui englobe a la
fois les marais de Lavours et de Chautagne. De ce fait, bien qu’elle soit encore trés étendue, la population
actuelle de Rat des moissons n’en est pas moins dégradée par rapport a son état initial.

La diversité génétique est un critere qui permet de comparer des populations d’espéces entre elles et de
définir des enjeux de conservation (Lande 1988, Frankham et al. 2002, Bonin et al. 2007, Petit et al. 2008), au
méme titre que leur situation géographique (par exemple, en limite d’aire de répartition d’une espéce), les
menaces qui pésent sur elles ou leur degré de fragmentation. La diversité génétique se mesure a la fois avec
la richesse allélique raréfiée, qui permet des comparaisons entre échantillons de tailles différentes issus de
plusieurs populations (Kalinowski 2004), et avec le taux d’hétérozygotie. En général, les plans de conservation
ont pour objectif de préserver le maximum de diversité génétique au sein des populations. Cependant, la
divergence d’une population par rapport aux autres est un critére aussi important que la diversité génétique
intrinseque pour identifier les priorités de conservation : cette divergence, qui traduit I'originalité d’une
population, est liée aux adaptations locales et a la différence de fréquence allélique et au nombre d’alleles
privés (Moritz 1994). Les plans de conservation peuvent s’appuyer sur ce principe de complémentarité, qui
donne la priorité a une combinaison de sites offrant la meilleure représentation de la diversité (Pimm et
Lawton 1988). Parmi les neuf populations de Rats des moissons étudiées dans cette thése, celle du marais de
Lavours présente une diversité génétique assez élevée, avec une richesse allélique raréfiée et un taux
d’hétérozygotie observée qui sont respectivement égaux a 2,7 et 0,353 ; seules les populations de la Dombes
(Birieux) et du Méandre du Saugey présentent des valeurs plus fortes. Par conséquent, si I'on cherche a
préserver les populations les plus diversifiées, la population de Rat des moissons du marais de Lavours
présente un enjeu de conservation élevé, au méme titre que celle de la Dombes qui de surcroit posséde huit
alléles privés. Le cas de la Dombes, avec ses nombreux étangs et ses chenaux bordés de végétation favorable
au Rat des moissons, mérite d’étre développé. La population globale de cette espece est répartie dans toute
la Dombes, avec des effectifs sans doute importants comme le révélent les prospections de nids que j'ai
effectuées autour de nombreux étangs en 2016. La multitude de fossés et de canaux végétalisés assurent une
bonne connectivité des habitats a I'échelle du paysage et favorisent certainement les échanges de génes entre
les noyaux de population, si c’est une métapopulation (ce qui reste a démontrer). L’histoire de la Dombes
permet de supposer que les populations de Rat des moissons ont toujours été denses dans cette région, depuis
le Moyen-Age et méme avant, ce qui expliquerait la forte diversité génétique observée aujourd’hui. En effet,
les étangs actuels ont été creusés par les moines au XlI¢ siecle a la place d’anciens marécages, qui eux-mémes
devaient probablement offrir des habitats favorables a I'espéce. On peut néanmoins étre inquiet de I'évolution
actuelle de I'agriculture, tres néfaste au Rat des moissons a cause de I'extension de la céréaliculture intensive.

Cette these a aussi apporté des résultats significatifs concernant les distances de déplacement et de dispersion

du Rat des moissons, qui sont encourageants pour la conservation de I'espece en général. Ces distances sont
relativement élevées pour un si petit mammifére et elles corroborent les observations de plusieurs auteurs
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qui notent que le Rat des moissons est un bon disperseur, capable de recoloniser rapidement des habitats
détruits (Harris 1979b). Dans le marais de Lavours et dans la réserve naturelle en particulier, ou aucune
barriere majeure n’a été identifiée, ces distances de déplacement et de dispersion expliquent I'unicité de la
population et elles garantissent le maintien d’'une population diversifiée et en bon état de conservation.
Néanmoins, une réflexion mériterait d’étre menée sur I'effet des opérations de gestion sur la population de
Rat des moissons dans la réserve : en effet, une grande partie de ses habitats sont maintenus ouverts grace a
des opérations de fauchage et de broyage de la végétation prairiale, mais aussi de paturage et de brilage
dirigé, qui conduisent a la fragmentation temporaire du paysage. Par ailleurs, il aurait été intéressant de
comparer les distances de dispersion obtenues dans le marais de Lavours avec d’autres sites non inondés, ou
davantage fragmentés, mais ce travail était impossible dans la durée de cette thése. On peut néanmoins
avancer que dans des paysages plus fragmentés que celui du marais de Lavours, cette capacité a la dispersion
et a la recolonisation des habitats explique en partie la faculté du Rat des moissons a se maintenir au sein de
métapopulations plus ou moins pérennes, qui peuvent néanmoins disparaitre quand la fragmentation devient
trop importante. C'est en particulier la raison pour laquelle le Rat des moissons se maintient encore dans
certaines régions céréalieres, alors méme que les champs eux-mémes ne lui sont plus favorables. Il vit autour
des champs, dans la végétation herbacée des haies et des fossés, pour autant qu’elle soit suffisamment
épaisse. A I"échelle du paysage agricole, des déplacements de plusieurs centaines de meétres lui permettent
probablement de survivre a la destruction de ses patchs d’habitats qui sont régulierement broyés ou fauchés
(voire traités avec des désherbants), en se réfugiant dans des patchs voisins. Ainsi, des recommandations
doivent étre faites aupreés des agriculteurs pour que chaque année, ils laissent sans intervention une
proportion de leurs linéaires herbacés afin d’éviter I'extinction compléte du Rat des moissons au niveau local.

e Le Rat des moissons est-il adapté aux inondations ?

Dans un objectif de conservation de I'espéce et de ses habitats au plan national, les résultats relatifs a I'effet
des inondations sur le comportement des individus et sur les populations sont treés importants. En effet, il est
aujourd’hui admis que le Rat des moissons est intimement lié aux zones humides, qui figurent parmi les
écosystemes les plus menacés en Europe et dans le monde, et la démonstration d’'une « adaptation » aux
inondations renforcerait son lien avec celles-ci et en ferait un candidat de choix comme espéce porte-drapeau
utile & leur conservation. Ainsi, dés le milieu du 20°™ siécle, des auteurs comme Frank (1957) rappellent que
le Rat des moissons était présent en Europe avant méme I'apparition des cultures de céréales au Néolithique.
Pour leur part, Teagle (1964) et Clarke (1973) considérent que les groupements de macrophytes des zones
humides constituent probablement ses habitats originels, ce que reprend Saint-Girons (1981). Bohme (1978)
cite comme milieux primaires les associations a Calamagrostide (Calamagrostis epigejos), Massette (Typha
latifolia) et laiches (Carex spp.). Pour de nombreux auteurs contemporains, les végétations humides et denses
constituent aujourd’hui I’habitat principal du Rat des moissons. Amori et al. (2008) font du Phragmitetum son
habitat optimal, incluant les caricaies et les végétations des bords d’eau douce, des marais et des tourbiéres.
Une récente méta-analyse utilisant le régime alimentaire des oiseaux de proies confirme qu’en Europe, le Rat
des moissons est le plus abondant dans les grandes zones humides parmi un pannel d’habitats (Darinot 2016).
Dans cette these, jai montré que le Rat des moissons résiste bien aux inondations, méme dans le cas
d’événements intenses. Un grand nombre d’animaux demeurent dans leur habitat pendant les hautes eaux,
sans qu’il soit prouvé que d’autres fuient vers des refuges périphériques. L’abondance de la population se
maintient au fil des années, malgré les aléas environnementaux (e.g. intensité des crues, rigueurs hivernales,
etc.), argumentant pour la capacité de résilience du Rat des moissons dans ce type de paysage. Peut-on dire
pour autant que le Rat des moissons soit « adapté » aux milieux inondés ? Il faut distinguer dans le terme
d’adaptation, d’une part un processus évolutif et d’autre part, les caractéristiques qui résultent de cette
évolution. Ainsi, I'adaptation d’une espéece a son milieu, en tant que résultat de processus évolutifs, se traduit
par des caractéres comportementaux, physiologiques ou anatomiques particuliers qui lui conférent une
meilleure chance de survie et de reproduction. De ce point de vue, il est possible d’avancer que le Rat des
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moissons soit effectivement bien adapté aux milieux soumis aux inondations. En effet, sur le plan
comportemental, son aptitude a se déplacer en hauteur dans la végétation et a construire ses nids au-dessus
du sol lui permet d’échapper aux crues les plus modestes, alors que la majorité des petits mammiferes
terrestres sont directement exposés. De plus, il n’hésite pas a se mettre a I'eau, il nage bien et sur de grandes
distances, sans égaler toutefois les performances de véritables especes semi-aquatiques comme les
musaraignes aquatiques, le Campagnol amphibie ou le Desman des Pyrénées. Sur le plan anatomique, le Rat
des moissons présente plusieurs particularités qui le favorisent en période de submersion, bien qu’elles soient
plutot des adaptations au mode de vie au-dessus du sol en général : la structure de son cerveau (hippocampe
tres développé) facilite ses déplacements en trois dimensions, sa queue semi-préhensile et le blocage du
tendon fléchisseur des doigts de ses pattes postérieures améliorent sa stabilité dans les herbes et les tiges
fines, notamment en période de hautes eaux, et enfin son coeur trés performant lui permet des efforts intenses
et longs, comme la natation. Sur le plan physiologique, aucun trait particulier en rapport avec les inondations
n’a été relevé. Par ailleurs, on remarque que la valence écologique du Rat des moissons est élevée, car il ne
vit pas seulement dans les zones humides, mais il s"accommode d’un large éventail d’habitats parmi lesquels
certains ne sont jamais inondés. Son mode de vie épigé lui permet sans doute de diminuer la pression de
compétition, quel que soit le milieu, car il est le seul petit mammifére a occuper véritablement cette niche
pour se reproduire. Mais c’est dans les milieux soumis aux crues qu’il est le moins exposé a la compétition
d’autres espéeces, et notamment du Mulot sylvestre. La niche écologique du Mulot sylvestre recouvre en partie
celle du Rat des moissons et c’est son principal compétiteur pour la nourriture, puisqu’ils recherchent tous les
deux les graines et les arthropodes dans la partie supérieure de la végétation. En cas de syntopie, le mulot
repousse toujours le Micromys (Churchfield et al. 1997). Cependant, celui-ci exploite une ressource qui est
absolument limitante pour lui et qui n’intéresse pas le mulot, a savoir les longues feuilles fines indispensables
a la fabrication des nids. Comme le mulot fuit les inondations, il est fort probable que le Rat des moissons ait
plus facilement accés a cette ressource dans les milieux inondés, ce qui augmenterait son succes reproductif.
On peut faire I'hypothese que le surcroit de mortalité induit par les inondations, d( a I'’épuisement des
individus, aux noyades et a la prédation accrue, n'entame pas suffisamment les bénéfices fournis par
I’évitement de la compétition pour empécher le Rat des moissons de privilégier les habitats inondés. Par
conséquent, a I'échelle des populations et en tenant compte des relations interspécifiques, I'adaptation du
Rat des moissons aux milieux inondés peut sans doute étre vue comme un processus évolutif qui lui offre un
meilleur succés reproductif. Au niveau individuel, il n’est pas évident que les Rats des moissons s’adaptent aux
inondations, ou plut6t s’en accomodent, en modifiant leur comportement. Sur le plan de la reproduction, un
certain nombre d’individus ont survécu aux inondations hivernales sans pour autant adapter la hauteur des
nids qu’ils construisent au cours de la saison suivante. Dés le mois de mai, les roseaux mesurent prés de deux
meétres et leurs feuilles sont suffisamment souples pour que les Rats des moissons s’en servent pour fabriquer
leurs nids ; or je n’ai jamais observé de nid a plus d’'un metre de hauteur dans cette roseliere. Plusieurs
hypothéses peuvent étre avancées : 1) les animaux n’ont pas mémorisé les inondations, 2) la prédation par les
rapaces est trop forte quand les nids sont hauts, 3) les feuilles de plantes plus basses (laiches, graminées...)
sont plus attractives que celles des roseaux pour fabriquer les nids. Par ailleurs, j’ai pu observer en ao(t 2014
la répartition de plusieurs nids au bord du Rhdone, aprées un épisode de crue sévere ou I'eau est montée a 1,30
m dans une roseliére ; alors qu’un certain nombre de nids bas étaient noyés, quelques nids frais venaient
d’étre construits au-dessus du niveau des hautes eaux, a une hauteur ol n’existait pas de nids plus anciens.
Dans ce cas, je ne pense pas que les Rats des moissons aient adapté la hauteur de leurs nids en fonction de la
crue gu'’ils ont connue pour éviter d’étre immergés a nouveau ; ils étaient plutot forcés de fabriquer leurs nids
a cette hauteur parce que les feuilles ayant été submergées se trouvaient recouvertes de limons et donc
impropres a la fabrication des nids. L'accomodation des Rats des moissons aux inondations existe peut-étre,
mais elle nécessiterait des études plus précises.
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e Une espece porte-drapeau pour la conservation des zones humides !

