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Résumé - Le comportement du renard en zone d’endémie rabique a été étudié pour
déterminer l’impact de la rage sur l’évolution de ses effectifs. En raison de sa grande
sensibilité à «son» virus rabique, le renard apparaît bien comme victime et principal
responsable de la transmission de la rage. Mais l’équilibre entre le renard et son hôte
évolue : d’une part le renard semble se défendre par une tendance à conduire une vie
plutôt solitaire, donc moins favorable à la transmission du virus de territoire en territoire;
d’autre part, il semble avoir trouvé dans la dispersion automnale un moyen pour rétablir
ses effectifs de façon très rapide. Nous émettons l’hypothèse que la rage ne semble
pas intervenir dans la régulation des populations de renards. Une explosion démogra-
phique succédant à la vaccination orale des renards contre la rage ne serait donc pas
à craindre.

rage / renard / épidémiologie / transmission / Lorraine

Summary - Behavioural ecology of rabies transmission. Red fox behavioural eco-
logy was studied in a rabies-enzootic area in order to determine how population size
is balanced despite rabies-induced mortality. The results suggest that the red fox rabies
virus equilibrium evolves, and is due to the solitary behaviour pattern of the fox which
reduces the risk of virus transmission from on territory to another; and to the subsequent
autumn dispersal, which allows the local fox population to recover in the space of under
a year. The hypothesis is put forward that rabies does not seem to regulate fox popu-
lation size. There would therefore be no reason to fear a population explosion after
oral immunisation of foxes against rabies.

rabies / red fox / epidemiology / transmission / Lorraine

* Correspondance et tirés à part



INTRODUCTION

Les sérieux problèmes de santé pu-
blique posés par la rage vulpine en
Europe expliquent les nombreux tra-
vaux scientifiques qui lui ont été
consacrés. De ce fait, cette virose
est une des maladies les mieux
connues qui sévisse à l’état naturel
sur la faune. À ce titre elle a consi-
dérablement aidé à comprendre les
processus de l’invasion et de la per-
sistance des maladies contagieuses
dans les populations animales.

Toutefois, les épidémiologistes qui
essaient de clarifier les lois fonda-
mentales de la diffusion de ce virus

(Anderson, 1982; Bacon, 1985) man-
quent de données de terrain, soit
pour construire et paramétrer leurs
modèles, soit pour les valider. L’ob-

jectif de la présente synthèse est de
présenter l’ensemble des résultats
acquis au cours de 15 années
d’étude de la rage vulpine dans l’Est
de la France. Ces travaux avaient
pour but d’améliorer la connaissance
de l’écologie de la rage dans 2 di-
rections : l’épidémiologie (comporte-
ments de transmission) et la biologie
des populations hôtes (impact sur la
structure de population et les effec-
tifs). La connaissance de l’éco-étho-
logie du renard (Vulpes vulpes L,
1758) était un préalable indispensa-
ble à la poursuite de ces 2 axes de
recherche (comportement de l’animal
lorsqu’il est sain, dynamique de po-
pulation).

DONNÉES ÉPIDÉMIOLOGIQUES
DE LA RAGE

Au cours des 30 dernières années la
rage du renard s’est répandue à tra-
vers toute l’Europe à une vitesse

moyenne de 30 km par an. Le phé-
nomène s’est ensuite modifié pas-
sant de la forme épizootique à la
forme endémique. La répartition des
cas par espèce animale révèle une
prépondérance marquée du renard
(tableau 1). Parmi les animaux sau-
vages reconnus enragés en France
96-97 % sont des renards (statisti-
ques extraites du Bull Mens Rage
Anim Fr et du Rabies Bull Eur, WHO,
Tübingen, Allemagne). Sont égale-
ment atteints de façon notable le
blaireau, la martre et/ou la fouine
ainsi que le chevreuil, chacun comp-
tant pour environ 1 % des cas; les
autres espèces, notamment le chat
forestier, apparaissent de façon tout
à fait négligeable (Il est plus difficile
de se prononcer pour le chat domes-
tique retourné à l’état sauvage qui ne
peut pas être distingué du chat fami-
lier, souvent vagabond et dont les ef-
fectifs sont extrêmement élevés. On
admet en général qu’au moins 6 mil-
lions de chats vivent en France; à ti-
tre de comparaison il est tué 300 000
renards par an (Bougerol, 1968), soit
au maximum la moitié de l’effectif,
(ce qui donne un ratio de 10 chats

pour 1 renard). Cette répartition des
cas est restée stable depuis plu-
sieurs années et, à quelques détails
près, reflète une situation générale.
Les cas de rage des renards accu-
sent des variations annuelles attei-
gnant des maxima notables en 1978,
1982 et 1989; en outre on observe
2 maxima annuels : l’un constant et
manifeste en mars, l’autre moins net,
en automne (Toma et Andral, 1977).

