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MODELE D'INTERACTION 
ENTRE CAMPAGNOLS MICROTUS ARVALIS 

ET PRAIRIE PERMANENTE 

par O. Yu, Y. VERGNE et M. GouNoT 

Laboratoire d'Ecologie Végétale. Université de Strasbourg 1 * 

Les populations de campagnols sont suj ettes à des fluctuations 
démographiques saisonnières et pluriannuelles spectaculaires. La 
synthèse des nombreuses études consacrées à ce problème a été 
faite au cours de deux réunions récentes : la  Join� ESO/WHO/ 
EPPO Conference on rodents of agricultural and public health 
concern, en j uin 1 976 et le Symposium on the population biology 
of the Field vole Microtus agrestis (L) en mars 1 976. Il en résulte 
que leur impact énergétique dans l'écosystème, en particulier sur 
les productions primaires, est parfois considérable, quantitative
ment et qualitativement, du fait des modifications floristiques 
consécutives à une consommation sélective des espèces. 

Les causes de ces fluctuations sont diverses : écolcgiques et 
comportementales (Martinet,  1972 : Spitz, 1972 ; Viitala, 1977) , et 
aussi génétiques (Krebs et  al. , 1 969, 1973 ; Chitty, 1967 ; Stenseth, 
1 978 d) . 

Elles commencent à être assez bien connues pour se prêter 
à une tentative de modélisation. Celle-ci a plusieurs utilités. Elle 
permet de faire le point des connaissances acquises et met en 
évidence leurs lacunes, ce qui est un stimulant pour la recherche. 
Les simulations permettent de mieux saisir les paramètres impor
tants e t  certaines difficultés de l'étude in situ. Enfin elles fournis
sent une base, encore incertaine et fragmentaire sans doute, pour 
l'évaluation des besoins énergétiques, donc de l'impact potentiel 
des campagnols sur la végétation. (L'impact réel dépendra de la 
capacité de la végétation à fournir les quantités demandées et du 
gaspillage) . 

Il existe d'assez nombreux travaux sur l'énergétique des popu
lations de campagnols (Golley, 1960 ; Grodzinski, 1971 ; Grodzinski 
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et Wunder, 1975 ; Stenseth, 1978) . Par contre il y a très peu de 
modèles. French et al.  (1976) ont utilisé le bilan énergétique pour 
estimer la  consommation j ournalière des petits rongeurs aux Etats
Unis. Ils tiennent compte des variables physiologiques (activité de 
l'animal, reproduction, hibernation, saison de reproduction) , de 
l'a structure de la  population (pourcentage de j uvéniles, subadultes 
et adultes et poids moyen par catégories) , ainsi que du climat 
(températures mensuelles) . Ce travail ne t ient  que très imparfai
tement compte de la structure par  âges de l a  population. 

Grodzinski et al .  (1977) ont,  de leur côté, évalué l'impact 
d'une population « artificielle » de campagnols à l'aide du bilan 
énergétique .  Ils ne tiennent pas compte des variations physiolo
giques et climatiques. 

Les chercheurs scandinaves ont élaboré de nombreux modèles 
relatifs au Microtus agrestis, dont une synthèse a été faite p ar 
Stenseth et al. (1977) . Elle ne constitue p as un modèle opérationnel, 
mais un proj et coordonnant une série de sous-modèles . L'appro
che se situe au niveau du potentiel de survie de l 'individu et  pri
vilégie de ce point de vue le bilan nutritionnel. Le proj et  comporte 
des sous-modèles de réponse fonctionnelle de l'individu aux 
conditions d'alimentation (généralisation du modèle de Holling 
de prédation) , de gaspillage, de prédation, de dispersion en rap
port avec l'hétérogénéité du milieu. Nous reviendrons sur ce 
modèle, de loin le plus complet, dans la  discussion. Il nous était 
impossible de nous en inspirer, les donné·es indispensables man
quant pour une grande part. 

Nous avons pour cette raison adopté  une approche au niveau 
des populations, voisine de celle de Golley, mais tenant compte 
des résultats récents acquis sur la démographie et la  physiologie 
du Microtus arvalis, notamment en France. D'autre part, dans la  
mesure où nous sommes surtout intéressés p ar les  interactions 
campagnol-prairie dans les deux sens (nourriture fournie par la 
prairie au campagnol, mais également impact du campagnol sur 
la productivité primaire de la prairie) , nous avons tenté d'analyser 
plus en détail les mécanismes en j eu à ce niveau. 

Notre analyse sera limitée, pour simplifier le problème, au 
cadre annuel et  ne tiendra p as compte de la  prédation et de 
l'hétérogénéité du tapis végét al .  

Dans ce  travail nous examinerons de façon plus  large les 
principales interactions entre campagnols et prairie à l 'échelle de 
temps d'une année (pour ne pas trop compliquer le problème) 
et la possibilité de les quantifier sous forme de modèles. Notre 
analyse comporte trois volets .  

La combinaison d'un modèle de dynamique des populations 
de campagnols et des connaissances acquises sur la physiologie 
de la croissance et du développement permet d'évaluer les besoins 
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énergétiques potentiels (c'est-à-dire en supposant la  nourriture 
non limitante) d'une population. La dynamique réelle dépendra 
de la nourriture effectivement disponible j our après j our. Elle 
sera fonction d'abord de la productivité primaire j ournalière de 
la prairie (compte tenu des conditions climatiques) , et du compor
tement alimentaire du campagnol (gaspillage, préférences alimen
taires) . 

L'aj ustement entre l'offre et la demande quand la  première 
est insuffisante ne peut se faire que par une réduction de la popu
l ation. Mais il faudrait tenir compte en outre des modifications 
que la consommation et le gaspillage apportent au fonctionnement 
du tapis végétal. 

L'idéal serait de pouvoir réaliser un modèle tenant compte 
de tous les aspects du problème. En pratique cela n'est pas pos
sible .  Le modèle que nous présentons calcule bien la  consomma
tion potentielle des c ampagnols, mais pas la productivité primaire, 
le gaspillage et les coefficients de préférence alimentaire qui 
doivent être mesurés (ou estimés) et introduits dans le modèle. 
Nous verrons que même ainsi limité, ce dernier permet d'étudier 
p ar simulation l'influence des facteurs sur la dynamique de 
la population et de définir un programme de recherches pour 
aboutir à un modèle plus général. 

1.  - BESOINS ENERGETIQUES POTENTIELS 
D'UNE POPULA TION DE CAMPA GNOLS 

L'équation énergétique pour un animal est la  suivante 
(Southwood, 1 966) : 

�ne�g� e ----. ass  i mi l ée ----. mé tabol  i sée---.1ma i n tenance 
1 n ge ree 1 l"" � acti v i té 

. ·  
c roi s s ance 

fèces uri ne reproducti on 

P arallèlement, on peut écrire de telles équations énergétiques 
pour une population : 

- quantité ingérée = quantité récoltée - gaspillage ; 
quantité totale assimilée W (t) = quantité ingérée Wi (t) -
quantité non assimilée ou déchet Wd (t) ; 

W (t) = Wi (t) - W d (t)

D ans l a  quantité assimilée on peut distinguer l'énergie néces
saire à la  croissance Wc (t) (production de matière vivante) , à la 
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reproduction Wr (t) et à l'entretien, \Vm (t) qui englobe les besoins 
du métabolisme et de l'activité 

W (t) = Wc (t) + Wr (t) + \Vm (t) (1) 
Si l'on suppose la nourriture non limitante, W (t) ne dépend 

que des p ropriétés physiologiques de l'espèce. Nous parlerons 
dans ce cas de besoins énergétiques potentiels. 

· D ans ce chapitre, notre tâche essentielle sera d'évaluer les
termes de l'équation (1) à la lumière des travaux physiologiques 
et écologiques récents, dans une p erspective de dynamique des 
populations en conditions naturelles .  

1 .1 .  DÉPEN SE DE CROISSANCE PAR MOIS  : WC (t) 

C'est la dépense énergétique nécessaire à la croissance pon
dérale de l'animal. D'après Golley (1960) , le gramme de carcasse 
de Microtus équivaut à 1 ,4 Kcal. On calcule cette énergie à partir 
de l'accroissement de matière vivante de la population qui est 
la somme du produit de l'accroissement individuel et du nombre 
d'ind ividus de chaque cohorte, chez les mâles et chez les femelles. 

1 2  
Wc (t) = 1 ,4 _2 [ dP N (A , t) ]

A = O

dP = l 'accroissement corporel à l'.âge A au temps t .
N (A , n = le nombre d'animaux de la classe d'âge A au temps t .

La connaissance des lois de la croissance des individus et  de 
la dynamique de la population sont donc nécessaires dans cette 
estimation. 

La vitesse de croissance des campagnols mâles et femelles 
dépend de leur date de naissance (Martinet, 1 972 ; Janeau, 1976) . 
Les données de Spitz (1972) ne permettent p as de mettre en évi
dence des vitesses de croissance différentes en fonction du milieu 
où ont été piégés les campagnols : prairies de légumineuses, gra
minées, prairies naturelles ou prés salés à végétation halophile. 
En plus, d'une année à l'autre, on observe des variations impor,..· 
tantes dans la croissance des animaux. Le ralentissement de la 
croissance à la fin de l'été semble un phénomène assez général 
chez les petits mammifères (Martine t, 1972 ; Spitz, 1972) . Seule 
l'analyse expérimentale de l'influence des facteurs du milieu peut 
montrer leur déterminisme. Nous utilisons les résultats numéri
ques obtenus par Martinet (1972) en conditions contrôlées pour 
déterminer la croissance des femelles et  des mâles. 

La courbe de la croissance pondérale individuelle est de type 
exponentiel : 

P = Pmax (1 - exp [-a . A ] ) (2) 

On en tire en différenciant : 
dp = Pmax . a .  exp (- a . A) . d A  + (1 - exp [- a .  A ] )  dPmux (3)
dans laquelle A représente l'âge et a un coefficient numérique.
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1 .1 . 1 .  Croissance individuelle chez les mâles 

La modification de la durée d'éclairement (L) entraîne une 
accélération de la croissance hautement significative quand la 
durée du j our passe de 10 heures à 1 5  heures. 

La croissance en poids est touj ours plus faible chez les ani
maux nourris avec l'alimentation d'automne qu'avec celle du prin
temps. Il n'existe pas d'in teraction entre les effets dus à l'alimen
tation et ceux dus à la photopériode : ils sont cumulatifs (Martinet, 
1 972) . Pour simuler les effets dus à l'alimentation, on définit des 
indices moyens de la qualité de nourriture q, qui sont liés à la 
saison (tableau 1, d'après Martin et, 1972) . Les indices effective
ment utilisés résultent d'une interpolation linéaire entre les indices 
moyens, qui fait apparaître le coefficient de qualité � (pente de
la droite de régression) . 

TABLEAU 1 
1 ndices de qualité relative de l'alimentation q 

Mars - Avri.J - M a i  

J u i n  

J u i l l e t  - A o ût 

Septembre à F évri e r  

On peut écrire : 

Printemps I 

Printe·mp s II  

A u t o m n e  I 

Aut o m n e  II  

P m a x  = Pm (L) (1 - � q) 

q 

0 

2 

4 

(4)

Pm (L) est une fonction de la  durée d'éclairement. On en tire en 
combinant (2) e t  (4) la  fonction de croissance pour le mâle : 

P = Pm (L) (1 - � q) (1 - exp [- a A ] ) (5) 

En utilisant les valeurs numériques fournies par Martinet (1972) 
on obtient : 

P = (2 L + 7) (1 - 0,1 q) (1 - exp [- 0,436 A J )  
- Premier cas : allongement de la durée d'éclairement de 10 h 

vers 15  h .  En différenciant l'équation (2) , on obtient :

dP = Pmax (Lo, qo) a exp (- a A) dA + (1 - exp [- a Ao] ) dPmax

avec : 

dPmax = P'm (L) . dL - � Pm (L) . dq

Autres cas : 

dP = Pma x (Lo, qu) a exp (- a . Ao) dA
+ (1 - exp [- a A0] )  Pm (Lo) (- �) dq

(indice 0 pour les états initiaux) . 
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1 . 1 .2. Croissance individuelle chez les femelles 

Les poids corporels sont touj ours plus élevés à 15 ou 20 h 
d'é�lairement qu'à 10 ou 5 h et, pour une même photopériode, la 
croissance est maximale chez les animaux nourris avec l 'alimen
tation de printemps et minimale chez ceux nourris avec l'alimen
tation d'a utomne. Mais, dans le régime printanier, la croissance 
est plus importante avec la photopériode courte (10 h) qu'avec la 
longue (15 h) . L'effet d'une modification du régime alimentaire 
est identique à celui observé chez le mâle. D'où la fonction pon
dérale pour la femelle : 

P = Pmax (L) (1 - exp [- 0,8 A ] ) 
Pmax = L  + 12 
L = durée d'éclairement 
pour 10 h � L � 15 h 

Effets d'alimentation : 

Pmax = (L + 12) (1 - �2q) 
�2 = 0,4 
q = indice alimentaire 
et si i = 0 et L = 10 h, Pmax = 30 grammes. (Martinet, 1 972) . 

La croissance la  plus rapide observée dans la  nature, est celle 
des campagnols nés en mars-avril, car tous les facteurs sont favo
rables (j ours longs, alimentation de p rintemps) .  