Compte-tenu de tous ces éléments, il me semble possible d’affirmer que le Rat des moissons est adapté aux
zones humides, et en particulier aux zones humides inondables, sans pour autant étre une espéce strictement
dépendante de ces milieux : il y trouve simplement des conditions de vie optimales. Par ailleurs, c’est un petit
mammifére qui attire la sympathie du public grace a son apparence et aux tres beaux nids qu’il construit. En
Angleterre, par exemple, les gens I'élévent en terrarium comme un nouvel animal de compagnie et des
programmes de conservation de zones humides et de développement d’une agriculture biologique I'utilisent
comme mascotte. En France, compte-tenu de la dégradation continue des zones humides, le Rat des moissons
pourrait constituer une espece porte-drapeau de grande importance pour leur préservation, selon la définition
de Simberloff (1998) : « une espece porte-drapeau (flagship en anglais) est une espéce qui peut étre utilisée
pour ancrer un programme de conservation parce qu’elle suscite I'intérét et la sympathie du public, sans pour
autant étre nécessairement une espéce indicatrice, une espéce clé de volte ou une espéce parapluie ». A cet
égard, le Rat des moissons n’est indicateur d’aucune caractéristique écologique du milieu, si ce n’est la
présence d’'une végétation herbacée dense et haute, que I'on peut facilement constater par ailleurs. Il n’est
pas une espece clé de volte qui influence un grand nombre d’autres especes, a la maniére d’un castor qui
modifie I’hydrologie d’un écosystéme grace a ses barrages. En revanche, le Rat des moissons pourrait étre une
espece parapluie, dans la mesure ol sa protection bénéficierait aux autres espéces vivant dans les zones
humides. Il appartient maintenant aux associations de protection de la nature et aux gestionnaires d’espaces
naturels de faire la promotion du Rat des moissons auprés du grand public, y compris a travers les médias.
L’administration doit transcrire sa conservation dans les textes officiels, par exemple en l'inscrivant dans les
listes d’espéces déterminantes pour I'identification des Zones Naturelles d’Intérét Floristiques et Faunistiques
(ZNIEFF) ou en lui donnant un véritable statut de protection.

Cette thése permettra, je I'espere, d’'améliorer les connaissances sur le Rat des moissons et d’impulser de

nouvelles études en faveur de sa conservation. Beaucoup reste a découvrir sur la biologie de ce petit
mammifére qui se réveéle un modele d’étude passionnant.
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E. CONCLUSION GENERALE

Le but de cette these était d’étudier I'effet d'inondations annuelles sur la structure génétique d’une population
de Rat des moissons, en tenant compte du phénomeéne de dispersion qui joue un role important dans cette
structuration. L'espece étant relativement méconnue, jai d’abord présenté les grands traits de sa
morphologie, de sa biologie et de sa répartition. Compte-tenu de sa petitesse et de son aptitude a se déplacer
en hauteur dans la végétation, j’ai ensuite testé différentes techniques pour I’étude du Rat des moissons dans
une roseliere dense soumise a des inondations, qui est I'habitat principalement étudié dans cette these.
L’étude de la structure génétique des populations s’est faite avec des microsatellites a large échelle, a travers
plusieurs pays d’Europe occidentale, puis a I’échelle du paysage, dans les marais de Lavours et de Chautagne
qui sont traversés par le Rhone. Les capacités de déplacements individuels et de dispersion ont nécessité la
combinaison de méthodes directes (CMR et radiopistage) et d’inférences génétiques, ce qui fait I’originalité
de I'approche expérimentale. L’effet des inondations a été étudié dans le marais de Lavours uniquement, au
cours de six années d’expérimentation et avec plusieurs techniques complémentaires, déployées selon les
différentes phases hydrauliques des inondations.

Comme attendu, les populations de Rat des moissons présentent une forte structuration génétique du Nord
de I'Europe a la Méditerranée. En revanche, a I’échelle du paysage, la population ne semble pas présenter de
sous-structure génétique et ce serait une unique population qui s’étendrait sur plus de 25 km?, marquée par
un léger isolement par la distance. Au vu de la faible différenciation génétique des populations des marais de
Lavours et de Chautagne et aprés avoir réalisé des simulations génotypiques, j'ai montré que le Rhone actuel
forme probablement une barriere aux flux de genes entre les deux marais ; cela n’a sans doute pas toujours
été ainsi, car le fleuve sauvage d’avant les endiguements présentait certainement une végétation rivulaire et
une morphologie favorables a la dispersion des Rats des moissons. Comparativement a sa taille, ses capacités
de dispersion sont assez élevées, ce qui concorde avec I'existence d’une population unique a I'échelle d’un
paysage : selon la méthode de calcul retenue, la distance de dispersion moyenne varie de 93 m a 138 m pour
des animaux adultes pesant en moyenne 7,4 g. L’approche par optimisation des surfaces de résistance montre
qgue les inondations hivernales semblent avoir un effet sur la dispersion des Rats des moissons : les flux de
genes seraient faibles dans les zones les plus inondées qui correspondent aux grandes roselieres, et plus élevés
dans d’autres habitats favorables comme les prairies hygrophiles. Cela concorde avec les résultats obtenus
concernant les déplacements des individus pendant les inondations. En effet, il semble que de nombreux Rats
des moissons restent dans la roseliere pendant I'inondation en utilisant la partie émergée des roseaux, sans
que des mouvements de fuite vers des refuges périphériques n’aient été détectés : dans ce cas, la dispersion
serait limitée. Inversement, dans les prairies complétement submergées, les individus sont probablement
obligés de fuir l'inondation, ce qui pourrait favoriser la dispersion ; toutefois, ces prairies n‘ont pas été
étudiées en détail dans le cadre de cette thése et cette hypothése mériterait d’étre confirmée.