Peu de données bibliographiques
sont disponibles sur les relations
existant entre l’incidence de la rage,
le taux de contact et la densité des
renards : Bôgel et Moegle (1980) ont
utilisé un indice d’abondance des re-



nards constitué par le nombre de re-
nards tués par km2 et par an (Hun-
ting Indicator of Population Density
HIPD); ces auteurs ont trouvé une
corrélation positive entre cet indice
et l’incidence de la rage dans des
zones de 2000 km2 (voir également
Bôgel et al, 1974). Mais il est proba-

ble que la densité des renards ainsi

que la fréquence et la nature des
causes de mortalité, affectent le taux
de contact, donc la transmission du
virus (Macdonald et Bacon, 1982;
Voigt et Tinline, 1982). Ainsi les
échecs de la lutte contre la rage par
la destruction des renards (exemple



de la région Rhône-Alpes, passé en
revue par Artois, 1983), peuvent
s’expliquer par le fait que ces me-
sures ne diminuent pas durablement
le taux de contact entre renards.

OCCUPATION DE L’ESPACE ET
EMPLOI DU TEMPS DU RENARD

De 1979 à 1982, 11 renards ont été
suivis sur un terrain d’étude proche
de la commune de Barisey-la-Côte
(Meurthe-et-Moselle) (Artois et al,
1990). Ce secteur a été atteint par
la rage en 1972. Au début du travail,
il se trouvait donc dans une situation
d’endémie rabique. Certains renards
étudiés sont devenus enragés pen-
dant leur étude par radio-pistage.
Cette technique permet de localiser
à distance chaque animal porteur
d’un collier émetteur.

Le rythme d’activité des renards
se caractérise par des déplacements
principalement nocturnes; à cet

égard, des différences semblent se
dessiner entre les saisons : on re-

marque notamment une activité de

déplacement plus importante le matin
et le soir en hiver qu’en été. L’habitat
disponible n’est pas utilisé au hasard
mais selon des choix souvent bien

marqués. Cette grande variabilité
s’accorde néanmoins avec une ten-
dance générale à préférer les cou-
verts pendant les périodes
d’inactivité diurne et les milieux ou-

verts, notamment les prairies, pen-
dant l’activité de chasse nocturne,
surtout en été.

L’étude de cas de voisinage mon-
tre un chevauchement des aires de
certains individus. Le mode de vie

peut être caractérisé comme plutôt
solitaire en dehors des périodes de

reproduction (la saison de mise bas
commence à la mi-mars et s’achève
au début d’avril, Artois et al, 1982)
et familial (couple ou petit groupe) de
la fin de l’automne au début de l’été.
Il s’accompagne chez la majorité des
individus étudiés d’une instabilité de
l’aire d’activité qui présente une ten-
dance permanente à se modifier

(dans un cas, ce déplacement s’est
effectué en utilisant des espaces li-

bérés par des congénères voisins,
morts de rage). Cette instabilité spa-
tiale constitue une caractéristique
majeure des populations étudiées
dans un environnement instable,
banlieues de grandes villes (Doncas-
ter, 1985; Macdonald, 1988) ou,
comme ici, zone perturbée par la

rage.
Même s’ils partagent leur espace

vital avec des congénères, les re-

nards sont des chasseurs solitaires.
Leurs proies essentielles sont des

campagnols des champs (Microtus
arvalis). La comparaison de la dispo-
nibilité de ces rongeurs sur le terrain
avec la consommation de ceux-ci par
le renard (Artois et Stahl, 1989) ré-
vèle leur prédominance dans le ré-

gime, même lorsqu’ils sont rares et

que d’autres espèces sont abon-
dantes.