1 . 1 .3. Démographie 

Le renouvellement de la population est  très rapide. Son évolu
tion peut se caractériser par le taux de survie . Celui-ci diminue en 
cas de présence d'un grand nombre de mâles actifs (Kalela, 1 957 ; 
Spitz, 1972 ; Viitala, 1 977) et en c as de déficit alimentaire (Strecker, 
1 954 ; Strecker et Emlen, 1 953 ; Marsh, 1 962 ; Walkowa, 1 969 ; 
Birney et al. , 1 976 ; Griege, 1 977) . On considérera séparément les 
taux de survie entre 0 et 1 mois et ceux supérieurs à 1 mois. 

La survie' de 0 à 1 mois. Elle est soumise aux conditions cli
matiques, extrêmement variables d'une année à l'autre (Martinet, 
1 967) , et  sans doute est-ce l'une des causes maj eures de la fluc
tuation des populations (Gaines e t  Rose, 1 976) . 

L'étude des facteurs de mortalité nous montre que la  tempé
rature est le facteur primordial : le  froid diminue de manière 
considérable la survie des j eunes ; les effets de l'alimentation et 
du photopériodisme n'apparaissent pas constamment et j ouent 
un rôle de modérateur. 

La forte mortalité à 5 ° C  a été signalée par de nombreux 
auteurs : chez la souris (Barnett  et  Manly, 1 958 ; B arnett et Cole
man, 1 959) et chez le Microtus arvalis (Martinet, 1 972 ; Spitz, 1972 ; 
Dakestse, 1974) . 
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Nous utilisons les résultats de laboratoire obtenus p ar Dakestse 
(1974) concernant le taux de survie ' en fonction de la tempéra
ture et de la durée du j our, selon les deux grands régimes alimen
t aires. 

Mars - Juin . . . . . . . . . ' = 2,34 8 + 0,408 . . . L + 21 ,11  
Juillet - Février . . . . . ' = 2,78 8 - 0,325 . . . L + 9,15

avec 8 = température en degrés celsius 
L = durée du j our en heures 
' = taux de survie en pourcentage 

La survie des adultes. La théorie de Chitty et ses dérivés 
(Chitty 1 960, 1 965, 1 967 ; Krebs et al. , 1 969, 1 973 ; Stenseth, 1978 d) 
nous conduisent à penser que la durée de vie d'une cohorte est 
déterminée génétiquement ; elle diminue si le milieu est défavo
rable. Pour déterminer cette évolution d'une cohorte en fonction 
de l'âge et du sexe, nous utilisons les résultats démographiques 
concernant  Microtus arvalis obtenus par Spitz (1972) en Vendée 
de 1 959 à 1968. Nous adoptons la formule de Verhulst (1838) pour 
le calcul. 

avec 

2 Ni (1 )
Ni (t) = ---

1 + exp (Bi + tAi) 

Ai, Bi constantes de cohortes i (tableau II) 
t en mois 

(6) 

Ni (t) nombre d'individus d'une cohorte i au temps t 
Ni (1) nombre d'individus d'une cohorte i au temps t = 1 mois 

N (A, t) = Ni (t) avec i = t-A 

TABLEAU II 
Constantes des cohortes. 

�1â l es Feme l l es 

Cohorte B
i 

A .  1 B
i 

A .  1 

mars 0 '  1497 0 , 5 16 2  -0 , 394 0 , 5481 

avri l - 0 , 04 1 7  0 ,6 72 4  - 9 ,9647 1 ,4495 

mai 0 , 1792 0 ' 7576 -0 , 2645 0 , 7745 

j u i n  - 0 , 395 1 0 , 9360 -0 , 2907 0 , 8504 

j u i l l e t  -0 , 4822 1 , 0 788 -0 ,0223 0 , 8 198 

août - 1 ,85 1 , 72 39 - 0 , 0858 0 ,8 382 

sep tembre - 0 , 2 9 4 1  0 , 876 0 , 0906 0 ,6 9 74 

oct. -déc . - 0 , 1355 0 , 6658 0 '  16 72 0 ,4508 

1 .2. D ÉPEN SES DE MAINTENANCE PAR MOIS W m (t) 

L'évaluation des budgets quotidiens d'énergie (DEB) repose 
sur l'estimation des dépenses moyennes d'énergie par jour pour 
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un animal donné. Nous utilisons les résultats de l 'école de 
Grodzinski (Grodzinski et al., 1967, 1975 ; Grodzinski et  Gor·ecki, 
1967 ; Bienkowski et Marzlet, 1974) . 

DEB = (2,437 + F [2,3278 - 0,1164 e ] )  p----{),5 (7) 
avec 

DEB en kilocalories par gramme de poids du corps e t  par j our 
p le poids du corps en grammes 
e : la température ambiante en degrés Celsius 
F : la  fraction de temps passée à l'extérieur du nid 

De nombreux travaux montrent que le DEB augmente chez 
les femelles gestantes ou lactantes ; nous utilisons un coefficient 
d'accroissement de 69 % (French et al . ,  1976) . 

En ce qui concerne la fraction de temps p assée hors du nid, 
les travaux réalisés par D avis (1933) , Hatfield (1940) , D urup (1956) , 
Saint Girons (1959) et Grodzinski (1962) montrent que chez 
Microtus un rythme d'activité polycyclique s'adapte au rythme 
nycthémèral ; le schéma j ournalier de l'activité est lentement 
variable avec les saisons. 

Une expérimentation a été réalisée au laboratoire et dans les 
prairies du Jura par Vergne (1976) . Elle a donné les résultats 
suivants 

Période 
considérée 

25.III .75 au 9.V.75
9.V.75 au 1 1 .VII.75

1 1 .VII.75 au 17 .IX.75 
17 . IX.75 au 13.XI.75 

Fraction de temps 
passée hors du nid 

4 h 30, soit 0,18  
5 h 00, soit 0,21 
4 h 00, soit 0,16 
3 h 30, soit 0,14 

Nous pouvons écrire que l'énergie de maintenance Wm (t) est 
la somme de l'énergie de maintenance de chaque individu qui 
compose la population pendant une période déterminée (un mois) 

avec 

12 
Wm (t) = 30 j ours L DEB. P (A, t) • N (A, t)

A = O
(8) 

N (A, t) le nombre d'animaux de la classe d'âge A au temps t 

P (A, t) fonction de croissance individuelle à l'.âge A au temps t 
A : .âge en mois, varie entre 0 et  12 mois. 

1 .3. DÉPENSES DE REPRODUCTION PAR MOIS Wr (t) 
C'est la dépense énergétique nécessaire à la reproduction. Elle 

comporte deux termes : l'un correspondant à l'énergie contenue 
dans les nouveau-nés (nombre moyen de naissances par mois 
Nem (t) , poids moyen de naissanœ qui est de 2 g environ, valeur 
calorique des tissus de Microtus) et l'autre à la dépense énergétique 
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de femelles gestantes (1,69 fois de la dépense de maintenance des 
femelles non gestantes d 'après French et al . , 1 976) . 

Wr (t) = 1 ,4 X 2 g X Nem (t) + 1 ,69 X 30 j ours 
1 2  

x � DEB. p (A ,  t )  NG (A, t)
A = O

NG (A ,  t ) : nombre de femelles gestantes de la classe d'âge A au 
temps t 

Nem (t) : nombre moyen de naissances par mois au temps t. 

Pour cela on évalue tout d'abord le nombre de mâles actifs, 
le nombre moyen d'embryons par femelle gestante, ainsi que la 
relation entre nombre de mâles actifs - nombre de femelles 
gestantes. 

Le Campagnol est un des mammifères les plus prolifiques. 
D'une manière générale, chez les petits herbivores, il n'y a repro
duction que s'il y a croissance de l'herbe (Marsh, 1 962 ; Bernard, 
1 964 ; Spitz,  1 968 ; Batzli et Pitelka, 1971) . La relation entre crois
sance corporelle et  puberté est une règle très générale (Leslie 
et  al . , 1 945 ; Perry, 1 945 ; Aron et al. ,  1967) . 

Depuis le premier travail de Bissonnette (1932) , chez le Furet, 
d'innombrables travaux ont montré l'influence du photopério
disme sur l'établissement de la maturité sexuelle chez les mam
mifères des latitudes tempérées. On retrouve le même phénomène 
observé pour la  croissance corporell e ; la croissance testiculaire 
est maximale sous 15 h et  minimale sous 10 h de lumière par 24 h. 

Il semble exister une durée optimale de la photopériode située 
entre 15 h et  20 h, permettant une fertilité maximum. De plus, 
chez le mâle préalablement soumis à une photorégulation opti
male, il n'est pas possible de provoquer des régressions testiculai
res complètes. 

Si l 'on compare les résultats obtenus au laboratoire avec les 
observations recueillies dans la  nature, on constate que c'est d'avril 
à j uin (c'est-à-dire en photopériode longue) que la fertilité est 
maximum (Martinet, 1 967 ; Clarke, 1977) . 

I l y a inhibition de l a  maturation sexuelle chez les j eunes 
élevés sous conditions hivernales, soit 5 ° C  et 10 h d'éclairement. 
Ce fait peut rendre compte de l'arrêt de maturation sexuelle 
observé dans la nature à p artir d'octobre-novembre. 

1 .3 .1 . Nombre de mâles actifs 

Les mâles ont été considérés en activité sexuelle lorsque le 
poids testiculaire moyen é tait au moins égal à 1 0  mg, poids qui 
correspond à des réserves épididymaires suffisantes p<;mr permet
tre la  fécondation (Bramb ell et Hall, 1 939 ; Martmet, 1972 ; 
Clarke, 1 977) . 
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Le poids testiculaire Pt en milligrammes en fonction du poids 
corporel en grammes (P) et  de la durée du j our en heures (L) est 
donné par la  relation : 

Pt = 10 P + 4,4 L - 128 (d'après Martinet, 1972) . 

Une fois connues les structures démographiques et pondérales 
de la population (voir paragraphe 2) , on peut déterminer le poids 
testiculaire des mâles et en déduire le nombre de mâles actifs. 
Cependant la  densité de mâles sur le terrain a une limite (Spitz, 
1972 ; Viitala, 1977) . On attribue  celle-ci à un phénomène d'auto
régulation. Cependant l'inj ection de l'hormone mâle (testostérone) 
ne modifie pas le comportement agressif du Campagnol en labo
ratoire (Krebs et  al. , 1 977) . 

1 .3.2. Nombre de femelles gestantes 

La possibilité d'avoir une gestation est grande chez les femel
les à ovulation provoquée p ar l'accouplement. Ceci semble bien 
confirmé par les résultats de Breed et  Charlton (1968) . 

Chez Microtus arvalis, la  durée de la  gestation est de vingt 
et un j ours. De plus, il n'y a ni anoestrus de lactation, ni allonge
ment de la gestation provoqué p ar l'allaitement des j eunes. 

La stimulation lumineuse transmise à l'hypophyse induit et 
stimule la sécrétion des hormones gonadotropes (Yeates, 1949) et 
le photopériodisme contrôle la  gamétogenèse (Pelletier, 1971 ; 
Martinet, 1967) . 

D'après Spitz (1972) , l'observation de terrain nous montre que
l'augmentation du pourcentage de reproduction en mars est 
rigoureusement liée à celle de l'ensoleillement. De même, le pas
sage des pourcentages moyens aux pourcentages très faibles de 
reproducteurs se fait parallèlement à la diminution de l'insolation. 

A p artir des résultats de Spitz (1 965) , nous estimons la  pro
portion de femelles gestantes par la relation suivante 

Y = 24,78 Ln(n) - 12 
avec : 

Y = pourcentage de femelles gestantes 
n = pourcentage de mâles acti fs dans la population si n < 90 

et pour n > 90, nous avons cent pour cent de femelles 
gestantes. 

Néanmoins, dans les travaux de Heikura (1 977) , l'influence
climatique sur l'activité des femelles n'est pas clairement dé
montrée. 

1 .3.3. Nombre moyen mensuel d'embryons 

L'évolution saisonnière du nombre moyen d'embryons par 
portée est d'une grande régularité dans la n ature (Martinet, 1967 ; 
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Vergne, 1976) . Cependant, la qualité de la végétation peut modi
fier ce nombre (Spitz, 1972) . 

Les résulta ts de D akestse (1974) montrent que le nombre 
maximal peut être très élevé et atteindre dix lorsque trois condi
tions favorables sont réunies, c'est-à-dire : durée du j our de 
15 heures, température de 21 oc et alimentation printanière. Par 
modification d'un seul de ces facteurs, passage en régime alimen
taire d'été ou p assage à 5 ° C, le nombre d'embryons ne dépasse 
j amais huit. Si on modifie deux facteurs, le nombre n'atteint que 
sept .  

On a adopté la formule suivante pour calculer le nombre 
moyen d'embryons : 

Emy = 6,93 Ln(L) - 12,2 
avec : 

Emy = nombre d'embryons et L 
heures. 