Tous ces résultats sont nouveaux pour le Rat des moissons qui est une espéece encore peu étudiée dans son
milieu naturel, et ils ne peuvent étre comparés a aucun autre résultat antérieur. En particulier, les distances
de dispersion restent a étudier dans d’autres types d’écosystemes, inondés ou non, et notamment en contexte
agricole qui revét un grand intérét pour la conservation de I'espéece. L'effet de perturbations telles que des
inondations sur la dispersion des petits mammiféres offre également un champ d’étude encore vierge et les
résultats acquis dans cette these mériteront d’étre confrontés a ceux d’études a venir. Enfin, I'effet barriere
du Rhone endigué sur les flux de genes du Rat des moissons, qui est une hypothése qui a émergé au cours de
cette thése, devrait étre étudié plus en détail avec d’autres espéeces et d’autres fleuves : cet effet barriére
pourrait avoir de grandes conséquences sur la conservation des populations de petits mammiféres en général,
étant donné que tous les fleuves d’Europe sont endigués sur des milliers de kilomeétres cumulés.
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Chapitre C. Il. 2. Effet des inondations sur les déplacements individuels

a) Tableau général des captures de Micromys minutus de 2012 a 2018

Il faut ajouter 0,146 m a toutes les valeurs du niveau de la nappe issues du piézometre automatique, pour
obtenir le niveau de I’eau moyen dans la grille de piéges mise en place pour les sessions de CMR.
Niveau de la n captures de

Date n pieges n capt/pieges Habitat
nappe (m) M. minutus pies pt/picg

15/05/2012 -0,15 0 26 0,00 pré + roseliere
16/05/2012 -0,16 9 35 0,26 pré + roseliere
17/05/2012 -0,18 2 35 0,06 pré + roseliere
18/05/2012 -0,15 4 35 0,11 pré + roseliere
19/05/2012 -0,18 4 35 0,11 pré + roseliere
20/05/2012 -0,19 4 35 0,11 pré + roseliere
21/05/2012 -0,03 2 72 0,03 pré + roseliere
22/05/2012 -0,03 3 72 0,04 pré + roseliere
23/05/2012 -0,03 0 72 0,00 pré + roseliere
24/05/2012 -0,04 4 72 0,06 pré + roseliere
25/05/2012 -0,06 2 72 0,03 pré + roseliere
26/05/2012 -0,10 1 72 0,01 pré + roseliere
27/05/2012 -0,08 1 72 0,01 pré + roseliere
28/05/2012 -0,13 1 72 0,01 pré + roseliere
29/05/2012 -0,18 2 72 0,03 pré + roseliere
30/05/2012 -0,23 2 72 0,03 pré + roseliere
31/05/2012 -0,25 0 72 0,00 pré + roseliere
01/06/2012 -0,29 1 72 0,01 pré + roseliere
02/06/2012 -0,34 0 72 0,00 pré + roseliere
03/06/2012 -0,06 0 72 0,00 pré + roseliere
04/06/2012 -0,05 0 72 0,00 pré + roseliere
05/06/2012 -0,08 1 68 0,01 pré + roseliere
06/06/2012 -0,06 1 68 0,01 pré + roseliere
07/06/2012 -0,10 1 68 0,01 pré + roseliere
08/06/2012 -0,03 5 68 0,07 pré + roseliere
09/06/2012 -0,05 0 68 0,00 pré + roseliere
10/06/2012 -0,06 1 68 0,01 pré + roseliere
11/06/2012 -0,03 10 68 0,15 pré + roseliere
12/06/2012 0,04 7 68 0,10 pré + roseliere
13/06/2012 0,15 2 68 0,03 pré + roseliere
25/06/2012 -0,20 1 68 0,01 roseliere

26/06/2012 -0,23 1 68 0,01 roseliere

27/06/2012 -0,27 9 68 0,13 roseliere

28/06/2012 -0,33 4 68 0,06 roseliere

29/06/2012 -0,39 5 68 0,07 roseliere

30/06/2012 -0,45 2 68 0,03 roseliere
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Date

10/07/2012
11/07/2012
12/07/2012
13/07/2012
14/07/2012

23/07/2012
24/07/2012
25/07/2012
26/07/2012
27/07/2012
28/07/2012

15/10/2012
16/10/2012
17/10/2012
18/10/2012
19/10/2012

14/05/2013
15/05/2013
16/05/2013
17/05/2013
18/05/2013
19/05/2013
20/05/2013

11/06/2013
12/06/2013
13/06/2013
14/06/2013
15/06/2013
16/06/2013
17/06/2013
18/06/2013
19/06/2013
20/06/2013
21/06/2013
22/06/2013
23/06/2013
24/06/2013
25/06/2013
26/06/2013
27/06/2013
28/06/2013
29/06/2013
30/06/2013

Niveau de la n captures de

nappe (m)

-0,14
-0,20
-0,26
-0,30
-0,16

-0,64
-0,67
-0,69
-0,72
-0,75
-0,77

-0,03
-0,04
-0,05
-0,05
-0,06

-0,09
-0,05
-0,02
-0,03
-0,03
-0,03
-0,04

-0,07
-0,11
-0,17
-0,14
-0,20
-0,24
-0,29
-0,35
-0,38
-0,10
-0,16
-0,24
-0,28
-0,30
-0,34
-0,42
-0,46
-0,48
-0,25
-0,29

M. minutus

A 0O WN

O b

10
14

A b Y OO

O O O O o o o

W A PO UVIEFL, U WU N

15
17
12
17

10

n pieges

68
68
68
68
68

68
68
68
68
68
68

40
40
40
40
40

80
80
80
80
80
80
80

160
160
160
160
160
160
160
160
160
160
160
160

160
160
160
160
160
160
160
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n capt/piéges

0,01
0,03
0,04
0,09
0,09

0,06
0,09
0,09
0,15
0,21
0,21

0,00
0,13
0,18
0,10
0,10

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00

0,01
0,03
0,03
0,02
0,04
0,03
0,01
0,03
0,00
0,01
0,03
0,02

0,01
0,09
0,11
0,08
0,11
0,04
0,06

Habitat

roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliere

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére

pré
pré
pré
pré
pré

roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliere
roseliere
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliére

roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliere
roseliére



Date

01/07/2013
02/07/2013
03/07/2013
04/07/2013
05/07/2013

23/07/2013
24/07/2013
25/07/2013
26/07/2013
27/07/2013
28/07/2013
29/07/2013
30/07/2013
31/07/2013
01/08/2013
02/08/2013

20/08/2013
21/08/2013
22/08/2013
23/08/2013
24/08/2013
25/08/2013
26/08/2013
27/08/2013
28/08/2013
29/08/2013
30/08/2013

23/09/2013
24/09/2013
25/09/2013
26/09/2013
27/09/2013

29/10/2013
30/10/2013
31/10/2013
01/11/2013
02/11/2013
03/11/2013
04/11/2013

16/11/2013
17/11/2013
18/11/2013
19/11/2013

Niveau de la n captures de

nappe (m)
-0,39
-0,49
-0,41
-0,43
-0,53

-0,94
-0,80
-0,80
-0,82
-0,85
-0,90
-0,05
-0,05
-0,08
-0,13
-0,18

-0,70
-0,74
-0,76
-0,79
-0,79
-0,78
-0,79
-0,80
-0,82
-0,84
-0,85

-0,36
-0,39
-0,43
-0,46
-0,49

0,02
0,02
0,01
0,00
0,02
0,05
0,25

0,05
0,02
0,02
0,02

M. minutus
12

H 010 N

11
11
13
21
16
13
14
15
16
17

21
19
33
31
39
32
33
28
30
36
19

53
30
50
44
29
15
10

20

o w

= O » O

n pieges

160
160
160
160
160

160
160
160
160
160
160
160
160
160
160
160

160
160
160
160
160
160
160
160
160
160
160

160
160
160
160
160

40
40
80
80
80
40
40

20
20
20
20
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n capt/piéges

0,08
0,04
0,04
0,03
0,03

0,05
0,07
0,07
0,08
0,13
0,10
0,08
0,09
0,09
0,10
0,11

0,13
0,12
0,21
0,19
0,24
0,20
0,21
0,18
0,19
0,23
0,12

0,33
0,19
0,31
0,28
0,18

0,38
0,13
0,13
0,11
0,25
0,08
0,00

0,00
0,05
0,00
0,05

Habitat

roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére

roseliere
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliere

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére

roseliére
roseliére
roseliere
roseliere
roseliere

lisiere roseliere
lisiere roseliere
lisiere roseliere + pré
lisiere roseliere + pré
lisiere roseliere + pré
pré
pré

pré
pré
pré
pré



Date

20/11/2013
21/11/2013
22/11/2013
23/11/2013
24/11/2013

29/03/2014
30/03/2014
31/03/2014
01/04/2014
02/04/2014
03/04/2014

23/04/2014
24/04/2014
25/04/2014

01/07/2014
02/07/2014
03/07/2014
04/07/2014
05/07/2014
06/07/2014
07/07/2014
08/07/2014
09/07/2014

24/07/2014
25/07/2014
26/07/2014
27/07/2014
28/07/2014
29/07/2014
30/07/2014
31/07/2014
01/08/2014
02/08/2014

19/08/2014
20/08/2014
21/08/2014
22/08/2014
23/08/2014
24/08/2014
25/08/2014
26/08/2014
27/08/2014