DYNAMIQUE DES POPULATIONS
EN ZONE D’ENDÉMIE RABIQUE

Structure des populations

L’examen des structures par sexe de
renards morts entre 1976 et 1980

(Artois et Aubert, 1982) révèle un ex-
cédent de mâles, généralement non
significatif : 1,18 mâles pour 1,00 fe-
melles (161 renards) en avant du



front de la rage en zone indemne et

1,28 pour 1,00 (82 renards) loin en
arrière de ce front, dans la zone
d’endémie. Un déséquilibre analogue
a été décrit dans d’autres lieux où la

rage n’existait pas (Fairley, 1970;
Storm et al, 1976; Pils et Martin,
1978). Selon Harris et Smith (1987)
il correspond à une surreprésentation
de mâles dans ce type d’échantillon-
nage mais ne se traduit pas par une

proportion plus forte de femelles sur-
vivantes.

En zone enzootique, le même
échantillon est largement dominé par
la classe des individus nés dans l’an-
née (80/116 = 69 %). Au-delà du
«front» épizootique (zone indemne),
la structure par âge est modifiée par
la rage : la proportion de juvéniles
est significativement plus réduite
dans les régions non atteintes

(148/274 = 54 %). Ceci est à rappro-
cher du fait que, dans la zone d’en-

zootie, les renardeaux sont moins

fréquents dans le groupe des «enra-
gés» (150/309 = 48,5 %) que dans
celui des individus sains (69 %), à la
même époque. On en déduit que les
renards de moins de 1 an courent

moins fréquemment le risque d’être
contaminés que les adultes, ce qui
augmente probablement leur propor-
tion par rapport aux adultes dans les
régions d’endémie et conduit aux dif-
férences observées.

Cinétique démographique des
renards

Les indices d’observation kilométri-

que révèlent des différences impor-
tantes des effectifs : le niveau de

population des renards a décru en

moyenne de 55 % entre l’automne et
le printemps, chaque année entre

1979 et 1989 (l’abondance des re-

nards ne pouvant être mesurée d’a-
vril à septembre en raison de la

hauteur de la végétation; Artois et

Aubert, 1991).
En revanche, les différences d’un

printemps à l’autre sont générale-
ment peu marquées : on peut donc
admettre que le niveau de population
reste globalement stable, malgré la

rage. Le maximum de rage observé
en 1982, s’il a eu un impact visible
sur les indices de 1982-1983, a été
ensuite compensé.

TRANSMISSION DE LA RAGE

Rage expérimentale

Le renard se distingue d’autres mam-
mifères par sa sensibilité à l’adminis-
tration musculaire du virus rabique
d’origine vulpine qui est plusieurs
centaines de milliers de fois plus
forte. Il suffit de 1 0-c),5 doses létales5o
intracérébrale souris (DL5olCS) pour
tuer 1 renard sur 2 par cette voie

(Blancou et al, 1979), alors qu’une
dose de 104-105 DL5olCS est néces-
saire pour obtenir le même résultat
chez le chat (Artois et al, 1984), le
furet (Blancou et al, 1982), ou encore
le raton laveur (Artois et al, 1989).
La fréquence et le niveau de l’excré-
tion salivaire sont également plus im-
portants : le virus est réexcrété dans
90-95 % des cas chez le renard roux

(Wandeler et al, 1974, Matouch et al,
1984). On obtient toujours des
scores inférieurs dans le cas d’infec-
tion avec un virus hétérologue. Il
existe toutefois une corrélation in-
verse entre la dose de virus inoculée
et le titre de virus trouvé dans les

glandes salivaires (Sikes, 1962).



Ces études montrent que l’adap-
tation du virus rabique vulpin d’Eu-
rope à son hôte, le renard, se traduit
par un grand pouvoir pathogène (très
peu de virus suffit à contaminer un

renard) et par une forte réexcrétion
de virus dans la salive. La combinai-
son de ces 2 phénomènes rend l’in-
fection pratiquement certaine, lors de
contact par morsure entre un renard
sain et un congénère enragé. En re-
vanche, ce risque est considérable-
ment moins élevé lors du contact de
ce dernier avec un Carnivore d’une
autre espèce.