1 .3.4. Le sex-ratio 

la durée du j our en 

On admet généralement que le sex-ratio à la naissance est égal 
à un et on attribue les différences de sex-ratio observées dans 
la nature aux difficultés d'échantillonnage (Janeau, 1976) . Cepen
dant, d'après Adamczewska (1976) , il y a davantage de femelles 
que de mâles au printemps, mais l'expérience de Redfield et al. 
(1978) , montre qu'il n'y a pas de fluctuations démographiques 
quand on change de sex-ratio. Stenseth (1978 c) a proposé l'exis
tence d'un sex-ratio en faveur des femelles lors de la naissance. 
Nous avons donc pensé utile d'introduire dans le modèle la pos
sibilité (que l'on pourra ne pas utiliser) de faire varier ce sex
ratio de naissance . Ceci permettra, entre autres, d'explorer l'in
flm·nce de ces variations comme mécanismes d'auto-régulation 
de la population, comme il a été suggéré par Williams (1966) . 

1 .4.  CONCLUSION 

L'approche énergétique couplée à la dynamique des popula
tions permet une estimation des besoins potentiels en nourriture 
au cours des saisons quand la nourriture n'est p as limitée. Il 
importe de pouvoir comparer ces besoins avec l'offre de nourri
ture, c'est-à-dire la productivité primaire saisonnière et d'aj uster, 
si b esoin est, l a  demande à l 'offre. C'est ce que nous examinerons 
au chapitre suivant. 

II . - EVALUA TION DES RESSOURCES DISPONIBLES

L'évaluation des ressources disponibles dans une prairie per
manente plurispécifique pose des problèmes très difficiles dont 
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plusieurs ne sont pas résolus. Ils concernent l'estimation de la 
productivité primaire (gjm2jj ) ,  en l'absence ou  en présence d'ani
maux et en tenant compte des interventions humaines (coupe, 
fertilisation, irrigation) d'une p art, le comportement alimentaire 
du Campagnol d'autre part. Nous examinerons également dans ce 
chapitre les effets du déficit alimentaire éventuel sur la  dyna
mique de la population de campagnols. 

2.1 . EVALUATION DE LA PRODUCTIVITÉ PRIMAIRE 

Nous examinerons rapidement ce problème que nous avons 
abordé de façon détaillée par ailleurs (Gounot et  Yu, 1980) . 

La détermination de la  productivité primaire aérienne (quan
tité de matière sèche épigée produite par unité de surface et de 
temps) d'une culture pure de graminée vivace en l'absence d'ani
maux pose déj à un gros problème. Du fait du renouvellement 
rapide des feuilles, les méthodes classiques d'évaluation, basées 
sur la variation de biomasse au cours du temps, donnent des résul
tats erronés. D'après Wiegert e t  Evans (1964) e t  'Villiamson (1976) 
la productivité réelle pourrait être j usqu'à cinq fois supérieure à 
celle obtenue par la méthode des différences saisonnières de bio
masse ! Le problème est naturellement fort compliqué s'il y a 
plusieurs espèces végétales. En ou tre, pour aller au fond des 
choses, il ne suffirait pas de mesurer la productivité une année 
déterminée, ou une productivité  moyenne.  Il faudrait pouvoir 
calculer la productivité en fonction des conditions climatiques 
variables des différentes années, ce qui permettrait de calculer 
simultanément la productivité, la  consommation et les interactions 
pour une année quelconque. Ceci ne serait réalisable qu'au moven 
d'un modèle de productivité primaire qui n'existe p as actuelle
ment, même si des progrès ont été réalisés en ce sens. Le oroblème 
se complique encore plus si l'on veut tenir compte de l'influence 
du pâturage ou de la coupe sur la  productivité.  L'effet des ani
maux (et pas seulement du Campagnol) ne peut en aucune façon 
se ramener au seul prélèvement d'une certaine biomasse. Ce pré
lèvement entraîne une modification de la structure de la végé
tation et le raj eunissement des tissus végétaux. Ces -effets peuvent 
être suivant le cas favorables ou défavorables à la  productivité 
(Gounot et  Yu, 1980) . 

La construction de modèles de productivité primaire tenant 
compte de tous ces aspects constitue une tâche très difficile .  Mais 
l'absence d'un tel modèle rend impossible la construction d'Un 
modèle complet d'interactions tel que nous l'envisagions dans 
l'introduction.  Nous serons donc obligés d'introduire la produc
tivité dans le modèle comme une variable indépendante. 

2.2. COMPORTEMENT DU CAMPAGNOL PAR R APPORT A LA VÉGÉTATION 

La petite taille du Campagnol p ar rapport à la végétation de 
la prairie et son faible rayon d'action font qu'il a une action sélec-
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tive sur l a  végétation. Elle peut se ramener à deux aspects de son 
comportement : 

l'existence de préférences alimentaires se manifestant aussi 
bien au niveau du choix des espèces que des organes de ces 
dernières,  
une concentration de ses activités sur une partie du territoire 
disponible, ce qui aboutit à une utilisation inégale de l'espace. 

2.2.1 . Choix des especes consommées 

Il est bien connu que les animaux ont en général des préfé
rences alimentaires et consomment plus volontiers certaines espè
ces que d'autres. Les préférences du Campagnol peuvent ê tre 
déterminées p ar l 'étude des contenus stomacaux. Vergne (1976) 
a montré qu'il était possible d'identifier par examens microsco
piques les fragments d'épidermes végétaux dans les contenus 
stomacaux des campagnols. A partir d'expériences sur des indi
vidus nourris avec une seule espèce, il détermine le nombre de 
fragments observés dans les préparations microscopiques effec
tuées suivant une méthode standardisée. On en déduit des coeffi
cients de conversion permett ant de comparer quantitativement les 
effectifs de fragments et  de calculer les pourcentages des diffé
rentes espèces dans l 'alimentation. Pour passer à des estimations 
en valeur absolue, il faudrait connaître les rythmes d'alimentation 
et les vitesses de transit dans le tube digestif, ce. qui compliquerait 
beaucoup le travail. La méthode n'a donc qu'une valeur relative 
et fournit les pourcentages des différentes espèces dans le bol 
alimentaire. 

Mais si l'on connaît les biomasses des différentes espèces au 
même moment, on pourra en déduire des coefficients de préfé
rence alimentaire. Plus précisément, il faudrait comparer les pro
ductivités primaires et  les consommations j ournalières par espèce, 
ce qui nous fait retomber dans les difficultés déj à évoquées . 

Il est bien évident, en outre, que ces préférences alimentaires 
sont relatives à la végétation pour laquelle elles ont été détermi
nées et pour une saison déterminée. En effet la consommation 
d'une espèce dépend non seulement de l'appétibilité et de l'abon
dance plus ou moins grande de cette espèce, mais également des 
appétibilités et abondances de toutes les autres. Une espèce peu 
appétée sera néanmoins consommée si les espèces préférées sont 
en quantité insuffisante . 

2.2.2. Structure verticale du couvert et gaspillage 

Comme de nombreux herbivores, les campagnols préfèrent les 
feuilles vertes j eunes aux tiges et aux feuilles sèches. Vu leur petite 
taille, ces organes ne leur sont pas touj ours directement accessibles, 
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d'où un comportement de gaspillage qui dépend de la  nature des 
espèces et de leur état de développement. 

D ans le cas de la  luzerne, Spitz (1968) a montré que le Campa
gnol sectionne les tiges de façon à pouvoir accéder aux folioles, 
ce qui entraîne un gaspillage considérable. D ans le cas d'une gra
minée comme le dactyle, le facteur essentiel est la hauteur de la 
végétation. Quand celle-ci est basse (2 à 10 cm) le C ampagnol
sectionne les feuilles, qui lui sont directement accessibles et  les 
mange. Quand la végétation est plus haute (15 cm) , il  sectionne 
les talles à 3 cm du collet, de façon à mettre à sa  portée les feuilles 
vertes du sommet. Enfin quand les talles ont monté, il sectionne 
les tiges, ne consommant que les deux dernières feuilles et  l'épi . 
Dans le cas des prairies les dégâts sont plus limités que pour la  
luzerne car l e  nombre de  tiges e s t  beaucoup plus important et i l  
y a touj ours des possibilités de remplacement des  talles section
nées . D ans une expérimentation réalisée en 1973 (non publiée) 
et portant sur une quinzaine d'animaux, Vergne a montré que 
pour un peuplement de dactyle au stade végétatif bien développé 
(H = 25 cm) , le gaspillage ne  représente p as plus  de 25 % des  
parties consommées. 

Une autre forme de gaspillage est liée aux difficultés que ren
contre le Campagnol pour sa circulation dans les prairies pâturées 
ou les prairies de fauche en début de végétation. Quand le couvert 
est haut et  dense, cet animal est obligé d'aménager des galeries 
qui lui permettent de circuler aisément dans la végétation et  à 
couvert. Une forte proportion des végétaux coupés ne sont pas  
consommés, ce  qui  constitue une source supplémentaire de gas
pillage. La période d'aménagement des galeries peut  durer de 
quinze j ours à un mois, suivant que le réseau est déj à p artiel
lement existant ou non. Les dégâts provoqués ne sont très impor
tants que si le niveau de population est élevé (environ 800 ani
maux/ha) et si les colonies sont proches les unes des autres. D e  
toute façon, comme l e  couvert végétal se referme au-dessus des 
galeries, on peut penser que l'effet sur la  productivité ultérieure 
est négligeable, car la photosynthèse globale de la  p arcelle n'est 
pas affectée. 

Un échantillonnage des galeries a été réalisé en automne 1973 
à Etalans (Vergne, non publié) au moyen de 400 carrés de 1 m2 
répartis de façon systématique dans la  p rairie .  La population de 
campagnols, recensée par la  méthode d'amputation des doigts 
(Spitz et al., 1974) était de 750 individus à l'hectare .  La surface 
occupée par les galeries était de 400 m2/ha, soit 4 % ,  ce qui n'est 
pas tout à fait négligeable. 

A ces deux formes principales de gaspillage, on peut aj outer 
les prélèvements pour construction du ni d et le stockage de talles 
dans les « greniers » (dans la mesure où elles ne sont pas touj ours 
consommées) . 
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Le sectionnement des tiges par les campagnols a un effet 
important sur la  structure du tapis végétal qui a bien été mis en 
évidence p ar Spitz (1968) dans le cas d'une luzernière et de popu
lations encloses du Microtus arvalis. Il constate une réduction 
importante du nombre de tiges de luzerne au mètre carré dans les 
enclos occupés p ar les campagnols, par rapport aux témoins, pour 
une parcelle non fauchée.  Le nombre moyen de tiges présentes 
varie de 37 /m2 dans les enclos occupés à 364/m2 dans les témoins, 
en fin d'expérience. Le poids sec moyen des tiges varie de 1 g dans 
le premier cas à 0,4 dans le deuxième. Par ailleurs, lorsque les 
densités d'animaux sont faibles ou moyennes (300 > d > 150) Spitz 
a montré que l'action du Campagnol n'influe pas négativement 
sur la production de biomasse, mai s au contraire agit positivement 
en induisant la production de nouvelles feuilles par éclaircisse
ment du couvert. Ces modifications de la s tructure du tapis végé
tal p ar le Campagnol sont très importantes pour la dynamique 
ultérieure de la végétation . Elles sont malheureusement très ma1 
connues. 

En résumé, le gaspillage est étroitement lié à la structure de 
la  végétation, en p articulier sa taille. Le comportement du Cam
p agnol entraîne un gaspillage croissant avec la taille des plantes. 

L'introduction du gaspillage dans les modèles nécessiterait 
une étude plus poussée dans le cadre saisonnier et en tenant 
compte de ses répercussions sur la concurrence intra et inter
spécifique . 

2.2.3 . Utilisation différentielle de l'espace 

Quand la végétation est basse, le Campagnol peut circuler 
facilement partout. Mais il n'est pas protégé de la vue des préda
teurs et  tend à limiter son champ d'action aux abords du terrier. 
Si la densité est faible, une partie plus ou moins importante de 
l'herbe est inexploitée, alors qu'il y a surexploitation autour des 
terriers. 

Quand la végétation est haute, le Campagnol crée un réseau 
de galeri es où il est à couvert, mais qui canalise ses déplacements 
et  sa consommation aux abords des galeries, le reste du champ 
étant inexploité. Là aussi, il y a exploitation inégale. Mais elle 
est plus sélective, car le Campagnol peut orienter ses galeries vers 
les « gisements » de ses espèces préférées. Plus que la surface 
occupée p ar les galeries, le volume d'herbe qu'elles permettent 
d'exploiter est important. Il est probable que, sauf en cas de sur
population, le Campagnol l 'adapte à ses besoins et qu'il n'y a pas 
là un facteur limitant supplémentaire à sa consommation. 

2.2.4. Destruction du couvert 

L'impact du C ampagnol sur la prairie est normalement 
modéré, car les mécanismes de régulation assurent une certaine 
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adaptation de ses effectifs aux possibilités .  Ceci n'est plus vrai 
quand cet équilibre est rompu, soit par suite de conditions clima
tiques défavorables (froid ou chaleur excessive limitant la pro
ductivité de l'herbe et les déplacements des camp agnols) , soit 
d'une intervention de l'homme (fauchage trop ras, coupe suivie 
de surp.âturage) . 

Dans le premier cas, les conditions climatiques étant défavo
rables, l'animal se déplace peu et se nourrit exclusivement aux 
alentours du nid. Le prélèvement de nourriture s'effectue sur les 
réserves de la plante et l'attaque est portée à la base des talles, 
ou au ras du sol. Les effets conj ugués des conditions climatiques 
et du broutage ont pour résultat la destruction des végétaux 
situés dans ces zones. Un processus de désertification par taches 
se produit alors autour des nids et sur des colonies entières. 