Niveau de la n captures de

nappe (m)
0,04
0,04
0,04
0,04
0,03

-0,06
-0,07
-0,08
-0,09
-0,10
-0,10

-0,23
-0,26
-0,27

-0,57
-0,58
-0,56
-0,58
-0,45
-0,48
-0,41
-0,20
-0,11

0,11
0,03
-0,03
-0,05
-0,05
-0,02
-0,02
-0,03
-0,06
-0,06

-0,08
-0,11
-0,14
-0,18
-0,20
-0,23
-0,25
-0,03
-0,06

M. minutus
4

w O O o

40
33
34
40
28
25
26
26
21

28
37
41
44
38
10

61
71
47

40
57
57
55
64
57
37
46
37

n pieges

20
20
20
20
20

50
50
50
128
128
128

128
128
128

340
340
340
340
340
340
340
340
340

340
340
340
340
340
340

340
340
340

340
340
340
340
340
340
340
340
340
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n capt/piéges

0,20
0,00
0,00
0,00
0,15

0,00
0,02
0,02
0,05
0,08
0,07

0,05
0,13
0,16

0,12
0,10
0,10
0,12
0,08
0,07
0,08
0,08
0,06

0,08
0,11
0,12
0,13
0,11
0,03

0,18
0,21
0,14

0,12
0,17
0,17
0,16
0,19
0,17
0,11
0,14
0,11

Habitat

pré
pré
pré
pré
pré

pré + roseliére
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliére

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere

roseliere
roseliere
roseliere

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliere



Date

10/03/2015
11/03/2015
12/03/2015
13/03/2015

21/04/2015
22/04/2015
23/04/2015
24/04/2015

27/04/2015
28/04/2015
29/04/2015
30/04/2015

21/05/2015
22/05/2015
23/05/2015
24/05/2015
25/05/2015
26/05/2015
27/05/2015
28/05/2015
29/05/2015
30/05/2015
31/05/2015
01/06/2015
02/06/2015
03/06/2015
04/06/2015
05/06/2015

10/06/2015
11/06/2015
12/06/2015
13/06/2015
14/06/2015

18/06/2015
19/06/2015
20/06/2015

23/06/2015
24/06/2015
25/06/2015
26/06/2015
27/06/2015
28/06/2015

Niveau de la n captures de

nappe (m)
-0,06
-0,08
-0,11
-0,13

-0,20
-0,23
-0,27
-0,30

-0,07
-0,05
-0,08
-0,13

-0,03
-0,10
-0,17
-0,23
-0,23
-0,27
-0,33
-0,37
-0,41
-0,40
-0,45
-0,47
-0,49
-0,52
-0,55
-0,57

-0,34
-0,37
-0,40
-0,41
-0,52

-0,13
-0,20
-0,26

-0,42
-0,48
-0,52
-0,57
-0,61
-0,64

M. minutus
0

o O O

N O O

N B W W

O Rr OO0 O0OO0ORFrR ORFr OO0 OO OoOOoOOo

O B O O B

o O

w NO Rk, WN

n pieges

60
60
60
60

100
100
100
100

100
100
100
100

90
90
90
90
90
90
90
90
90
90
90
90
110
110
110
110

110
110
110
110
110

110
110
110

110
110
110
110
110
110
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n capt/piéges

0,00
0,00
0,00
0,00

0,00
0,00
0,01
0,02

0,03
0,03
0,04
0,02

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00

0,01
0,00
0,00
0,01
0,00

0,01
0,00
0,00

0,02
0,03
0,01
0,00
0,02
0,03

Habitat

roseliére
roseliére
roseliere
roseliére

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliére
pré + roseliére

roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
roseliére
roseliere
roseliére
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliere



Date

29/06/2015
30/06/2015
01/07/2015
02/07/2015
03/07/2015

06/07/2015
07/07/2015
08/07/2015
09/07/2015
10/07/2015

13/07/2015
14/07/2015
15/07/2015
16/07/2015
17/07/2015

27/07/2015
28/07/2015
29/07/2015
30/07/2015
31/07/2015

03/08/2015
04/08/2015
05/08/2015
06/08/2015
07/08/2015
08/08/2015

17/08/2015
18/08/2015
19/08/2015
20/08/2015
21/08/2015

26/08/2015
27/08/2015
28/08/2015

24/09/2015
25/09/2015
26/09/2015
27/09/2015
28/09/2015
29/09/2015
30/09/2015

Niveau de la n captures de

nappe (m)
-0,66
-0,69
-0,71
-0,74
-0,76

-0,83
-0,85
-0,88
-0,90
-0,92

-0,98
-1,01
-1,03
-1,05
-1,07

-0,98
-0,98
-0,91
-0,97
-0,97

-0,98
-0,99
-1,00
-1,02
-1,05
-1,09

-0,82
-0,80
-0,79
-0,80
-0,80

-0,67
-0,69
-0,72

0,00
-0,03
-0,05
-0,08
-0,11
-0,15
-0,19

M. minutus
2

A W o w

co

10

10
21
20

20
41
35
29

26
34
23
28
29
27

16
24
23
50
18

32
27
26

36
39
41
37
44
39
67

n pieges

110
110
110
110
110

218
218
218
218
218

218
218
218
218
218

218
218
218
218
218

218
218
218
218
218
218

218
218
218
218
218

218
218
218

200
200
200
200
200
200
200
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n capt/piéges

0,02
0,03
0,05
0,03
0,04

0,02
0,04
0,05
0,04
0,03

0,04
0,04
0,05
0,10
0,09

0,03
0,09
0,19
0,16
0,13

0,12
0,16
0,11
0,13
0,13
0,12

0,07
0,11
0,11
0,23
0,08

0,15
0,12
0,12

0,18
0,20
0,21
0,19
0,22
0,20
0,34

Habitat

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére

pré + roseliére
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliére

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliere
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliere
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliere



Date

01/10/2015

20/10/2015
21/10/2015
22/10/2015
23/10/2015
24/10/2015

26/10/2015
27/10/2015
02/02/2016

04/02/2016
01/03/2016
02/03/2016
03/03/2016
04/03/2016
05/03/2016
07/06/2016
08/06/2016
09/06/2016
10/06/2016
11/06/2016
09/02/2017

14/02/2017
15/02/2017

15/03/2017
21/03/2017
22/03/2017

23/03/2017

10/04/2017
11/04/2017

05/09/2017

21/09/2017

26/10/2017

31/10/2017

Niveau de la n captures de

nappe (m)
-0,23

-0,05
-0,06
-0,07
-0,08
-0,09

-0,11
-0,12
0,64

0,63
0,17
0,16
0,19
0,21
0,19
0,38
0,30
0,37
0,33
0,26
0,34

0,17
0,11

0,49
0,05
0,04

0,06

-0,03
-0,05

-0,25

0,06

-0,49

-0,53

M. minutus
39

59
69
66
68
44

98
37
2

v W RN

o U1 © W K

14

n pieges

200

200
200
200
200
200

200
200
100
100
120
120
120
120
120
120
120
120
120
120
40

40

40
40
40
40

40
40

40

37

38

38

195

n capt/piéges

0,20

0,30
0,35
0,33
0,34
0,22

0,49
0,19
0,02
0,06
0,02
0,01
0,03
0,04
0,04
0,01
0,03
0,08
0,04
0,07
0,03

0,08

0,03
0,00
0,08
0,08

0,00
0,10

0,45
0,14
0,11

0,37

Habitat

pré + roseliere

pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére

pré + roseliere
pré + roseliere
roseliere
roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliére
pré + roseliere
pré + roseliere
roseliere
roseliere
roseliére
roseliére
roseliére

roseliere

roseliere

roseliere
roseliere
roseliere

roseliere

roseliere
roseliere

roseliere

roseliere

roseliere

roseliere



Date

20/11/2017

28/01/2018
29/01/2018
30/01/2018
31/01/2018
01/02/2018
02/02/2018
03/02/2018

16/03/2018
17/03/2018
18/03/2018
19/03/2018
20/03/2018

26/04/2018
27/04/2018
28/04/2018
29/04/2018
30/04/2018
01/05/2018
02/05/2018

06/06/2018
07/06/2018
08/06/2018
09/06/2018
10/06/2018
11/06/2018

05/07/2018
06/07/2018
07/07/2018
08/07/2018

Niveau de la n captures de

nappe (m)
0,05

0,89
0,88
0,72
0,58
0,22
0,29
0,27

0,43
0,50
0,50
0,45
0,37

-0,14
-0,17
-0,19
-0,20
-0,03
-0,03
-0,06

-0,30
-0,31
0,05
-0,06
-0,14
-0,21

-0,72
-0,73
-0,73
-0,74

M. minutus
6
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ua N B W

n pieges
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38

40
40
40
40
40
40
40

40
40
40
40
40

40
40
40
40
40
40
40

60
60
60
60
60
60

60
60
60
60

n capt/piéges

0,16

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00

0,00
0,00
0,03
0,00
0,00

0,00
0,00
0,00
0,03
0,00
0,05
0,10

0,00
0,00
0,02
0,02
0,02
0,02

0,05
0,07
0,03
0,08

Habitat

roseliere

roseliere
roseliere
roseliere
roseliere
roseliere
roseliere
roseliere

roseliéere
roseliére
roseliere
roseliére
roseliere

roseliere
roseliere
roseliére
roseliere
roseliére
roseliere
roseliéere

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere

pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere
pré + roseliere



b) Evolution du nombre de captures en fonction des inondations
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Evolution du taux de capture des Rats des moissons, de 2012 a 2018, en fonction du niveau de la nappe phréatique dans

la station n°1 du marais de Lavours.
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Chapitre C. Ill. Structure génétigue d’une population de Rat des moissons

a) Caractéristiques des 15 loci microsatellites

Caractéristiques des 15 locus microsatellites polymorphes pour Micromys minutus incluant les multiplexes
PCR et les multiplexes post-PCR (Le Petitcorps 2016).