Passage du virus

La technique de radiopistage (Andral
et al, 1982, Artois et Aubert, 1985)
a permis de montrer que le renard

enragé ne s’éloigne pas beaucoup
de son aire habituelle d’activité, (au-
cun des 6 renards suivis sur le ter-

rain d’étude n’a été retrouvé au-delà
d’une distance de 2 fois le rayon
moyen habituel d’activité). En

moyenne, les distances parcourues
en 24 h par les renards enragés sont
plus importantes que celles enregis-
trées sur des individus normaux. Les
renards enragés effectuent des dé-

placements diurnes qui ne peuvent
être attribués à aucun but précis et
qui sont pratiquement inexistants
chez un renard sain. On note en par-
ticulier que l’utilisation de l’habitat se
fait de façon plus aléatoire que celle
des renards sains. L’observation en

captivité de renards enragés (Win-
kler, 1975; George et al, 1980) a

montré que les symptômes s’achè-
vent souvent par une période de pas-
sivité et de paralysie motrice
s’installant progressivement. De la
même façon, chacun des renards

suivis par radiopistage a cessé de se
déplacer plusieurs h ou j avant sa
mort.

Alors qu’un renard sain évite une
présence fréquente aux abords des
limites de son domaine, notamment
au cours du repos diurne, l’arrêt de
l’errance du renard enragé se produit
au hasard. Ainsi, un renard enragé
a plus de chances de s’arrêter à

proximité d’une frontière qu’un re-

nard sain. Une telle situation peut
constituer une stimulation puissante
à un contact entre cet individu enra-

gé et l’un de ses voisins assurant la
défense de son territoire. Il peut en
résulter une rencontre, voire un

échange de morsures expliquant
l’observation faite, à 2 reprises, de
blessures sur le cadavre de renards

enragés radiomarqués. Le virus pas-
serait donc d’un congénère à l’autre,
à l’occasion de ces rencontres entre
un individu enragé, mais passif, et un
animal sain, mais actif. La contami-
nation se fait par léchage ou mor-
sure, le virus étant éliminé dans la
salive.

Le virus tire un avantage stratégi-
que du comportement territorial nor-
mal de son hôte, en en renforçant
l’efficacité par un mécanisme dit «de
favorisation» (pour reprendre le
terme employé par Combes, 1980)
tel que l’errance. L’importance de
cette modification comportementale
dans l’efficacité de la transmission
du virus a été évoquée par Bacon et
Macdonald, 1980 et Macdonald et

Bacon, 1982. Mais il est difficile d’en
connaître l’importance numérique
dans la probabilité de transmission.
De même, reste obscure la question
de savoir si la souche de virus peut
modifier l’intensité de ces paramètres
(une paralysie plus tardive, ou

conduisant plus rapidement à la



mort, pourrait alors diminuer les ris-

ques de transmission du virus (Au-
bert et al, 1991). La rage, finalement,
progresserait de territoire en terri-
toire de renards, indépendamment
du nombre des occupants de ceux-ci,
donc sans rapport avec la densité

(Toma et Andral, 1977).
L’examen des données disponi-

bles sur les structures par âge des
diverses populations de renards (re-
vues in Macdonald, 1988 et Artois,
1989) montre que la proportion d’in-
dividus de l’année augmente lorsque
le taux de la mortalité est élevé. La
rage semble donc ajouter une sur-

mortalité, puisque nous notons que
les renards de la classe d’âge 0-1 an
sont plus représentés dans les
échantillons provenant de popula-
tions atteintes que dans ceux des po-
pulations indemnes. Dans les 2

situations, l’homme exerce une pres-
sion de mortalité qui peut être consi-
dérée comme équivalente. Par quel
mécanisme la population, déprimée
par la rage peut-elle se reconstituer
aussi rapidement ?

Des études conduites tant en Eu-

rope (Jensen, 1973; Lloyd, 1980, Zi-
men, 1984) qu’en Amérique du Nord
(Storm et al, 1976, Pils et Martin,
1978, Tullar et Berchielli, 1980) ont
montré que les individus de l’année,
et dans une moindre mesure ceux

qui sont dans leur deuxième année,
constituaient la quasi-totalité des re-
nards qui se dispersent. L’importance
démographique de ce phénomène ne
doit pas être sous-estimée puisqu’il
mobilise 80 à 90 % (selon les

études) des mâles et près de la moi-
tié des femelles. Cet essaimage au-
tomnal comble les vides créés par la
mortalité des adultes, selon un mo-
dèle (un damier dont certaines cases
sont à pourvoir) décrit par Lloyd

(1980). En conséquence, une popu-
lation déprimée par la rage pourrait
se reconstituer plutôt par colonisa-
tion de proche en proche d’espaces
libérés par leurs occupants morts de
rage, que par le jeu de la seule re-
production. Comment ces colonisa-
teurs échappent-ils à la rage ?