Dans le deuxième cas, une réduction brutale de nourriture 
nécessite une attaque des réserves comme précédemment. La 
dénudation du sol s'étend plus ou moins en fonction du niveau 
de population et des conditions climatiques, favorables ou non 
au redémarrage des plantes. 

L'action de destruction est beaucoup plus brutale et ses effets 
plus durables que ceux du gaspillage . 

On peut rapprocher de ce phénomène les dégâts causés aux 
racines par le creusement des nids et galeries souterraines. Mais 
ces actions ont sans doute un effet très limité. 

2.3. DIGESTIBILITÉ, VALEUR ÉNERGÉTIQUE ET HUMIDITÉ 

Les coefficients moyens saisonniers de dütestibilité par lPs 
campagnols (dgi ) ont été mesurés par Drozdz (1968) pour de nom
breuses espèces. Ils sont proches de ceux obtenus pour le mouton 
par Demarquillv et Weiss (1970) , ce qui permet d•obtenir des 
valeurs approchées pour d'autres espèces. Elles sont �énéralement 
comprises entre 0,7 et 0,8. De même, D emarauilly et Weiss (1970) 
fournissent le taux d'humidité (hi) moyen et la valeur énergétique 
(V ci) de nombreuses espèces.

En réalité, digestibilité, humidité et valeur énergétique 
varient en fonction des organes et  de l'état phénologiaue au 
moment considéré. C'est une raison supplémentaire pour inclure 
la phénologie dans les modèles de productivité primaire (Yu et  al. , 
1975 ; Waggoner, 1974) . 

En conclusion, on voit que la matière végétale disponible 
n'est que partiellement utilisable, voire très p artiellement. Si les 
besoins énergétiques des campagnols sont généralement faibles 
par rapport à la productivité primaire, cela ne signifie p as qu'ils 
seront touj ours couverts. De plus, la consommation différentielle 
des espèces influe sur la dynamique des populations végétales, 
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ainsi que le gaspillage. Ces interactions à double sens sont encore 
mal quantifiées et trop complexes pour être modélisables de façon 
réaliste. 

2.4. ESTIMATION DE LA CONSOMMATION POTENTIELLE 

Sur ces bases il est  possible de calculer, en principe du moins, 
les besoins énergétiques d'une population de campagnols, connais
sant la structure p ar espèce du couvert et les coefficients ci-dessus. 

Si l'on désigne p ar W (t) les besoins énergétiques normaux en 
temps t, la consommation Qc (en poids frais) tend à les couvrir, 
et on péut écrire : 

n 
W (t) = Qc � (dgt . (1 -hi) . V ci . P1) 

i = 0 

avec : 
Qc = quantité totale d'herbe consommée en poids frais 
dg1 = coefficient de digestibilité de l'espèce i ( % )  
h1 = taux d'humidité de l'espèce i ( % )  
Vc1 = valeur énergétique de l'espèce i (kcal) 

(9) 

P1 = pourcentage de l'espèce végétale i dans l e  poids frais 
consommé 

On en déduit la consommation en poids frais de l'espèce i 
(en kg) : 

W (t) . P1 (t) 
Ci (t) = 

� [ dg1 (1 - hd . Vc1 . Pdt) ] 
(10) 

i 

2.5. EsTIMATION DE LA QUANTITÉ RÉCOLTÉE 

La quantité récoltée est la somme de la quantité consommée 
e t  du gaspillage : 

Qr (t) = Qg (t) + Qc (t) = � Ci (t) (1 + gs1) (11) 
i 

avec gs1 : le coefficient de gaspillage de l'espèce i .  

C'est  l a  quantité récoltée Qr (t) qui a un impact réel sur la pro
duction primaire . Le broutage par les campagnols est l'équivalent 
d'un fauchage sélectif. Marsh (1962) a constaté la modification 
de la flore au bout de quelques années de présence du Campagnol. 

2.6. AJU STEMENT DE LA DEM:ANDE A L'OFFRE 

Quand les besoins potentiels de récolte de la population de 
campagnols dépassent la production primaire, la consommation 
doit être limitée. On a admis qu'en cas de déficit léger, seul le 
poids des individus est affecté, ce qui diminue les dépenses de 
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maintenance. Dans le cas d'un déficit accru, il y aurait réduction 
du taux de reproduction. Enfin si deux mécanismes sont incapa
bles de rétablir l'équilibre, on admet une augmentation de la 
mortalité, d'abord dans la cohorte 0-1  mois, puis  chez les  adultes, 
jusqu'à ce que l'équilibre soit rétabli . 

III. - DESCRIPTION D U  MODELE 

Les équations d'évaluation des besoins énergétiques potentiels 
du Campagnol élaborées permettent aisément de construire un 
modèle de consommation énergétique en supposant que la bio
masse sur pied soit connue. La figure 1 présente l'organigramme 
du modèle : sa partie de gauche synthétise le calcul de l'évolution 
de la population et de ses besoins énergétiques potentiels. En 
l'absence d'un véritable sous-modèle d'évolution de la biomasse, 
la p artie de droite de l'organigramme traduit seulement l'influence 
de cette biomasse, supposée connue, sur la  dynamique du 
Campagnol. 

Les données initiales du modèle sont la composition de la 
population par sexes et par classes d'âge d'un mois de l'année au 
début de la  simulation ; les variables indépendantes sont les condi
tions climatiques de l'année, et les s tructures du couvert végétal. 
On doit y aj outer les paramètres nécessaires pour calculer la 
consommation : coefficient de digestibilité, taux d'humidité, valeur 
énergétique des espèces et  pourcentage dans le poids frais 
consommé. Le modèle calcule d'abord les fonctions de croissance 
pondérale pour les mâles et les femelles des différentes cohortes.  
On en déduit le nombre de mâles actifs à l'aide de la  relation 
entre la fertilité des mâles, le  poids testiculaire et  le  poids cor
porel. On obtient l'énergie d'entretien des mâles et l'énergie de 
leurs croissances. On estime le nombre de femelles gestantes à 
partir des critères suivants : 

1 )  l a  participation de j eunes femelles à la  reproduction selon 
les conditions climatiques ; 

2) le nombre de femelles gestantes qui est une fonction du
pourcentage de mâles actifs, modulée p ar l'insolation.

Puis on détermine le nombre moyen d'embryons en fonction 
du photopériodisme ; on en déduit le nombre de naissances avec 
la répartition par sexes. On calcule alors l'énergie d'entretien 
des femelles non gestantes et gestantes, l'énergie de croissance 
des femelles ainsi que l'énergie de reproduction. On obtient 
les besoins énergétiques potentiels de la  population. On en déduit 
la consommation et la quantité récoltée en poids frais selon 
l'espèce. 

En comparant avec la quantité disponible on peut envisager 
les cas suivants : 
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a) si la  biomasse sur pied peut couvrir les besoins en énergie
de la population, l'évolution de la population selon les
cohortes est normale,

b) si la biomasse sur pied est insuffisante, le mécanisme de
compensation est  déj à envisagé par Walkowa (1969) et
p ar Stenseth (1977) . Nous envisageons trois cas :

1 )  déficit faible (1 à 5 % )  : il y a simplement réduction du 
poids des individus dans une proportion suffisante pour
que la  réduction de l'énergie de maintenance ramène la
consommation au niveau de l'offre de la biomasse végé
tale ;

2) déficit moyen : il y a, en plus, réduction du taux de repro
duction de façon à équilibrer l'offre et la demande ;

3) grand déficit : il s'aj oute aux mécanismes précédents une
augmentation de la mortalité, d'abord dans la cohorte
0-1 mois, puis chez les adultes j usqu'à ce que l'équilibre
soit atteint.

On recommence le même calcul pour la population du mois 
suivant j usqu'à la fin de la  période de simulation. 

Le modèle fournit la  composition et la consommation de la 
population mois par mois.  

Ce modèle est évidemment fort imparfait. La p artie concer
nant la démographie et l'évaluation des besoins potentiels peut 
être considérée comme relativement satisfaisante, malgré les 
incertitudes portant sur le rôle exact des facteurs climatiques dans 
la démographie. Ces défauts sont, en tout cas, mineurs face aux 
lacunes concernant la productivité primaire, qui n'est pas modé
lisée, et les coefficients de digestibilité et surtout de gaspillage qui 
sont très mal connus. La non-prise en considération de l'effet de 
la consommation sur la végétation et de l'évolution génétique des 
populations est moins gênante dans la mesure où les effets à 
l'échelle d'une saison de ces mécanismes sont nécessairement 
limités.  Par contre, l'absence de  la prédation constitue une lacune 
grave.  Enfin, l 'adaptation de la demande à l'offre est faite de 
facon formelle, sans j ustifi �ations biolog-iques précises.  Quels que 
soient ses lacunes et  ses défauts, le modèle a néanmoins le mérite 
d'articuler de façon quantitative un nombre de relations très 
important. Il permet donc de pousser l'analyse quantitative du 
système beaucoup plus loin qu'une approche classique, aualitative 
ou basée sur un très p etit  nombre de relations, en utilisant les 
techniques de simulation sur ordinateur. 

IV. - EXEMPLE D'UTILISA TION DU MODELE

Le modèle nécessite, pour pouvoir fonctionner, la connais
sance d'un grand nombre de vari ables, dont certaines difficiles 
à mesurer. C'est ainsi qu'il n'exis te pas à notre connaissance de 
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séries de données sur la démographie, le climat et l a  végétation 
suffisantes pour alimenter complètement une simulation. Nous 
avons donc été amenés à illustrer le  modèle à partir de données 
obtenues à Etalans (Doubs) concernant la démographie, le climat 
et les pourcentages des différentes espèces végétales dans le bol 
alimentaire au cours des saisons, en utilisant pour la productivité 
primaire par espèces des données très discutables faute de mesu
res correctes. Cette illustration, toute contestable qu'elle soit, a 
pour premier obj ectif de vérifier concrètement que le modèle 
fonctionne et donne des résultats raisonnables. 

Elle peut servir en outre, et  c'est là son intérêt maj eur, de 
base pour des simulations faisant varier les  valeurs des paramètres, 
ce qui constitue ce que nous avons appelé l'étude théorique du 
modèle (chap. V) . 

4.1 . PARAMÈTRES ET DONNÉE S MESURÉES 

Les valeurs des paramètres démographiques utilisés ont été 
indiquées au chapitre II .  

Les données climatiques sont celles d'Etalans en 1 974 (Doubs) , 
d'après Vergne (1976) . La végétation a été étudiée p ar ce même 
auteur et comprend 26 espèces, dont la li ste figure sur les tableaux 
III et IV. 

L'humidité, la valeur énergétique et la  digestibilité moyenne 
des espèces par mois ont été tirées de la bibliographie comme 
indiqué au paragraphe 2.3. Le gaspillage a été mesuré par Spitz 
(1968) pour une luzernière et p ar Vergne pour le dactyle.  Pour 
les autres espèces, on s'est appuyé sur des observations qualita
tives. Ces données ne sont pas reproduites ici, faute de place. 

La démographie des campagnols a été étudiée par piégeages 
effectués sur trois zones d'environ 20 000 m2 chacune. On a utilisé 
six à huit lignes de 150 mètres dans ch aque zone, constituées de 
51 pièges espacés de trois mètres .  L'échantillonnage a été pour
suivi d'août 1974 à octobre 1 975. Une des zones, fortement per
turbée par les vers blancs, n'est pas prise en compte i ci et les chif
fres présentés sont la moyenne des deux autres zones. Le coefficient 
de piégeage pour les adultes non �estants a été déterminé expé
rimentalement sur place. Ceux relatifs aux femelles gestantes 
(17,6) et aux j eunes de moins d'un mois (21) ont été tirés des tra
vaux de Spitz en Vendée. Les résultats antérieurs à aoùt 1974, 
trop fragmentaires, ont été omis. L'analyse des contenus stoma
caux a permis d'évaluer les pourcentages des principales espèces 
végétales dans le bol alimentaire . Ces résultats sont en principe 
assez fiables, bien qu'il soit  difficile de donner un intervalle de 
confiance. 
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4.2. PRODUCTIVITÉS PRIMAIRES 

Malheureusement les zones de piégeage étaient très étendues 
et hétérogènes du point  de vue végétation. De plus nous ne dispo
sions que de mesures de biomasses saisonnières pour une seule 
zone et d'estimations de rendement recueillies auprès des agri
culteurs .  Sur cette base très imprécise, on a admis une productivité 
annuelle standard (notée S) de 5 700 kg de matière sèche par hec
tare et p ar an. Ceci correspond à l'ordre de grandeur admis 
généralement pour des prairies de productivité médiocre, ce qui 
est bien le cas ici. En fait, ces valeurs sont sans doute grossière-

TABLEAU III 
Indices de productivité saisonnière 

des principales espèces vPgétales pour les prairies d'Etalans 
(kgjha/moü) . 