L Motif  Sé d PCR(5-3)  T.(C)  Colorant |oledes
ocus oti équences des amorces - oloran
q 2 alléles (bp)
- . Mm21  (AC) F: ATGGGACCAATCTCATGGAA 50 NED 190-202
s Multiplexe R: TCCTCACTAACATTTGTCTGTCATT
a
PCR-1 F: TTAGCCTCAGCTGGCACTTT
& Mm4  (TGTT)s 50 PET 94-106
% R: TGCAAATGCTTGCCTTGTAG
g F: TGAGGAGCACTGGAGTTGAT
K Monoplexe Mm20 (CA),, 50 VIC 169-175
'.% R: TGCTCAAGC TAATTCATGC
3 F: AGTGCACAATTTGAAACGGA
= Monoplexe Mm38 (CT), 48 FAM 109-113
R: CCCAGTGGCCAATAGACTGT
F: CAAAACCCATTACCGACCAG
. Mm3  (GGAG)s 52 PET 119-239
Multiplexe R: GACAGCAATGCATAGAGCCA
PCR-2 :
~ Mm23  (TG)s F: AACCACTGACAGCAGCGAG 5y VIC 83-97
5 R: AAAACGTAGTCTCAAAGTTACAAACA
a
- F: TCCCTTCTGCTTTCACATCA
@ MM-B03 (TG)sGTA(TG),, 61 NED 158-170
=% R: CCACAGAGTGTCTCTCTATTGCAG
Q .
Multipl F: GCCTCCCATTTTTCACAGTC
3 UHIPIEXe  \MIM-co2 (TG),,GTA(TG) 61 VIC 210-230
% PCR-3 R: AGGCTTCCTCGTTCAAGACA
E F: CGGGGATCTTCTCTTCTCTTTACG
= MM-E04 (GT), 61 PET 316-340
R: AGTTCCACATGCTTCAGCTACG
F: TGACTCCTCCCACAAACCTC
Monoplexe Mm10 (CTT) 52 FAM 196-279
R: CGAAGAAAAAGAAGAAAGAAGAAA
F: GCCAGTCCTGAGACCCTTTG
MM-FO3 (TG)sC(TG),¢ 57 FAM 119-145
P R: TCTTTGCCATCAATGTAGAGCTTGCAG(
o : .
O Multiplexe MM-HO4 (TG),, F: AGTCTTCATAATTCAACCTCATGGT 57 PET 102-122
o PCR-4 R: AATCCTCAGTTATTAGTGCATGTGC
o .
g Mm28  (TG), F: CTCGCCGTACTTTGAAGAGG 57 NED 183-187
= R: CGTGGCTTAGCCTTAGAGCA
s F: CACTGTTAAGTTCATCTCTGTGGTTG
= Monoplexe MM-EO5 (GT),; 57 VIC 222-254
g R: TCTTTGCTGAGGAATGAGACTGGTCT
F: TCAGGGTGCACTGTTCCATA
Monoplexe Mm12 (TGC)g 58 VIC 93-97
R: GAGGAGGAAGAGAAAGGGGA
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Electrophérogrammes des 15 loci microsatellites utilisés pour les analyses génétiques des 309 Rats des
moissons de cette étude (Le Petitcorps 2016) : (a) Mm3, (b) Mm4, (c) Mm10, (d) Mm12, (e) Mm20, (f) Mm21,
(g) Mm23, (h) Mm28, (i) Mm38, (j) MM-BO03, (k) MM-C02, (I) MM-E04, (m) MM-EOQ5, (n) MM-F03 et (0) MM-

HOA4.

a b ,|'| ¢l a | g |
| [
-
| |
L el M
1_,_,-;:'! |'~. o o ..-II \ / _-ui,v';.'llrll" ! A I A
5 | . I ] k |n
I
.‘ .'l| . |
| 1 ||| |! |
il JLJ L M i i _; | _
1 J g !"iI . . |
| l |
||

199



b) Détail des simulations de génotypes avec Fastsimcoal

1. Objectif des simulations

L’'objectif des simulations est de mettre en évidence un possible effet barriere des aménagements du Rhone
sur la différenciation génétique (Fsr) entre les populations de Lavours et de Chautagne.

e Méthode

Je simule des génotypes par coalescence selon le modéle de deux
populations historiques qui échangeaient des genes avec un certain
taux de migration et qui se séparent en deux populations
complétement isolées a la suite de la mise en place d’une barriere.
On calcule le Fsr entre ces deux populations a différents pas de
temps correspondant a des ages de barriere variables et on
recherche la barriere qui génére un Fsr identique a celui observé
aujourd’hui.

TMR"A

C.

D’un point de vue théorique, le terme de coalescence fait référence
a des lignées de genes échantillonnées qui fusionnent dans le
passé : une coalescence de deux lignées résulte de I'existence d’un
ancétre commun a ces deux séquences. Au sein de l'arbre de
coalescence, il existe un ancétre commun a toutes les lignées, le
MRCA (Most Recent Common Ancestor), qui correspond a I’adge du
dernier (puisqu’'on remonte le temps) noeud de I'arbre (Tmrca)
(Achaz 2016). On cherche donc a estimer le nombre de générations
dans le passé nécessaires a un événement de coalescence.

e GRSR I LR

I
I
1
I
I
1
I
I
1
|
|
I
1
|
-

Arbre de coalescence avec différents
temps de coalescence (Achaz 2016)

Dans cette étude, j'ai utilisé le programme Fastsimcoal26 (Excoffier et Foll 2011, Excoffier et al. 2013) qui
génere des résultats aléatoires de diversité moléculaire sous un scénario d’évolution défini au préalable,
contenu dans un fichier *.par. Je fais I'hypothése que les deux populations ancestrales occupaient des habitats
identiques de chaque c6té du Rhdne et qu’elles présentaient chacune les mémes parameétres génétiques que
I'actuelle population du marais de Lavours ou il n’y a pas de barriere. Actuellement, les populations du marais
de Lavours et de Chautagne possédent un taux d’hétérozygotie moyen He = 0.376 et un indice Fsr = 0.0254
entre elles. Par ailleurs, j’ai utilisé plusieurs scénarios en faisant varier la date d’apparition de la barriere (en
nombre de générations), pour différentes valeurs de taille efficace (Ne) de population et de taux de mutation
des microsatellites. Le détail du calcul des paramétres est donné ci-aprés.

Avec chaque scénario contenu dans un fichier *.par différent, je génere ensuite le méme nombre de génotypes
qgue ceux qui ont été échantillonnés sur le terrain, soit 94 génotypes dans la population 1 et 29 dans la
population 2 (fichiers *.arp). Je répete la simulation 5000 fois et je calcule les Fsr entre les deux populations
grace a un programme sous R qui permet de collecter les données contenues dans les 5000 fichiers *.arp. Les
Fsr sont calculés pour les génotypes qui correspondent a des populations ayant un taux d’hétérozygotie He
proche de celui observé sur le terrain, c’est-a-dire 0.322 < He < 0.431.
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MRCA

1977 générations dans le passé

Passé

-
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Fastsimcoal remonte le temps
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9SS

Barriere

\ 4

Présent

94 génotypes 29 génotypes

Arbre de coalescence généré par Fastsimcoal26, visualisé avec FigTree v.1.4.3., pour 2 populations de 532 individus
diploides qui sont séparées par une barriére apparaissant 250 générations avant le présent, avec 15 loci
microsatellites. Des échantillons de 94 et 29 génotypes sont simulés dans chaque population.
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Fichier *.par qui a généré I'arbre de coalescence précédent :

Nombre de populations a simuler 5

Taille des populations (2N) ——»

Nombre de génotypes (2N)
échantillonnés dans chague ——»
population

Taux de croissance de chaque
population

Matrice de taux de migration 0 :
flux de genes 0.039 avant barriere

Matrice de taux de migration 1 :
flux de génes nul apres barriere

Evénement : 1 event a 750
générations qui fait passer de ——»
matrix 0 a matrix 1

Nombre de loci a simuler : 15
loci, chacun sur un chromosome ——
différent (soit 15 chromosomes)

Nombre de blocs de loci a simuler ——»
par chromosome

Type de données a simuler: —»
microsatellites, 1 locus par chromosome,
taux de recombinaison (0), taux de
mutation (1,5.10%), parameétres
optionnels

//Number of population samples (demes)
2

//Population effective sizes (number of genes)
1064
1064

//Samples sizes
188
58

//Growth rates : negative growth implies population expansion
0
0

//Number of migration matrices : 0 implies no migration between demes
2

//migration matrix 0

0.000 0.039

0.039 0.000

//migration matrix 1

0.000 0.000

0.000 0.000

//historical event: time, source, sink, migrants, new size, new growth rate, migr. matrix
1 historical event
250000101

//Number of independent loci [chromosome]
150

//Per chromosome: Number of linkage blocks (a block is a set of contiguous loci)
1

//per Block: data type, num loci, rec. rate and mut rate + optional parameters
MICROSAT 1 0.0000 0.0001500

Calcul des parameétres des scénarios pour Fastsimcoal

e Taille efficace Ne

Dans le modeéle de population continue, comme dans le marais de Lavours, les individus sont répartis plus ou
moins de fagon continue a travers le paysage et les accouplements se font le plus souvent entre des individus
proches spatialement (Neel et al. 2013). Ce type de démographie produit un patron d’isolement par la distance
(isolation-by-distance Wright 1943), ou la différenciation génétique augmente avec la distance, sans qu’il y ait
de fracture ou de sous-groupe dans la population. Pour quantifier la taille efficace Ne d’'une population
continue, Wright (1946) introduit le concept d’un « voisinage génétique » (genetic neighborhood) qui
correspond a I'aire locale ou se réalise I'essentiel de la reproduction. Dans un paysage a deux dimensions, Ne
est égale a la taille du voisinage NS (Neighborhood Size) donné par :
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NS = 4ne?D (1)
ou
D est la densité (nombre d’individus par unité de surface)
o est une mesure de la dispersion (racine carrée de la distance entre le lieu de naissance des parents
et de leur enfants)

NS correspond au nombre d’individus reproducteurs dans un cercle de rayon 2o. Si I'on considere que la
dispersion suit une distribution gaussienne, un cercle de cette dimension doit inclure environ 87 % des parents
potentiels des individus en son centre (Wright 1946).