Ceci n’est pas impossible pour
des individus ayant peu ou pas de
contacts avec leurs congénères, car
n’ayant pas de territoire à défendre.
Une autre possibilité serait que ces
renards proviennent de réservoirs de
population plus éloignés. Zimen

(1980) avait évoqué l’existence de
ceux-ci en comparant les différents

types de populations vulpines entou-
rant Sarrebrück. Selon lui, les re-

nards occupant les forêts urbaines
de cette région menaient une exis-
tence difficile du fait de la faible pro-
ductivité du milieu boisé. Ce faisant,
ils constituaient une population plus
dispersée et moins sensible à la

rage. Celle-ci, en détruisant les re-

nards des milieux ouverts avoisi-
nants, libérait des espaces plus
profitables, rapidement colonisés par
les occupants des forêts.

Les taux de reproduction notés

peu après l’établissement de la
forme épidémiologique enzootique
de la rage dans l’Est de la France
sont très élevés : La quasi-totalité
des renardes mettent bas (3 % seu-
lement de stérilité apparente), les

pertes intra-utérines sont faibles, et
la moyenne de l’effectif des portées
à la naissance est de 4,7/femelle
ayant mis-bas (Artois et al, 1982).
Ces valeurs se situent au niveau
maximal connu pour l’espèce en Eu-
rope. En l’absence de données plus
récentes, nous ne pouvons exclure
que la productivité des renardes ait

pu encore augmenter. Un faible gain



dans ce domaine pourrait suffire à
améliorer les performances démogra-
phiques. Il faudrait toutefois attendre
au moins un cycle annuel pour que
la reconquête démographique se

manifeste et nous n’avons pas obser-
vé cela sur notre terrain d’étude.

CONCLUSION

La circulation de la rage pourrait se
conformer à un modèle compartimen-
té, résultant des hypothèses qui vien-
nent d’être formulées précédemment.
L’aire de répartition du renard est tel-
lement vaste en Europe qu’à l’excep-
tion des populations insulaires, il est
difficile d’en percevoir les discontinui-
tés. Elle englobe donc une seule

«métapopulation» eurocontinentale.
Cette «métapopulation» affronte des
épisodes de rage qui ne se produi-
sent pas au même endroit, ni au

même moment (Jackson, 1979). La
métapopulation peut donc être

conçue comme un réseau de «sous-

populations», dont les limites ne

nous apparaissent pas toujours de

façon claire, mais qui échangent
entre elles 2 types de flux : ceux du
virus et ceux des renards colonisa-
teurs. Quand un compartiment a été
touché par la rage, il se reconstitue
à partir des compartiments voisins et
leur transmet, à son tour, la rage.

Dans le premier schéma que nous
avons choisi d’adopter (ci-dessus)
nous supposons qu’une partie au

moins de la mortalité due à la rage
est additive aux autres causes de
mortalité. Cette hypothèse est en ac-
cord avec notre remarque sur l’im-

pact de la mortalité due à la rage sur
la structure par âge (puisqu’il y a une

surmortalité dans les zones enzooti-

ques).
Mais de façon plus générale, on

peut aussi avancer un second sché-
ma : la mortalité provoquée par la

rage atteint une quantité d’individus
qui, dans le même intervalle de

temps, seraient morts d’une façon ou
d’une autre (la mortalité due à la

rage ne serait pas additive). Ceci
n’est pas en contradiction avec ce

que nous observons sur le terrain
étudié car l’indice de population
(comptage au phare) ne descend pas
en-dessous du niveau moyen atteint

chaque printemps. Dans ces condi-
tions le «stock» reproducteur ne se-
rait pas entamé par ce type de
mortalité.

Dans cette hypothèse, la rage, à
son stade enzootique, ne régulerait
pas les populations de renards, lais-
sant d’autres mécanismes (nourri-
ture, organisation sociale) assurer le
maintien de l’équilibre. Si cette hypo-
thèse était exacte, il ne faudrait alors

pas craindre une explosion démogra-
phique des renards succédant à la
vaccination orale qui se met actuel-
lement en place. Ce procédé prophy-
lactique nous offre ainsi la possibilité
de tester une hypothèse scientifique
particulièrement intéressante : la
mortalité due à la rage n’est pas ad-
ditive aux autres causes de mortalité
et ne régule pas les effectifs de re-
nards.
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