f10 1 S  

DJF MA MJ J AS ON 

t'edi ca go sa ti va 15 20 
t'edi cago 1 up u 1 i na 2 , 5  5 , 6 80 2 7  7 , 2  

T r i fo 1 i um pratense 45 45 16 

T r i fo 1 i um repens 32 , 2  32 , 2  90 88 22  

Lo1us  corni c u 1 a tus  46 92  1 , 2 5  

T araxacum vu1  gare 2 , 0 30 52 2 0  
L o 1 i um pere n ne Y ,O 9 , 0  38 36 10 

A n thoxanth um odora tum 1 3 , 5  1 3 , 5  38 36 10 

Cynosurus  cri s ta tus 2 7 , 0  27 , 0  7 5  7 0  20  
L o1 i um mu l ti f1 orum 3 , 0 8 

La thyrus p ra tens i s  8 35 

P h 1 eum pratense 1 3 , 1  13 , 1  2 3  2 0  9 , 5 

Dacty1 i s  g 1 omerata 9 , 0 1 4 , 5  50  1 5 

Poa annua 3 , 0  

Poa pra tens i s 4 3 , 5  4 3 , 5  75 20 

Fes tuca ovi na 2 1 , 8  2 1 , 8 38 38 1 5  

H o 1 cus 1 anatus 30 , 5  37 . 7  70 70 2 0  
B romus e re c tus 2 3 , 2  2 3 , 2  38 45 20 
B romus mol l i s  14 , 5  14 , 5  38 36 9 , 5  

L o 1 i um temu1 en tum 3 , 0 

Arrhenaterum e 1 ati us 3 , 0 8 

Achi  1 1 ea mi 1 1 e fo 1  i um 2 , 0  8 18 

P 1 antago 1 anceo 1 a ta 3 , 0  6 

Leucan themum vu1  gare 

Daucus carota 
F i l i pendu 1 a  u 1 mari a 

TOTAL 2 5 8 , 8  2 5 5 , 6  825 740 227 ,85  
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ment sous-estimées, car elles concernent la  biomasse récoltable 
par fauche et non la productivité réelle qui est sans doute bien 
supérieure. Quoi qu'il en soit, comme un des buts de nos simula
tions est de faire varier la productivité pour voir quelles en sont 
les conséquences sur la dynamique des campagnols, cette impré-

TABLEAU IV

Pourcentage des principales espèces végétales 
dans le bol alimentaire . 

MOI S  
OJF �1A MJJ AS ON 

Me di  c a  go s a  t i  va 2 ]_ i 
�1e d i c a g o  l up u l i na 33  ]_ 1 
T r i fo l i um p r a te n s e  i 2 4 
Tri fo l i um repens 12 � L 

Onobry c h i s  s a ti va 2 
Lotus corn i cu l a tu s  1 ]_ 
T a raxacum v u l gare 17 30 2 1  
L o l i um perenne 3 2 4 
Anthoxa n t h um o do r .  1 1  � 6 9 
Cynos u r u s  c r i s ta tu s  16 15 � 
L o l i um mu l ti f l .  1 1  
L a thyr u s  p r a te n s i s  5 8 
V i ci a  cracca 10 
P h  1 eum p ra te n s e � ]_ 
Dacty l i s  g l omera ta 4 
Poa a n n u a  2 9 
Poa p r a te n s i s  2 1 
Fes tuca o v i n a  16 16 10 2 2 
Fes tuca p r a te n s i s 1 
H o l c u s  1 a n a  t u s  9 10 6 
B romus e r e c t u s  11 ]_ 2 4 1 1  
B romus mo l l i s  3 2 5 3 
L o l i um temu l en tum 3 2 
Arrhe n a t .  e l a ti u s  10 17 
Ach i l l e a  mi l l e f .  1 

P l a n tage l a nceo l a ta 2 2 
Leucan themum v u l g .  2 
Da u c u s  c a r o ta 

ibo lOO 
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cision très f,âcheuse en p rincipe n'empêche pas de pouvoir tester 
le modèle . 

La répartition mensuelle (1) de la productivité a été faite 
proportionnellement aux données de Demarquilly et  Weiss (1970) 
sur la productivité saisonnière moyenne d'une prairie permanente. 
On obtient ainsi les « Indices de productivité primaire » (sans coupe 
ni pâturage) suivants : 

décembre à avril . . . . . . . . . . . . 255 kg/ha/mois 
mai à j uillet . . . . . . . . . . . . . . . . . 825 kg/ha/mois 
août et  septembre . . . . . . . . . . . . 750 kg/ha/mois 
octobre et  novembre . . . . . . . . . 230 kg/ha/mois 

A partir de ces chiffres, on a calculé les productivités des 
différentes espèces en fonction de leur recouvrement saisonnier. 
Celui-ci a été estimé au cours de plusieurs séries de relevés sai
sonniers de végétation dans les différen tes zones. Outre l'impré
cision des estimations de recouvrement, ceci revient à admettre 
que la biomasse aérienne est proportionnelle au recouvrement, 
ce qui est évidemment inexact, et que la productivité est propor
tionnelle à la biomasse, ce qui l'est peut-être plus encore (bien 
que les constantes phyllochroniques des principales graminées ne 
semblent pas très différentes (voir Gounot et Yu, 1980) . 

Le tableau III résume les valeurs adoptées par espèces et par 
mois (la même valeur a été adoptée pour tous les mois d'une même 
saison) . 

Insistons sur le fait que ces valeurs sont sans doute grossiè'
rement sous-estimées, par suite du renouvellement rapide de la  
biomasse foliaire . Par  contre, la répartition par espèce et surtout 
les  pourcentages des différentes espèces dans la consommation 
ont une base plus sol ide .  

Les chiffres ci-dessus supposent an 'il n'y a ni pâturage par 
les animaux ni roupes, ce qui n'est évidemment pas le cas. Nous 
avons admis qu'i l v avait deux counes en j uin et septembre. Ce�i 
entraîne une exportation de mati ère sèche, et les quantités à la 
disposition des camuagnols sont forterr""nt rénuites .  Nous :wons 
admis des valeurs de productivité de 200 kg/ha/mois en juillet 
et  de 1 75 kg en septembre . 

On peut sur ces bases calculer les pourcentages des princip ales 
espèces dans  le bol alimentaire . En règle générale, sept à neuf 
espèces (variables suivant les saisons) constituent plus de 80 % 
de ] a  hiomasse ingérée .  D e  décembre à avriL il s'agit exclusive
ment de graminées. De mai à novembre, les légumineuses domi
nent largement, à côté de queJaues graminées et d'antres espèces 
parmi lesquelles le pissenlit (Taraxacum vu/gare) j oue un rôle

(1 ) Compte tenu de l ' impréci sion des indices de pro!luctivité, il  a paru inutile 
de descendre à ùes périodes de temp s plus courtes .  
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TABLEAU v 
Préférences alimentaires saisonnière·s 

du Campagnol Micro tus arvalis à Etalans : pourcentage de l'espèce 
dans le bol alimentaire sur pourcentage de l'espèce 

dans la production primaire . 

ON DJF MA MJJ AS 

Ô+9ng 99 Ô+9 n g  99 Ô+9ng 99 Ô+9n g  99 o'!-9 ng 99 

Me di ca g o  s a  ti va 5 , 7 5 , 7 1 , 5 3 , 7  3 ,8 4 ,4 
Me di ca go 1 u p u l  i na 0 , 3  1 , 1  1 , 0  2 , 4 1 ,0 2 , 4 3 , 5  4 , 2 0 ,9 2 , 3 
Tri fo 1 i um hyb r i  dum 0 , 7 1 , 3 4 , 0 2 , 8 0 , 9 0 ,9 
Tri fo 1 i um repens 0 , 3 0 , 3 1 ,0 2 ,4 1 , 0  2 , 4 1 , 5 1 , 1  0 ,6 1 , 1  
Lotus corni  c u l  a tus 1 , 0  1 , 0  0 ,6 0 ,6 0 ,2 1 ,2 
Taraxacum v u l  gare 3 , 1  2 , 8 0 ,6 4 , 3  5 ,8 6 , 5 
Lo 1 i um p e r e n ne 0 , 8  0 , 6  0 , 7  1 ,6 0 , 7  1 ,6 0 ,4 1 , 1  
Anthoxantum odoratum 2 , 6 2 , 5 1 ,2 0 ,4 0 , 7 0 , 1  1 , 3 0 ,5 
Cyn o s u r u s  c r i  status 0 , 3  O , B 1 ,  7 0 ,8 0 ,4 0 , 1  0 , 1  
Ph 1 eum p r a  tense 0 , 3 0 , 3  2 , 1  1 , 0  2 , 1  1 , 0 0 , 3  0 , 3  0 , 3  0 , 3 
Dacty l i s  g l omerata 0 ,4 1 , 1  0 , 4 1 , 1 
Poa pra ten s  i s 0 , 1  0 , 1  0 , 1  0 , 1  
Fes tuca o v i  na  0 , 6  0 , 1  2 , 8 1 , 9 2 , 8 1 , 9 1 ,8 1 , 8 0 , 2  0 , 1  
H o  1 eus  1 a n a  tus 0 ,4 0 ,9 0 , 8 1 , 1  0 ,8 1 , 1  0 , 1  0 , 1  0 , 1  0 , 1 
B romus a r e c tu s  1 ,4 1 , 0  1 , 2  0 , 1  1 , 2 0 , 1  0 , 1  0 , 1  0 , 5  0 ,5. 
B romus mol l i s  0 , 7  0 , 1  0 , 7  0 , 1  

Q9 fem2 l l es  ges tantes 

2ng fe01e 1 1  es non ges ta n te s  

essentiel, notamment en août-septembre, où il représente 30 % 
du bol alimentaire. 

4.3. PRÉFÉRENCES ALIMENTAIRES

Ces chiffres comparés aux indices de productivité du 
tableau III permettent de calculer les préférences alimentaires 
saisonnières du Campagnol . Celles-ci sont égales pour chaque 
espèce végétale et pour chaque saison au rapport de son pourcen
tage dans le bol alimentaire à son pourcentage dans la producti
vité primaire. Les résultats sont regroupés dans le tableau V.  

On voit que Taraxacum vulgare et  les légumineuses sont 
consommés généralement de deux à six fois plus que leur part 
dans la végétation. Mais ces préférences disparaissent parfois à 
certaines saisons, vraisemblablement p ar suite de la  présence 
d'espèces plus appréciées en quantité suffisante. 
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4.4. CoNSOMMATIONS MENSUELLES 

Connaissant les préférences alimentaires, le modèle permet 
alors de calculer les consommations mensuelles p ar catégories 
d'individus pour la population de camp agnols. Les chiffres corres
pondants sont présentés d ans le tableau VI. Ils confirment l'impor
tance saisonnière des trèfles et du pissenlit, ainsi que l'importance 

TABLEAU VI 
Consommations saisonnières calculées par espèce 

(en kg de poids sec par mois) . 

Me di ca go sa ti va 

Medi cago l up u l i na 

Tri fo l i um p r a tense 

Tri fol i um repens 

Onobrychi s s a ti va 

L o tus corni c u l a tus 

Taraxa c um v u l gare 

ON 

1 , 2  
0 , 3 
1 , 2 
0 ,6 

6 , 8 
L ol i um perenne 1 , 2  
Anthoxan thum odora tum 2 ,8 
Cynosurus cri s ta tus 1 , 5  
L o l i um mu l ti fl orum 0 , 1  
L a thyrus praten s i s 3 , 2 
V i ci a  craca 

P h l eum pratense 

Oacty l i s  g l ome ra ta 

P o a  annua 

Poa praten s i s  

Festuca ovi na 

Ho l eus l ana tus 

Bromus erectus 

B romus mo 1 1  i s 

3 , 3 

3 
0 , 4  
0 , 8 
1 , 8  
3 ,5 
0 , 9 

L o l 1 um temu l e n tum 

Arrh e n a terum e l a ti u s  

Ac h i l l e a  mi l l e fo l i um 0 , 1  
P l a n tago l a nceo l a ta 0 , 1  
L e u c a n themum v u l gare 

Oaucus carota 

32 , 9  

OJ F 

0 , 2  
0 , 1  

0 , 7 
1 , 2 
2 , 2 

0 , 1  

1 , 1  
0 , 5 
0 , 4  

2 , 2 
1 , 5  
1 , 3 
0 , 3  
0 , 3  
2 , 1  

MOI S 

MA 

0 , 1  

0 , 5  
0 , 8  
1 ,0 

0 , 7 
0 , 3  
0 , 1  

1 , 5 
1 , 0  
0 , 7 
0 , 1  
0 , 1  
1 , 6 

1 1 , 0  10 , 0  
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MJJ 

0 ,4 
8 ,5 
1 , 6 
3 , 1  

0 , 3  

0 ,4 
0 , 3 
0 , 3  
0 , 2  

0 , 7 
3 , 1  

0 , 5  

0 ,8 
0 , 7  

AS 

5 , 2 
4 , 7 
1 ,4 
4 , 2 
1 , 2 
4 , 7 

2 0 , 7 
1 ,6 
4 , 2 
0 , 4  
0 , 3 
3 , 5 

0 , 1  
0 , 1  
0 , 4 
1 , 5  

2 , 5 
3 , 2  
0 , 3  
0 ,6 
0 , 5 
1 , 6 
1 ,4 
2 ,0 

26 ,5  6 3 , 0  



d'Anthoxanthum, de Cynosurus, de Festuca ovina et  de Bromus 
erectus, surtout aux périodes creuses pour le premier groupe 
d'espèces. 