Pour les 11 stations du marais de Lavours, on aurait donc :

Ne = NS = 4mt x 1102 x 0,0035 (pour le calcul de D et g, voir C. 11.)

Ne =532 individus

Par comparaison, une estimation de Ne a été calculée avec le logiciel NeEstimator (Do et al. 2014) pour les
mémes 11 stations, avec 15 loci microsatellites, en utilisant la méthode « Linkage Desequilibrium » du logiciel.
Avec 95 % d’intervalle de confiance, on obtient 265 < Ne < 546, ce qui est tout a fait compatible avec la valeur
de Ne calculée avec la relation (1). Cependant, NeEstimator fonctionne avec des populations subdivisées en
démes et non en population continue.

Pour les simulations, j’utilise la valeur inférieure de Ne fournie par NeEstimator (Ne = 265) et la valeur de Ne
calculée avec la relation (1) (Ne = 532) qui est proche de la borne supérieure fournie par NeEstimator.

e Taux de migration m

Le calcul d’'un taux de migration m n’est pas aisé dans une population continue. En approximation, m est
calculé ici comme pour une population subdivisée en demes, ou :

Ly

&7

4 Nm+1
d'ou Nm =1/4 (1/ Fsr—1)
ona Nm =1/4(1/0,012-1)
Nm = 20,58
m = 0,039 pour N =532
m = 0,078 pour N = 265

Par comparaison, une estimation de Nm a été calculée avec le logiciel Genetix (Belkhir et al. 2004) avec les
mémes 11 stations et les 15 loci microsatellites. On obtient une valeur moyenne de Nm égale a 30,69, assez
proche de Nm calculé avec la relation (2). Une autre estimation de m a été calculée avec le logiciel BayesAss
(Wilson et Rannala 2003), qui fournit une valeur de m = 0,0240 +/- 0,0106, proche de la valeur de m calculée
avec la relation (2) pour N = 532.
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e Taux de mutation

Les simulations dépendent fortement du taux de mutation des microsatellites. Le probléme est qu’il n’y a pas
de taux de mutation uniforme, ceux-ci différant selon les loci, les alléles et les especes (Ellegren 2004). Le taux
de 5.10% est utilisé pour les mammiféres par la majorité des auteurs (Gauffre et al. 2008 ; Heckel et al. 2005).
Pour Graves et al. (2013), 5.10* serait proche de la limite inférieure dans la gamme des taux de mutation des
microsatellites chez les mammiferes (Drake et al. 1998 ; Li et al. 2002 ; Seyfert et al. 2008), alors que Driscoll
et al. (2002) donnent une limite inférieure dix fois plus basse, avec des valeurs comprises entre 6.10° et 2,1.10°
3. Plus spécifiquement, pour le rat (Rattus rattus) et la souris (Mus domesticus), on trouve des valeurs plus
détaillées chez Schug et al. (1997) qui ne sont pas souvent cités :

- chezla souris : 4,5.10° (pour 117 loci) et 2.103 3 1,2.10* (pour 2 loci) ;
- chezlerat:1,5.10* (pour 134 loci).

Au niveau phylogénétique, le genre Micromys est apparu trés tot dans la radiation des Muridés et I'espece
Micromys minutus est aussi proche des rats que des souris (Jing et al. 2015). Pour les simulations, en I'absence
de taux de mutation des microsatellites propre & M. minutus, j'utilise celui du rat (1,5.10%) et de la souris
(4,5.107%) pour deux séries de calculs.

e Déséquilibre de liaison

Le déséquilibre de liaison a été calculé avec Genetix (Belkhir et al. 1996) sur les 154 individus des 11 stations
du marais de Lavours et les 15 loci microsatellites. Aprés correction de Bonferroni, seuls les loci Mm28 et
Mm38 sont liés, donc 14 chromosomes portent les 15 loci microsatellites. Pour simplifier le scénario, je
considere que chaque locus est porté par un chromosome différent.

Ecriture d’un programme avec R pour calculer les Fsr avec les fichiers *.arp générés par Fastsimcoal

## Calcul de Fst simulés avec Fatssimcoal2 ##
## Mai 2018 - Fabrice Darinot avec I'aide de Aurélie Coulon, Michael Delorme et Maurits Everts (Stackoverflow) ##

library(PopGenReport)
library(tidyverse) # pour les fonctions %>%, read_csv, bind_rows...
library(ggplot2)

setwd("C:/Users/Fabrice Darinot/Desktop/Analyse_genet_pop_pour_article/Fastsimcoal2/fsc26_win64/Barrier750_Ne265_mig078")

# Création de la fonction qui transforme les fichiers .arp en genind objects et qui calcule les Fst
traitement <- function(f) {

# Mise en forme des fichiers générés par Fastsimcoal .arp pour une espece diploide (2 lignes par locus pour 1 méme individu)

# Saisir le nombre d'individus dans chaque population

# Premiere population avec n1l individus diploides d'ou n1_ind=n1*2

nl<-94

nl_ind<-nl*2

Vracpopl <- read.table (f, fill = TRUE, skipNul = TRUE, skip = 51, nrows = nl_ind )

colnames(Vracpop1l) <- c("individuals", "pop", "loc1", "loc2", "loc3", "loc4", "loc5", "loc6", "loc7", "loc8", "loc9", "loc10", "loc11",
"loc12", "loc13", "loc14", "loc15")

#Supprimer "1_" dans colonne "individuals"

VracpoplSindividuals <- gsub("1_", "", Vracpop1S$individuals)

# Remplacer les 2 NA de fin de ligne par les 2 premiéres valeurs

sel <- rowSums(is.na(Vracpop1|, (ncol(Vracpop1)-1):ncol(Vracpopl)])) == 2;

Vracpopl[sel, (ncol(Vracpopl)-1):ncol(Vracpopl)] <- Vracpopl[sel, 1:2];
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# pour coller 2 lignes consécutives et les mettre en colonne
pop1l <- as.data.frame(t(sapply(seq(1, nrow(Vracpop1l), by = 2), function(j)apply(Vracpopl[j:(j+1),], 2, paste, collapse="")))) #
collapse="" permet de ne pas avoir d'espace entre les valeurs collées !
# Renuméroter les individus et la pop
pop1lSindividuals <- ¢(1:n1)
poplSpop <- 1
# Deuxieme population avec n2 individus diploides d'ol n2_ind=n2*2
n2<-29
n2_ind <-n2 * 2
Vracpop2 <- read.table (f, fill = TRUE, skipNul = TRUE, skip = 56 + n1_ind, nrows = n2_ind )
colnames(Vracpop2) <- c("individuals", "pop", "loc1", "loc2", "loc3", "loc4", "loc5", "loc6", "loc7", "loc8", "loc9", "loc10", "loc11",
"loc12", "loc13", "loc14", "loc15")
#Supprimer "2_" dans colonne "individuals"
Vracpop2Sindividuals <- gsub("2_", "", Vracpop2S$individuals)
# Remplacer les 2 NA de fin de ligne par les 2 premiéres valeurs
sel <- rowSums(is.na(Vracpop2|, (ncol(Vracpop2)-1):ncol(Vracpop2)])) == 2;
Vracpop2[sel, (ncol(Vracpop2)-1):ncol(Vracpop2)] <- Vracpop2[sel, 1:2];
# pour coller 2 lignes consécutives et les mettre en colonne
pop2 <- as.data.frame(t(sapply(seq(1, nrow(Vracpop2), by = 2), function(j)apply(Vracpop2[j:(j+1),], 2, paste, collapse=""))))
# Renuméroter les individus et la pop
pop2Sindividuals <- ¢(1:n2)
pop2Spop <- 2
# Assembler les 2 data frame et renuméroter les individus (ici n1 échantillons dans popl et n2 dans pop2)
ntot <- n1+n2
popl_2 <- rbind(pop1l, pop2)
popl_2Sindividuals <- c(1:ntot) # On obtient un data frame formaté comme pour STRUCTURE
# Suppression des 2 premieres colonnes pour le Genind object
popl_2 <- popl_2[,-1]
popl_2 <- popl_2[,-1]
numdespop <- c(rep(c(1,2), c(n1,n2))) # pour donner les valeurs "1" aux n1 premiers individus et "2" aux n2 suivants
pops <- df2genind(popl_2, sep = NULL, ncode = 6, pop = numdespop, ploidy = 2, type = c("codom"))
# Sélectionner les data sets ol He proche des He de Lavours marsh et Chautagne marsh
# On prend +/- 0.05 par rapport aux valeurs extrémes de He de Lavours et Chautagne
Het <- Hs(pops, pop = NULL) # Het est de classe numérique
HET <- data.frame(Het) # convertit Het en data frame
if ((HET[1,] > 0.322) etet (HET[1,] < 0.431) etet (HET[2,] > 0.322) etet (HET[2,] < 0.431)) {
Fst <- pairwise.fstb(pops)
Fst <- Fst[1,2] # pour ne garder qu'une seule valeur de la matrice résultat
telsef{
Fst <- NA
}
Fst
}

# Application de la fonction a tous les fichiers .arp du répertoire
p <- list.files(".", pattern = ".*\\.arp", ful.names = TRUE) %>% # p est un data frame
sapply(traitement) %>%
as_data_frame()
# Analyse des Fst simulés
# Courbe de distribution des Fst
P <- na.omit(p) # Pour avoir un data frame sans NA
colnames(P) <- "Fst"
ggplot(P, aes(x=Fst)) +
geom_density() + geom_vline(aes(xintercept=mean(Fst)),
color="blue", linetype="dashed", size=1) # Ajouter la ligne de la moyenne
meanFst <- mean(PSFst)
meanFst
ecarttype <- sd(PS$Fst)
ecarttype
write_csv(P, "./Fst_simul.csv") # sans les NA
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3. Résultats

Tauxde Taille effective Date d'apparition de la barriére (n générations)

mutation (Ne) 0 250 500 750 1000 1250
265 Fst 0,001 0,016 0,026 0,032 0,035 0,037
2 Ecart-type 0,000 0,006 0,008 0,009 0,009 0,008

1,5.10 532 """"""""""""""""" Fst 0,001 | 0,010 0019 | 0,026 0,031 0035
Ecart-type 0,000 0,004 0,007 0,008 0,008 0,009
Fst 0,001 0,008 0,013 0,018 0,022 0,026

45105 oo ECOEYPE 0000 0006 0003 001 0013 0014
532 Fst 0,001 0,009 0,014 0,018 0,021 0,025
Ecart-type 0,000 0,004 0,005 0,006 0,006 0,008

Le taux de mutation des microsatellites et la taille de population efficace influencent beaucoup les résultats
de simulation des génotypes. Avec le taux de mutation des rats (1,5.10) et pour une taille efficace comprise
entre 265 et 532, on obtient une valeur de Fsr égale a la valeur actuelle (0,0254) avec une barriére qui serait
apparue entre 341 et 1200 générations dans le passé, en tenant compte de I'écart-type des valeurs de Fsr
simulées. A raison de 3 générations de Micromys par an, cela correspond a 114 et 400 ans dans le passé, soit
une date comprise entre 1901 et 1615. Avec le taux de mutation des souris (4,5.10°), il faudrait simuler des
barriéres plus anciennes que 1250 générations pour obtenir I'intervalle complet donnant un Fsr de 0,0254.
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c) Précisions sur I’évolution des habitats a I’échelle du paysage (Lavours-
Chautagne)

e Le Rhone d’avant les endiguements

L’endiguement des plaines de Chautagne et de Lavours s’est déroulé entre 1773 et 1857, dans le respect des
lignes latérales au Rhone définies par le Traité de Turin, signé entre le royaume de Sardaigne et le royaume de
France (24 mars 1760).

Avant ces endiguements, le RhGne entre les marais de Lavours et de Chautagne présentait de nombreuses iles
séparées par des bras secondaires du fleuve, sur une largeur de 800 metres a 1700 metres. Bien que
régulierement inondées et remodelées par les crues, ces fles étaient cultivées et mises en pature pour le
bétail ; certaines présentaient de petits taillis et les fourrés de saules et les formations herbacées rivulaires
étaient tres développées. Par conséquent, il est probable que ces iles présentaient de nombreux habitats
favorables au Rat des moissons, dans la continuité des habitats fournis par les deux grands marais riverains.
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Le Rhone en 1760, modifié d’aprés la « Carte géométrique d’une partie du cours du Rhéne depuis Genéve jusqu’au confluent du
Guyer pour servir a la nouvelle délimitation des états de France et de Savoie » (Arch. Dep. Savoie). Les deux points orange servent a
comparer avec la carte de 2015.

e Le Rhone apres les endiguements

De 1773 a 1857, plusieurs digues insubmersibles en pierre ont été érigées sur les deux rives entre les marais
de Lavours et de Chautagne :
- Digue de Picollet construite de 1774 a 1783 et prolongée par les Francgais en 1792, digue de Palliod
prolongée de 1844 a 1848, en rive gauche ;
- Digue supportant la route royale Valence-Geneve, construite de 1841 a 1845 entre Rochefort et Culoz.
La conséquence de ces endiguements a été la réduction du nombre des fles et des bras secondaires,
I’élargissement du chenal principal du fleuve. Les digues elles-mémes formaient une rupture dans les habitats
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rivulaires et créaient des murs verticaux atteignant deux metres au-dessus du niveau du fleuve. Autant de
parameétres qui ne sont pas favorables aux déplacements des Rats des moissons.

L'aménagement du Rhone s’est renforcé avec la construction des usines hydroélectriques de Chautagne et de
Belley par la Compagnie Nationale du Rhone, mises en service respectivement en 1979 et 1982, qui ont
nécessité d’'importants travaux de terrassement et la construction de nouvelles digues insubmersibles.
Aujourd’hui, a hauteur des marais de Lavours et de Chautagne, les deux rives du fleuve présentent une emprise
de 50 metres de large comprenant successivement la digue en blocs rocheux, une piste caillouteuse et une
pelouse artificielle sur remblais : la perméabilité de cet environnement aux déplacements des Rats des
moissons n’est pas assurée.

= £
Le Rhéne en 2015 (www.geoportail.gouv.fr). Les deux points orange servent a comparer avec la carte de 1760.
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d) Détail de la méthode d’optimisation des surfaces de résistance dans le marais
de Lavours (Peterman et al. 2014, Peterman 2018)

1. Objectif de la méthode

L'objectif est d’identifier les éléments du paysage qui influencent la dispersion des individus (les flux géniques)
et la structuration génétique de la population : il s’agit d’'une approche classique en génétique du paysage
(Manel et al. 2003). En I'absence d’observation directe de la dispersion a travers le paysage, on peut définir
une surface de résistance qui est une couche spatiale ou une valeur est attribuée a chaque élément du
paysage, et qui varie selon que cet élément empéche ou facilite les flux de genes (Peterman 2018). Au sein de
cette surface de résistance, on peut calculer des distances paysagéres qui sont le résultat de la combinaison
des distances euclidiennes et des valeurs de résistance. En d’autres termes, les valeurs de résistance
maximisent la corrélation entre les distances génétiques interindividuelles et les distances paysageres.

Peterman et al. (2014) ont congu un programme sous R, ResistanceGA, qui utilise un algorithme génétique
pour optimiser les surfaces de résistance. ResistanceGA permet d’optimiser des surfaces continues ou
catégorisées et de faire simultanément I'optimisation de plusieurs surfaces de résistance. Cet algorithme
génétique crée une population d'individus virtuels avec des traits (paramétres a optimiser) codés sur des
chromosomes virtuels. Les génotypes de chaque individu sont représentés par la combinaison de ces
parameétres a optimiser et servent a résoudre la fonction de fitness pour la génération suivante. A chaque
individu virtuel correspond ainsi une surface de résistance, d’aprés laquelle sont calculées les distances
paysagéres entre échantillons (réels). La fitness des individus virtuels est déterminée par la qualité relative
d'un modele linéaire a effet mixte qui évalue la corrélation entre les paires de distances génétiques et les
paires de distances paysageres (un modele pour chaque individu virtuel). Les individus virtuels de cette
génération avec les meilleurs paramétres (valeurs de résistance) « survivent » pour se « reproduire » a la
génération suivante. De plus, a chaque génération 'algorithme génétique évolue en générant de nouvelles
valeurs de parametres résultant de mutations et de crossing-over. La population continue d’évoluer jusqu’a
ce qu’un nombre suffisant de générations se soit écoulé sans amélioration de la fitness. Testant de multiple
transformations et formes de transformation, I'algorithme génétique ne fait aucune hypothése a priori
concernant la direction et 'ampleur de la corrélation entre les paires de distances génétiques et les paires de
distances paysageres (Billaud 2018).

2. Méthode
J'utilise ResistanceGA avec R version 3.5.1.
e Distances génétiques et coordonnées des stations

Je prends les Fsr calculés pour les 11 stations du marais de Lavours avec 154 individus (détail des stations dans
le tableau 13 page 106) : voir ci-apres.
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e Variables du paysage

Dans le marais de Lavours ol la topographie ne varie pas, ce sont les habitats et I’hydrologie qui sont
susceptibles d’avoir le plus d’influence sur les déplacements des Rats des moissons. J'ai créé quatre surfaces
a optimiser (quatre rasters) avec QGIS 2.14 :

- deuxrasters « Habitats », I'un pour les habitats en place en 1966 d’apreés la carte écologique du Marais
de Lavours (Ain et Pautou 1969), digitalisée par le Conservatoire Botanique National Alpin, I'autre pour
les habitats en place en 2012 d’apreés la carte établie par le Conservatoire Botanique National Alpin.
Ces cartes comportaient un grand nombre d’unités phytosociologiques qu’il a fallu réduire et
synthétiser en neuf classes d’habitats, en tenant compte des exigences du Rat des moissons ;

- unraster « Inondabilité » d’apres les cartes des aléas inondations du Rhéne amont sur les communes
de Culoz, Béon, Ceyzérieu, Vongnes, Flaxieu, Pollieu, Lavours et Cressin-Rochefort (données DREAL —
DDTO1 unité prévention des risques) que j'ai digitalisées avec QGis 2.14 ;

- un raster « Végétation émergente », qui combine la carte des habitats 2012 et la carte Inondation :
connaissant la hauteur moyenne de chaque habitat et de I'inondation en chaque point du marais, j’ai
construit une carte qui représente la hauteur de la végétation qui émerge de I'eau.