4.5. IMPACTS SAISONNIERS 

La comparaison des tableaux III et VI p ermet enfin de cal
culer l'impact saisonnier du Campagnol sur les différentes espèces 
de la prairie, c'est-à-dire le rapport biomasse consommée sur bio
masse produite en pourcentage (tableau VII) . On voit que certaines 
espèces sont soumises à une exploita tion intense à la  fin de l'été 
(Daucus carota 58 %, Taraxacum 40 % ,  Medicago saliva 26 %) et 

TABLEAU VII 

Impact saisonnier par espece 
biomasse consommée sur biomasse produite en % .  

�1e d i  ca g o  s a t i v a  

t�e d i cago l up u l i na 

Tri fol i um p r a te n s e  

T r i  f o  1 i u m  repens

Lotus corn i c u l atus  

ON 

62  
3 
8 
" 

Taraxacum v u l gare 34 
Lo 1 i um perenne

Anthoxa n th um odora tum 

Cyn o s u r u s  c r i s ta tu s  

L o l i um mu l ti f l o r um 

La thy r u s  pra te n s  i s 

P h l e u m  p r a te n s e  

Dacty l i s  g l ome ra ta 

Poa a n n u a  

Poa p ra te n s  i s 

Festuca o v i n a  

H o l c u s  l a na tus 

Bromus erectus 

B romus mo l l i s  

L o l i um temu l e n tum 

Arrhenaterum e l a ti u s  

A c h i l l e a  mi l l e fol i um 

P l a n tago l a nceo l a ta 

L e u c a n themum v u l g a re 

Daucus  carota 

1<' 
28  

D J F  

6 

9 
7 
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MO I S  

MA 

4 

6 
6 
5 

MJ J 

j 
10 
2 
3 

15 

4 

9 

AS 

26 
17  
3 
6 
5 

40 
4 

12 

10 

4 

6 
9 

3 
26 

58  



..,.. 0 ..... 
2 VIII 74 

7 IV 75 

9 VI 75 

11  VIII 75 

1 3  x 7 5  

TABLEAU VIII 

Evolution démographique de la population 
de Campagnols des champs à Etalans (Doubs) . 

0-1 mois  Adultes 

Observée Simulée Ob servée Simulée 

605 830 1 95 370  

55 1 1 8  65 12  

6 1 7  202 1 33 48 

370  590  280 270 

38 1 0  362 390 

Total 

Ob servée Simulée 

800 1 200 

1 20 1 30 

750  250  

650 860 

400 400 



TABLEAU IX 

Effet du niveau des resso urces disponibles sur la démographie 
des campagnols en l'absence de fauche .  

Mois  2 ,5  s 1 ,5 s s 0 ,85 s 0, 7(} s 0,55 s 0,40 s 0,25 s 0 ,10  s 

III  65  76  76  1 76  7 6  7 6 76  76  76  76  

1 IV 65 32  32 32  32 32  32  32 32  32  

§ v 65 1 70 1 7 0  1 7 0  1 7 0  1 7 0  1 7 0  1 7 0  1 7 0  1 5 0  

V I  65 1 5(} 1 5 0  1 5 0  1 5 0  150  1 5 0  1 5 0  1 5 0  61 

1 VII 65 610 6 1 0  6 1 0  6 1 0  6 1 0  6 1 0  6 1 0  360 28(} 

VIII 65 8 1 0  8 1 0  8 1 0  8 1 0  8 1 0  560 ? 470 700 91  ? 
IX 65 2 300 2 300 2 300 2 300 2 000 2 1 00 ? 1 700 330 430 ? 
x 65 2 700 2 700 1 400 1 200 1 000 730 530 370 1 30 

XI 65 980 980 510 440 350 300 2 1 0  1 2 0  5 3  

XII 65 450 450 1 90 1 60 1 30 1 20 84 43 20 

66 3 1 0  3 1 0  7 5  6 0  4 8  47 32 22 6 

I I  66 440 440 230 1 90 150 140 91 1 3  1 9  



TABLEAU X 

Effet du niveau des ressources disponibles sur la densité 
du Campagnol des champs en présence de fauches (F) , 

en juillet et septembre. 

Mois s 0,85 s 0 , 70  s 0,55 s 0,40 s 0,25 s 

1 965 III 76  7 6  7 6  7 6  7 6  7 6  

IV 32 32 32 32 32 32 
� v 1 7 0  1 70 1 70 1 7 0  1 70 1 7 0  0 
� 

VI (F) 1 5 0  250 1 5 0  1 5 0  1 5 0  1 5 0  

VII 620 620  620 380 320 230 

VIII  8 1 0  810 8 1 0  740 6 7 0  540 

IX (F) 1 600 1 300 1 000 430 2 30 150  

x 1 400 1 200 2 0{)0 8 1 0  5 90 370  

XI  50{) 420 340 270 1 90 1 1 0  

XII 1 80 1 5 0  1 20 96  67  38 

1 966 I 86 56 42 63 42 26 

II  200 1 70 1 30 69  20  17  



à l 'automne (Medicago saliva 62 % ,  La'ihyrus pratensis 39 % ,  
Taraxacum 34 % ,  Anthoxanthum 28 % ) .  En hiver e t  au printemps 
l'impact est très faible (sauf sur Arrhenaterum, 37 % en hiver) . 
Si ces chiffres étaient exacts, ils indiqueraient une action sélective 
très intense du Campagnol sur la flore. Il est toutefois possible 
que la productivité primaire soit très supérieure à celle admise 
dans notre exemple. 

Rappelons que des cas d'évolution de la  flore sous l'influence 
de campagnols ont été rapportés dans la  littérature (Marsh, 1962) . 

4.6. DÉMOGRAPHIE

Le modèle fournit des chiffres mensuels de densité de cam
pagnols qui servent au calcul des consommations . Le tableau VIII 
compare les valeurs estimées par piégeage avec les valeurs cal
culées pour les mêmes dates. On a séparé les j eunes de 0-1 mois, 
pour lesquels les résultats des piégeages semblent sous-estimées, 
e t  les adultes. 

On voit que les chiffres calculés e t  observés sont assez concor
dants à l'exception du 9 j uin 1975 où les valeurs calculées ne sont 
que le tiers des valeurs estimées.  

On peut donc dire que les résultats sont encourageants sans 
être excellents. Il est malheureusement impossible d'utiliser les 
données démographiques de Spitz, beaucoup plus abondantes, 
dans la mesure où la végétation comporte une forte proportion de 
cultures. Une véritable validation du modèle reste donc à faire . 
Ceci n'empêche pas d'analyser son comportement. 

V. - ETUDE THEORIQUE DU MODELE 

Il est en effet possible de tirer d'importants renseignements 
sur le comportement du modèle en faisant varier successivement 
les données et les principaux paramètres et  en étudiant les résul
tats. Nous nous attacherons ici surtout à la démographie. Les 
données utilisées seront les mêmes que précédemment . 

5.1 . EFFET DU NIVEAU DES RESSOURCES D I SPONIBLE S 

Des simulations ont été réalisées, en utilisant les productivités 
primaires standards (S) indiquées au tableau III et les producti
vités 2,5 S ; 2 S ; 1 ,5 S ; 0,85 S ; 0,70 S ; 0,55 S ; 0,40 S. Le tableau IX 
regroupe les résultats concernant les densi tés mensuelles de cam
pagnols en fonction de la produ ctivité primaire . 

On voit que le nombre maximal de campagnols évolue sai
sonnièrement à partir de la popula tion initiale de mars 1965, avec 
un minimum en avril (32) et un maximum en octobre, à condition 
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que la productivité soit au moins 1,5 fois supérieure à la produc
tivité standard. Pour les productivités plus faibles, les restrictions 
de population apparaissent d'abord à l'automne (dès octobre) , qui 
correspond à une très forte charge en campagnols pour une pro
ductivité en très forte diminution par rapport à l 'été.  Cette réduc
tion de population est d'autant plus forte que la productivité 
diminue et  se manifeste dès mai pour 0,1 S. 

Dans la n ature, on n'observe pas en général de densités aussi 
fortes que les maximums calculés pour 1 ,5 S. Une des causes en 
est évidemment l'influence des coupes. 

L'évolution de la  même population initiale, pendant la même 
p ériode mais avec coupes en j uillet et septembre, est donnée par 
le tableau X. 

La fauche de j uin, intervenant à une période où la densité 
est faible, n'a d'incidence démographique que pour les produc
tivités 0,55 S et inférieures. Par contre, dès S la densité fléchit en 
septembre . Mais pour S la  densité rej oint dès octobre celle obtenue 
sans fauche, alors que pour 0,85 S la réduction de densité se main
tient les mois suivants, le phénomène s'accentuant très fortement 
avec la chute de productivité . Les densités calculées pour S sont 
de l'ordre de grandeur des maximums mesurés effectivement sur 
le terrain . La fauche (surtout celle de septembre) semble donc 
avoir un effet régulateur net .  

Il ne faut p as oublier cependan t qu'au moment de la coupe, 
il pourrait y avoir dans la nature des migrations de camnaan�h 
vers des parcelles non fauchées ou des parcours, ce qui atténuerai t 
les fluctuations au niveau ch� la population globale. 

En conclusion, le modèle montre que les ressources al imen
taires constituent un facteur limitant pour les population<> de 
campagnols, puisque les chiffr·es obtenus à forte productivité 
primaire sont très supérieurs aux valeurs observées. Ceci peut 
paraître étonnant dans la  mesure nù les besoins de 1 200 f'amna
�mols à l'hectare ne dépa ssent pas 63 kg et où les chiffres de pro
ductivité réelle sont vraisemblablement très supérieurs à S .  Mais 
il ne faut p as oublier aue le modèle ne tient pa<> compte de l'acf':es
sibilité et qu e les nréférenres aliment::�.ires réduisent consi déra
hlement J a  nroductivité réellement uti lisable, certaines espèces 
abon dantes étant peu ou p as consommées. 

L'effet } imi tant est dans tous les cas maximal à l'automn e 
p ar suite du déséquilibre inévit::tble entre une population de 
camoagnols qui ne demande ou'à croître et des ressources qui 
dimim., ent hrutalement. Naturellement, il est beaucoup accru en 
cas de fauche.  

5.2 .  EFFET DES PARAMÈTRES DÉMOGRAPHIQUES 

La simul ation permet d'étudier l'influence des variations des 
p aramètres du modèle sur la démographie.  Parmi ceux-ci, nous 
en avons étudié trois. 
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TABLEAU XI 
Influence de la fertilité des mâles sur la démographie 

des campagnols .  

POPULATION TOTALE (INDIVIDUS PAR HECTARE ) 
1

1 965 1 !)66 Années 

� III IV v VI VII V Ill IX x Xl XII 1 II  

Poids 
tes ti  cu-
laires en mg 

80 76  32 1 7 0  1 5 0  61 () 8 1 0  1 600 1 400 480 1 7 0  84 240 

1 0 0  7 6  32 1 7 0  1 5 0  610 810 1 600 1 400 500 1 70 86 200 

1 20 76 32 1 70 1 5 0  730 1 200 1 1 00 1 400 500 1 90 7 2  1 80 



TABLEAU XII 

Influence des densités maximales des mâles actifs 
sur la démographie . 

POPULATION TOTALE (INDIVIDUS PAR HECTARE ) 

Années 1 965 1 966 
� 0 I I I  IV v VI VII VIII  IX x Xl XII  I I  "-] 

Mâles  actifs 

50  7 6  32 1 5 0  1 40 460 630 1 600 1 400 5 1 0  1 90 7 3  220 

70 76 32 1 7 0  1 5 0  480 680 1 600 1 400 500 1 90 7 1  220 

1 5 0  7 6  32 1 70 1 50 560 760  1 600  1 400 500 180  69 210  

200 7 6  32 1 70 1 50 6 1 0  8 1 0  1 600 1 400 500 1 80 86  200 

250 7 6  3 2  1 70 1 50 660 860 1 600 1 400 500 1 80 86  200 



Population A 

Population B 

o+:;. 
Population C 0 00 

1 965 

M o i �  I I I  IV 

Populations 

A 38 15 

B 38 1 5  

c 7 6  32  

TABLEAU XIII a 

Influence de la stmcfurc démographique initiale 
sex-ratio et nombre de campagnols à l 'hectare . 

CL A S S E S  D ' A G E S  (MOT S )  

0-1 1 -2 2-3 3-4 4-5 

0 0 0 2 2 
0 0 0 0 0 

0 0 0 0 0 
0 0 0 2 2 

0 0 0 4 4 
0 0 0 0 0 

P O P U L A T I O N S  T O T A LE S  P A R  H E C T A R E  

v VI VII VIII IX x Xl 

81  71  350 490 1 200 1 300 520 

120 90 460 580 1 500 1 400 530 

1 7 0 1 5 0  6 1 0  ill O  1 600 1 400 500 

5-6 6-7 

1 6  2 
1 4  2 

1 4  2 
1 6 2 

32 4 
28 4 

1 966 

XII  II  

29Q 200 240 

240 1 5 0  220 

1 80 86 200 



Influence 

Pyram ide d'âge 

Population 0-1 

Al 3 2 

<j' 2 

A2 3 2 

<j' 2 

A 3  t 0 

<j' 0 

,;;.... 8 1  t 2 

0 <j' 2 
0:0 

t 2 
82 <jl 2 

B3 t 0 
<j' 0 

1 965 

Population III IV v 

Al  32  1 7  49 

A2  34 1 7  59 

A3 38 1 7  7 0  

B1 32 1 9  89  

B2 34 1 9  89  

B3 38 1 7  1 0 0  

TABLEAU XIII b 

de la structure démograph iq u e  initiale 
âge des mâles et  des femelles . 