Code Habitat 1966 2012
1 eau libre X X
2 grandes cultures de mais X
3 cours d'eau, fossé, berges avec végétation haute X X
4 cultures (petites céréales, maraichage, vignes) X X
5 prairie humide (compris paturages et cladiaie) X
6 roseliére (compris fourrés de saules) X X
7 peupleraie X
8 forét, haie boisée X
9 sol artificialisé (urbanisation, route, voie SNCF) X X
Code Inondabilité
1 non inondé
2 niveau eau< 1m
3 niveaueaude1al1,5m
4 niveaueau>15m
Code Végétation émergente
1 sol artificialisé ou nu (labours en hiver)
2 végétation ou sol immergé
3 végétation émerge<1lm
4 végétation émergede 1a 1,5 m
5 végétation émerge >1,5m

Les quatre rasters ont été générés a une résolution spatiale de 10 m x 10 m, ce qui implique que les linéaires
les plus étroits n’ont pas été cartographiés : petits fossés, chemins, ruisseaux, mares.
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e Optimisation des surfaces de résistance et sélection du modele

La méthode d’optimisation utilise la package ResistanceGA (Peterman 2018, Peterman et al. 2014) pour R
v3.5.1. Pour optimiser les valeurs des surfaces de résistance, I'algorithme considére plusieurs paramétres
associés aux surfaces. Dans les quatre surfaces considérées, les variables paysageres sont catégorielles et
I'algorithme optimise la valeur de résistance assignée a chaque classe en maintenant une classe constante a 1
durant l'optimisation, puis en ajustant les valeurs de résistance des classes restantes (avec une valeur
maximale de résistance fixée). Le calcul des distances paysagéres sur chaque surface de résistance a été
effectué avec la fonction « commute distance » (R package gdistance), tres similaire (corrélation > 99%) et plus
rapide que CIRCUITSCAPE, et permettant de plus de paralléliser les calculs (Billaud 2018). Cette méthode
évalue tous les chemins possibles entre deux individus et permet de mieux représenter les flux de genes sur
plusieurs générations que la méthode des chemins de moindre co(t. Pour passer d’'une génération a une autre,
5% des individus virtuels présentant la plus forte corrélation entre les distances génétiques et les distances
paysagéres sont conservés. L’optimisation prend fin lorsque 25 générations consécutives ne présentent plus
d’amélioration du critére de qualité relative du modeéle. Les relations entre les distances génétiques et
paysageéres issues de chaque surface de résistance sont analysées par des modeles linéaires a effet mixtes. lls
sont ajustés avec une paramétrisation MLPE (maximume-likelihood population effect). La qualité relative de
chaque modele a été estimée sur le critere de I'AIC durant I'optimisation. L’effet du paysage sur les distances
génétiques existe si les modeles générés par ResistanceGA sont meilleurs que le modele comprenant
uniquement les distances euclidiennes. La qualité relative de chaque modeéle a été estimée par son AIC, le
modele associé au plus petit AIC étant considéré comme le meilleur.

3. Résultats

Surface optimisée k  AIC AlCc R’m R LL Valeure
1 2 3 4 5 6 7 8 9
cours
d'eau, cultures sol
fossé, (petites artificialisé
grandes berge avec céréales, (urbanisation
cultures végétation maraichage prairie forét, haie , route, voie
eau libre  de mais haute ,vignes) humide roseliere peupleraie boisée SNCF)
Habitat_1966 9 -334,60 -144,60 0,24 0,43 171,30 903,91 NA 863,97 156,03 282,06 1084,51 NA 157,67 1,00
9 -335,24 -145,24 0,28 0,46 171,62 182,71 NA 335,06 9,94 130,55 441,48 NA 152,34 1,37
9 -334,38 -144,38 0,24 0,46 171,19 150,84 NA 232,10 2,47 120,30 296,35 NA 166,09 20,69
9 -335,01 -145,01 0,23 0,43 171,51 162,06 NA 208,85 33,80 187,30 466,99 NA 184,41 1,76
9 -334,79 -144,79 0,25 0,45 171,40 203,02 NA 444,35 31,44 206,69 569,19 NA 120,46 1,00
Habitat_2012 10 -335,64 Inf 0,28 0,47 171,82 1,00 14,99 332,49 35,10 142,02 287,64 250,14 366,32 5,52
10 -335,53 Inf 0,26 0,47 171,77 1,00 15,86 471,26 37,44 218,11 343,94 280,53 441,41 7,69
10 -335,11 Inf 0,27 0,47 171,55 1,00 41,21 395,70 36,52 208,11 388,87 322,95 431,70 2,54
10 -334,59 Inf 0,26 0,47 171,30 1,00 47,33 337,98 20,90 144,33 396,56 309,64 435,99 18,13
10 -335,51 Inf 0,27 0,46 171,76 1,00 22,12 176,97 29,02 90,17 227,00 136,13 459,18 4,76
non inondé inondé inondé
Inondation inondé <1m 1<<1,5m >1,5m
5 -332,83 -318,83 0,22 0,42 170,41 1,00 106,63 67,43 146,29
5 -332,71 -318,71 0,22 0,42 170,35 1,00 159,87 107,76 219,31
5 -332,79 -318,79 0,22 0,42 170,40 1,00 111,92 74,43 165,65
5 -332,83 -318,83 0,22 0,42 170,41 1,00 106,63 67,43 146,29
5 -332,83 -318,83 0,22 0,42 170,41 1,00 106,63 67,43 146,29
sol
Végétation artificialisé émerge émerge de émerge
émergente ounu immergé <1m 1a15m >1,5m
6 -3356 -3106 0,2 04 1718 1 174,85 185,25 379,01 277,70
6 -3356 -3106 0,2 04 1718 1] 151,81 166,73 336,78 243,45
6 -3356 -3106 0,2 04 1718 1 192,06 203,84 415,29 305,00
6 -3356 -3106 0,2 04 1718 1 145,64 150,54 302,22 225,10
6 -3356 -3106 0,2 04 1718 1 212,88 227,72 451,48 333,89
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Résumé

L'effet des inondations sur la structure
génétique des populations de petits
mammiféres et sur leur dispersion
demeure encore peu étudié. Le Rat des
moissons (Micromys minutus) est un
modele d’étude intéressant parce que
plusieurs traits de sa biologie suggerent
qu’il doit étre bien adapté a ce type de
perturbation.

Cette thése a pour objectifs d’identifier la
structure génétique d’une population de
Rats des moissons a I'échelle d’un paysage,
de déterminer les capacités de
déplacements et de dispersion des
animaux, et d’évaluer [I'effet des
inondations sur leurs déplacements et sur
la structure génétique des populations.
L'étude combine des approches directes
sur le terrain (CMR, radiopistage, piéges-
photos) avec des inférences issues
d’analyses génétiques sur un grand nombre
d’individus, grace a neuf nouveaux
microsatellites polymorphes décrits pour
cette espéce.

Le Rat des moissons forme une population
unique a l’échelle du paysage considéré,
avec un faible isolement par la distance d
a des flux de genes importants. Ses
capacités de dispersions sont assez élevées.
Pendant les inondations, les animaux
restent dans la roseliere sans mouvement
de fuite apparent. L'effet des inondations
sur les flux géniques differe selon les
possibilités de refuge fournies par les
habitats.

Ces résultats montrent que le Rat des
moissons semble étre une espéce adaptée
aux inondations, qui mérite d’étre
considérée comme une espece porte-
drapeau des zones humides.

Mots Clés

Inondations,  dispersion,  populations,
microsatellites, Rat des moissons

Abstract

The effect of flooding on the genetic
structure of small mammal populations and
their dispersal remains unstudied. The
Harvest mouse (Micromys minutus) is an
interesting study model because several
traits of its biology suggest that it should be
well adapted to this type of disturbance.
The purpose of this thesis is to identify the
genetic structure of a population of Harvest
mouse on a landscape scale, to determine
the ability of animals to move and disperse,
and to assess the effect of floods on their
movements and on the genetic structure of
populations.

The study combines direct field approaches
(CMR, radiotracking, camera traps) with
inferences from genetic analyses on a large
number of individuals, using nine new
polymorphic microsatellites described for
this species.

The Harvest mouse forms a unique
population at the landscape scale, with
little isolation by distance due to large gene
flows. Its dispersal abilities are rather high.
During the floods, the Harvest mouse stays
in the reedbed without any apparent leak
movement. Floods have an effect on gene
flows that is different, depending on the
refuge possibilities provided by habitats.
These outcomes show that the Harvest
mouse seems to be a flood-friendly species.
More generally, it should be considered as
a wetland flagship species.
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microsatellites, Harvest mouse