Age en mois  

1 -2 2-3 3-4 4-5 

2 1 6  2 0 
2 2 2 2 

2 1 6  2 0 
2 2 2 2 

2 2 1 6  2 
2 2 2 2 

2 2 2 2 
2 1 6  2 0 

2 2 2 2 
2 2 1 6  2 

2 2 2 2 
2 2 1 6  2 

VI VII VIII IX x 

52 220 370  760 870  

5 7  260 420 870 1 000 

61  290 450 970 1 1 00 

89  420  550 1 400 1 400 

89  420  550  1 400  1 400  

88 460 5 7 0  1 400 1 400 

5-6 

0 
2 

0 
2 

0 
2 

2 
0 

2 
0 

2 
0 

6-7 7-8 8-9 

0 0 0 
2 0 0 

0 0 0 
2 2 0 

0 0 0 
2 2 2 

2 0 0 
0 0 0 

2 2 0 
0 0 0 

2 2 2 
0 0 0 

1 966 

XI XII II  

340 200 1 40 1 60 

390  230  1 70 1 80 

430 250 180 200 

530 250 1 60 200 

530 250 1 60 220 

540 250 1 60 220 



5.2.1 .  Critere de fertilité des mâles 

Les mâles ont été considérés en activité sexuelle lorsque le 
poids testiculaire moyen était au moins égal à 100 mg. Nous le 
faisons varier de plus ou moins 20 % ,  c'est-à-dire entre 120 mg 
et 80 mg. Nous voyons que la population ne change p as dans le 
cas de 80 mg. En diminuant le  seuil d'activité du mâle, on ne 
contribue pas à l'augmentation de la  densité .  En augmentant le 
seuil à 120 mg on diminue le nombre de mâles actifs. Ceci avance 
le pic de septembre à août, mais diminue son intensité. En fin de 
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Figure 2. - Variation de la population en fonction du sex ratio. 

période les effectifs sont peu différents dans les trois cas 
(tableau Xl). L'influence du critère de fertilité dans le  modèle est
donc limitée. 

5.2.2. Densité maximale des mâles actifs 

L'existence d'une limite maximale pour la densité des mâles 
actifs est constatée dans la nature . Nous avons choisi les limites 
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50, 70, 150, 200, 250 par hectare. Nous constatons que le pic de
population reste inchangé, mais la population avant le pic (au 
mois  d'août) varie avec  cette limite et dans le même sens 
(tableau XII) . La fluctuation de population dépend en très grande 
partie de la densité de femelles . 

5.2.3. Effet du sex-ratio chez les nouveau-nés 

La figure 2 montre l'effet du choix du sex-ratio sur les résul
tats des simulations. Seul le cas 1, avec le passage d'un sex-ratio
inférieur à 1 ( <i?  > � )  de novembre à j uin à un sex-ratio supérieur
à 1 ( <i?  < <! )  de j uillet à octobre permet un grand développement
du Campagnol à la belle saison. C'est le cas réalisé dans les condi
tions naturelles. Un sex-ratio de 1 (cas 2) ou inversé (cas 3) atténue
considérablement les pics démographiques dès la troisième année. 

5.3. RÔLE DE LA STRUCTURE DÉMOGRAPHIQUE INITIALE 

Le sex-ratio, dont nous venons de voir l'importance, et la struc-
ture par <âge de la population jouent un rôle que la simulation per-
met d'analyser. 

TABLEAU XIV 
Evolution de la struchzre démographique détaillé e 

d'une population. Sex-ratio : cas 1, année 1974. 
PO PULA T I  ON MALE ( i nd i v i  dus/ ha ) 

lige en moi s F M A �� A 
0 - 1  2 7  0 0 6 8  9 126 197 454 2 39 10 4 1  2 8  

1 - 2  1 3  8 0 33  5 77  128 247  73 12 

2 - 3 9 0 2 1  39 56 9 3  15 1 

3-4 0 0 1 3  1 19 2 3  32 

4 - 5  0 8 9 1 1  

5 -6 0 0 0 3 

6 - 7  0 0 0 0 0 0 2 0 

7 - 8  0 0 0 0 0 0 0 

8-9 u 0 0 0 0 0 

POPULAT I ON FEMELLE ( i ndi  vi dus/ h a )

A g e  en  mo i s  M A M A N 
0 - 1 36 0 0 109 14 16 1 202 341 190 54 37 

1 - 2  1 7  1 1  0 0 54 7 98 1 3 1  186 58 16 

2 - 3  15 12 0 36 2 5 1  6 3  90 27 1 

3-4 10 8 22 0 25 2 8  4 1  12 

4 - 5  16  6 0 0 1 3  0 1 1  12 18 

5 - 6  6 0 0 

6 - 7  2 0 0 

7-8 0 0 0 0 2 0 

3- 9  u 0 0 0 0 0 0 1 
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On a comparé des populations initiales comprenant : 16 9 9 
et 22 � � (tableau XIII a, population A) , le  même nombre d'indi
vidus mais avec sex-ratio inversé (population B) , le double d'indi
vidus avec la même structure qu'en A (tableau XIII, population C) . 
Les simulations ont été conduites avec les données climatiques de 
Vendée (mars 1965 - février 1 966) et  les données de végétation 
d'Etalans. Les résultats sont donnés dans le tableau XIII .  

Comme on pouvait s'y attendre un sex-ratio à prédominance 
de 9 9 (B) donne des populations maximales plus importantes que 
l'inverse (A) , mais les densités finales sont très voisines. De même 
le doublement de la densité initiale (C) accroît le pic de septembre 
mais agit peu sur le résultat en février, plus faible que pour A et  B) . 

Si l'on maintient la densité initiale constante, en augmentant 
l'âge moyen (tableau XIII b, populations Ah A2, A3, avec � � domi
nants ; Bh B2, B3 avec 9 9 dominantes, on observe que la  densité 
est augmentée dans les simulations B, mais pas dans les simu
lations A, ce qui rej oint les résultats précédents concernant la pré
pondérance des 9 9 dans l'évolution démographique.  La position 
du pic reste inchangée. 
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Au total, les simulations montrent un effet important du 
nombre des femelles, mais également de l'.âge. Ces effets sont 
cependant transitoires e t  les effectifs l'hiver suivant sont très 
semblables. 

5.4. EVOLUTION SAISONNIÈRE DE LA STRUCTURE PAR AGES 

Le modèle permet également d'étudier la structure par .âges 
de la population au cours du temps. Le tableau XIV fournit à titre
d'exemple les effectifs simulés par classes d'.âges et par mois dans 
le  cas où le sex-ratio est en faveur des femelles de novembre à 
j uin et des mâles de j uillet à octobre (cas 1 du paragraphe 5.3) . 

N N ; ln d i v o  d u s /ho 
p o p u l a t i o n  au dé pa rt 

2 0  d 2 6  9 

• __ cot�v�te�c • 
0 -- ma r s  

1 2 0<'  · -- avr l  1 
0 -- ma i  

a o  

4 0 0 

A N S  

Figure 4 .  - Effet des conditions climatiques sur la po.pulation. 

Les mois sont indiqués par leur initiale : D, J, F : Décembre, Janvier et Février, etc. 

La somme des espèces soulignées dans une colonne représente plus de 80 % 
du bol alimentaire mensuel.  Mêmes abréviations que dans le tableau précédent. 

Mêmes abréviations que dans les tableaux précédents. 

Le critère de fertilité des mâles est fondé sur le poids des testicules. 
En A,  la population initiale était de 16 <;> <;> et de � � ,  

en B, de 22 <;> 'i' et de 1 6  � � et en C, de 3:1 <j> <j> et de 44 � � . 
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La figure 3 illustre ces résultats . Les histogrammes sont propor
tionnels aux logarithmes des effectifs ; chaque classe d'âge est 
affectée d'une trame et dans chaque « bâton » la surface affectée 
à la  trame est proportionnelle au pourcentage de la classe d'âge 
dans la cohorte. 

On voit que la classe d'âge 0-1 mois est presque touj ours pré
pondérante, spécialement de j uin à août pendant la p ériode de 
très forte augmentation de population, mais aussi en j anvier et  
avril .  Ceci  a ·  pour conséquence que le manque de fiabilité des 
méthodes de piégeages en ce qui concerne cette classe d'âge se 
répercute très fortement sur l'ensemble d es chiffres de population 
et contribue à les rendre très incertains. 

5.5. EFFET DES CONDITIONS CLIMATIQUES 

Le climat agit à la fois sur la  productivité primaire et  sur la 
démographie du Campagnol. Le modèle ne permet d'étudier que 
ce deuxième aspect de l'influence du climat. Il nous a p aru inutile 
dans ces conditions de faire une étude détaillée de cette influence 
partielle. Nous avons illustré l'influence climatique en décalant 
les dates de départ des simulations en gardant la  même popula
tion initiale et pour une même série de données climatiques. Ceci 
revient à modifier les conditions climatiques pour une même 
population initiale. 

Les simulations utilisent les données climatiques d'Etalans 
pour la période 1972-1975 reconstituées à p artir des données des 
stations météorologiques les plus proches. 

La population initi ale a la  même structure : 20 mâles et 
26 femelles. En débutant les simul ations en février, mars et avril, 
on modifie les conditions climatiques au départ. 

La figure 4 montre le résultat des simulations. On peut noter 
que : 

- le caractère cyclique des fluctuations saisonnières et la 
position du pic sont bien reconstitués par les  simulations ; 

- les résultats des différentes simulations restent distincts 
même après plusieurs années ; l 'effet des conditions initia
les de la population est donc étonnamment durable ; 
la simulation la plus précoce aboutit à un effondrement 
rel atif de la population (maximum 400 individus en 1972, 
150 seulement par la suite) ; 

- le caractère très accusé d es pics (d'avril à octobre) pose 
certainement un problème pour l'échantillonnage correct 
des populations, car les nombres d'individus varient très 
vite à cette époque. 

5.6 . CoNCLUSIONS 

Les simulations effectuées mettent en évidence le caractère 
décisif d'un petit nombre de facteurs sur la démographie du 
Campagnol : tout d'abord le niveau de productivité saisonnier du 
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tapis végétal, ainsi que l' importance des fauches qui perturbent 
brutalement l'équilibre animaux-végétaux ; ensuite le climat qui 
a un double effet sur la productivité primaire et sur la reproduc
tion du Campagnol ; enfin le sex-ratio. Par contre, le nombre de 
mâles actifs et la structure démographique n'ont qu'une influence 
plus limitée et plus transitoire. 

Les nettes préférences alimentaires du Campagnol pour les 
légumineuses et  le  pissenlit peuvent éventuellement j ouer un rôle 
sélectif sur la flore, notamment en été et en automne.  

VI. - DISCUSSION

Le modèle proposé se situe dans la lignée des modèles de 
calcul de la  consommation des campagnols sur une base bioéner
gétique au niveau des populations (Golley, 1960 ; French et al. , 
1976 ; Grodzinski et  al . ,  1 977) . Il utilise cependant les travaux 
démographiques et physiologiques récents qui permettent d'affiner 
l'étude selon les classes d'âges (Martinet, 1 972 ; Spitz, 1972 ; Vergne, 
1 976) et de l 'adap ter au cas de Microtus arvalis ef aux conditions 
françaises. Il  va plus loin dans l'analyse des problèmes de l'impact 
du Campagnol sur la végétation, sans fournir de ce point de vue 
un modèle complet. 

La comparaison avec  le proj et de modèle scandinave est plus 
difficile dans la mesure où celui-ci se situe au niveau du compor
tement individuel, la population étant la somme de ces comporte
ments obtenue de façon stochastique (méthode de Monte-Carlo) 
(Stenseth, 1 977 a, b ; Stenseth et al., 1978) . 

De ce fait, le modèle a un pouvoir explicatif plus grand et per
met de prévoir un grand nombre de résultats de terrain sur la base 
des comportements individuels. Mais le modèle est nettement plus 
complexe et ne pourrait être transposé au cas français que moyen
nent de nombreuses études complémentaires. Il s'agit du reste, 
même en Scandinavie, d'un proj et non entièrement réalisé. 

Le modèle scandinave comporte une analyse du comportement 
alimentaire du Campagnol très intéressante dans la mesure où 
elle tente de tenir compte des caractéristiques physiologiques et 
comportementales de cet animal. Mais s'il paraît possible de définir 
une consommation maximale, l'hypothèse d'un comportement de 
sélection des espèces consommées visant à maximiser le gain 
d'énergie métabolisable nous paraît discutable, bien que sédui
sante a priori. De même le traitement du gaspillage paraît assez 
formel et  l 'estimation des p aramètres nécessaires paraît difficile.  
D'autant plus que, comme Tertil (1977) , les auteurs utilisent p our 
mesurer la  productivité primaire la différence de biomasse récol
table dans l'intervalle entre deux coupes, ce qui n'a que des rap-
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ports lointains avec la productivité réelle, car on ne tient p as 
compte de la dynamique foliaire (Wiegert et Evans, 1964 ; 
Williamson, 1976 ; Gounot e t  Yu, 1 980) . Stenseth et al. (1977) 
comme ses prédécesseurs ne font p as une analyse précise des 
mécanismes de la productivité primaire et  du rôle des facteurs du 
milieu physique et  biotique qui la  conditionne, qui soit le pendant 
de celle concernant le Campagnol. 

De même, la prise en compte de la  phénologie des espèces 
permettrait de calculer de façon plus correcte la  valeur alimen
taire des organes. pour le Campagnol et surtout de tenir compte 
des différences de gaspillage dues à la  structure même du tapis 
végétal. 

D'une façon générale, le rôle des herbivores n'est pas entiè
rement élucidé (French et al., 1 976) . Or de nombreux travaux 
(Negus et al., 1961 ; Kalela, 1 962 ; March, 1962 ; Watts, 1 969 ; Tast 
et Kalela, 1971 ; Tast, 1972 ; Le Louarn et Schmitt, 1972 ; Viitala, 
1977) ont montré que l'une des clés de la  dynamique de popula
tion se trouve au niveau de la production primaire. 

Comme le soulignent Stenseth et al. (1977) , des incertitudes 
subsistent également sur d'autres points : influence réelle de la 
prédation, mécanisme de la dispersion, réalisme de certains 
aspects de l'analyse, de la réponse fonctionnelle. De toute évidence 
la réalisation de modèles satisfaisants des interactions campa
gnols-prairies pose encore beaucoup de problèmes. 

Mais c'est un cas qui présente de nombreux avantages pour 
l'élucidation du problème trop négligé, bien que très fondamen
tal et très important dans la pratique, des interrelations herbi
vores-herbes, par suite du faible encombrement, de la  facilité de 
manipulation, du cycle court et  de la « gratuité » du Campagnol qui 
facilitent l'expérimentation et permettent l'utilisation de l'analyse 
des contenus stomacaux. De même la prairie permanente a une 
diversité spécifique suffisante tout en restant accessible à l'expé
rimentation. 

Pour progresser dans cette voie, nous pensons que l'approche 
adoptée dans ce travail constitue un bon compromis. Elle ne  four
nit pas une analyse aussi complète du comportement du Campa
gnol, mais elle ne nécessi te pas des moyens aussi considérables et 
comporte moins d'hypothèses difficilement testables. Par contre, 
nous souhaitons développer l'analyse du fonctionnement du tapis 
végétal et du comportement alimentaire du Campagnol de façon 
à obtenir un modèle d'interaction dans les deux sens. 

Fondamentalement, nous restons fidèles à un modèle à trois 
volets comprenant : 

1 )  La détermination des b esoins potentiels de consommation 
des campagnols, à partir de leur dynamique des popula-
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tions, des besoins physiologiques des différentes catégories 
de campagnols et  de leur comportement alimentaire (gas
pillage, préférences alimentaires, digestibilité) . 

2) L'évaluation de la  productivité primaire, soit par mesure
directe, soit p ar calcul à partir des données climatiques et
des proportions des différentes espèces.

3) L'aj ustement de la consommation à la production primaire, 
avec  ses conséquences éventuelles sur la structure démo
graphique et génétique des populations de campagnols 
d'une part, sur la productivité future et la dynamique de 
la végétation, d'autre part. 

Seul le premier aspect, mis à part le comportement alimen
taire, a fait l'obj et  d'une modélisation complète, tenant compte 
des nombreux travaux démographiques et physiologiques des der
nières années et intégrant en particulier la structure par âges. Il 
y a cependant dans la littérature des contradictions concernant 
certains points, comme le sex-ratio, et des lacunes surtout en ce 
qui concerne les aspects génétiques de la dynamique. 

Le deuxième aspect a été discuté plus en détail ailleurs 
(Gounot et Yu, 1 980) . Il n'est à l'heure actuelle pas possible de 
modéliser la  production primaire en se basant sur les mécanismes 
écophysiologiques (bilan hydrique, photosynthèse, nutrition miné
rale, température, phénologie) , bien que des solutions partielles 
existent et que des progrès soien t en vue. On ne dispose, à vrai 
dire, même pas de méthodes sûres et pratiques de mesure de la 
productivité primaire pour alimenter des modèles partiels et c'est 
là un des premiers obstacles à surmonter pour pouvoir réellement 
progresser dans la compréhension des interactions, qu'on ne sau
rait du reste limiter à la flore et aux animaux épigés. Le gaspillage 
et les plantes sénescentes non consommées alimentent en effet la 
faune du sol et  la microflore .  Une appréciation correcte des res
sources disponibles à ce niveau est évirlemment d'une importance 
capitale. 

Enfin l'aj ustement de l'offre et de la demande a été réalisé 
dans le modèle d'une facon certainement trop simpliste et qui 
nécessiterait en tout cas des confirmations expérimentales. 

L'effort  de modéli sation entrepris n'a donc pu être mené à 
son terme et les résultats rel ativement bons de la  seule validation 
réali sable ne doivent pas faire trop il1usion. La principale utilité du 
travail entrepris et  des simulatons réalisées est de bien mettre en 
évidence les lacunes de nos connaissances et de suggérer un plan 
rationnel de recherches pour les combler. 

L'amélioration des méthodes d'échantillonnage des campa
gnols paraît indispensable pour avoi r  des estimations de popu
lations plus exactes. Un certain nombre de points de physiologie 
concernant notamment le déterminisme du sex-ratio devraient 
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être précisés (à cause de ses conséquences démographiques) . Au 
niveau des  comportements alimentaires, la  quantification du gas
pillage en rapport avec la phénologie des espèces et l'évaluation 
de l'accessibilité en fonction de la structure du couvert sont 
essentiels . 

La construction de modèles de p roductivité primaire (et non 
de simple production de biomasse fauchable comme celui de Turc, 
1 972) est sans doute l'obj ectif à la fois  le plus urgent et  le plus
difficile, qui conditionne tout d éveloppement de l'étude des 
interactions. 

Il serait également indispensable d'être renseigné sur les 
conséquences de la défoliation par les campagnols sur le devenir 
des plantes concernées. 

L'aj ustement de l'offre e t  de la demande devrait être étudié 
au cours du temps (j our par j our à la limite) et non p as saison
nièrement ou mensuellement comme nous l'avons fait, pour tenir 
compte de ce que la consommation est un phénomène continu et 
également du fait que la production est suj ette à des fluctuations 
considérables et rapides sous l'influence des conditions climati
ques. Les modes d'aj ustement devraient être étudiés expérimen
talement et  leurs conséquences analysées à la  fois sur la démo
graphie des campagnols e t  la  productivité et  la  dynamique des 
espèces végétales. 

Un tel programme déboucherait à terme sur le développe
ment de modèles d'interactions réciproques entre producteurs pri
maires et herbivores qui aideraient à franchir une étape capitale 
dans la compréhension du fonctionnement de cette interface 
essentielle de l'écosystème. On peut  en attendre entre autre une 
meilleure compréhension des mécanismes de régulation récipro
que des populations animales e t  végéta les. Sa réalisation suppose, 
et ce n'est pas la moindre difficulté à résoudre, une étroite colla
boration entre écologistes animaux, végétaux et microbiens. 

RESUME 

Le modèle présenté a pour obj ectif de permettre l'analyse 
quantitative des interactions campagnols-prairie à l'échelle 
annuelle. Il comprend un modèle de dynamique des populations 
de campagnols en condition d'alimentation non limitante, tenant 
compte de l'influence du climat et des variations saisonnières de 
la nourriture. Connaissant les hesoins énergétiques individuels 
normaux de croissance, de reproduction et d'entretien, on peut 
alors calculer les besoins énergétiques potentiels de la population. 
En regard, l'évaluation des ressources alimentaires disponibles 
dépend avant tout de la productivité primaire, qui n'est pas 
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actuellement modélisable (ni même mesurable avec exactitude, les 
méthodes usuelles aboutissant à une très forte sous-estimation) . 
En outre, il faut tenir compte du comportement alimentaire du 
Campagnol (sélectivité dans le choix des espèces végétales 
consommées, gaspillage lié à la structure de la végétation, utili
sation inégale de l'espace) . Enfin la digestibilité de l'herbe varie 
suivant les espèces et avec leur état phénologique. D ans la mesure 
où l'on a pu déterminer les coefficients de digestibilité, de valeur 
énergétique et de sélectivité, on peut en déduire la quantité d'herbe 
qui doit être récoltée pour satisfaire les besoins énergétiques 
potentiels des campagnols. Si la productivité primaire est infé
rieure à la demande, les besoins potentiels ne peuvent être cou
verts. L'aj ustement de la demande à l'offre est réalisé dans le 
modèle d'abord par réduction du poids individuel des campa
gnols puis, si nécessaire, par augmentation de la mortalité (dans 
la cohorte 0-1 mois d'abord, chez les adultes ensuite) j usqu'à réta
blissement de l'équilibre. 

Pour donner une idée concrète du fonctionnement du modèle, 
il n'existe pas de séries de données satisfaisantes. On a donc utilisé 
les données incomplètes obtenues à Etalans (Doubs) sur des prai
ries xérophiles, en comblant les lacunes le mieux possible. La 
démographie des campagnols a été étudiée sur le terrain par pié
geage, ainsi que les pourcentages des différentes espèces végé
tales dans le bol alimentaire, par la méthode des contenus stoma
caux. Les coefficients de digestibilité ont été tirés de la littérature, 
le gaspillage estimé empiriquement (sauf pour le dactyle pour 
lequel des mesures ont été effectuées) . La productivité primaire 
a été estimée de façon très empirique et répartie entre les diffé
rentes espèces végétales en proportion de leur recouvrement sai
sonnier estimé, ce qui permet d'évaluer, très approximativement, 
leurs productivités saisonnières. Les coupes (j uin et septembre) 
ont pour effet de réduire fortement la biomasse disponible des 
mois correspondants.  Ces données et estimations permettent de 
calculer les indices de préférences alimentaires des campagnols. 
Le modèle p ermet alors de calculer les consommations mensuelles 
par espèces végétales et p ar catégori es de campagnols ( � � et c;? c;? 
non gestantes, c;? c;? gestantes) dans la population. On en déduit 
l'impact saisonnier sur les espèces végétales. Ce dernier semble 
très important pour certaines espèces (Daucus carola, Taraxacum 
officinale, Medicœgo saliva, Anthoxanthum odoratum . . . ) .  L'évolu
tion démographique peut être calculée. Elle est en assez bon 
accord avec les résultats des piégeages. 

L'étude théoriqu e du modèle, c'est-à-dire l'étude de l 'effet 
des variations des p aramètres et des données sur les résultats 
permet  de pallier dans une certaine mesure les insuffisances des 
données . On peut p ar exemple définir le seuil de productivité 
primaire à partir duquel l'alimentation est non limitante (avec 
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ou sans coupes) et mettre en évidence les p ériodes critiques. On a 
pu également mettre en valeur le rôle  essentiel du sex-ratio sur 
la démographie . 

Le modèle présenté n'est qu'une étape dans l a  construction 
de modèles d'interactions plus complets qui devraient inclure 
notamment un modèle de productivité primaire et  de phénologie 
végétale, le gaspillage en rapport avec la  structure du tapis végé
tal, l'effet exact du Campagnol sur la végétation. De tels modèles 
seraient un instrument incomparable pour l'étude des interactions 
herbivores-herbe. 

SUMMARY 

A mathematical madel is proposed to quantify the interactions 
between a population of field voles Microtus agrestis and a meadow, 
on a yearly basis. 

It includes a model of the population dynamics of the voles
when food is not limited, the seasonal variations of climate and 
food quality being taken into consideration. The standard 
energy requirements of individual voles for growth, reproduction 
and maintenance being known, it becomes possible to estimate 
the potential energy requirements of the vole population. On the 
other band, the assessment of the available food resources is 
dependent on a reliable estimate of the primary production of 
the meadow, which cannat be accuretely measured (the usual 
methods commonly result in underestimates) . Mathem atical 
models are even less adequate. Furthermore, it  would also be 
necessary to take into account the feeding behavior of the voles, 
their preference for certain plant species, the amount of food 
wasted by the animais and the variable use  of space by voles. 
Digestibility of the plant material, which varies from one species 
to another, and also seasonally, must also be taken into account. 
However, when the coefficients of digestibility of the varions food 
items, their calorific value and their selectivity coefficients are 
known, it becomes possible to estimate the amount of plant mate
rial necessary to balance the energy needs of the vole population. 
When food production does not meet the needs of the vole popu
lation, the adj ustment of demand to supply is made by a decrease 
in the body weight of the voles and, when necessary, by a subse
quent increase in their mortality rate (first the 0-1 month age
cohort, and then the adults) , until a new equilibrium is reached. 

No comprehensive set of data being available to test our 
madel, we had to make use of both the incomplete set of data 
resulting from our own field study on Etalans (Doubs, eastern 
France) , and of data borrowed from the literature . The demo
graphie parameters of the vole population are based upon our 
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trapping programme at Etalans. The percentage of the varions 
food items consumed by the voles is based upon the analysis of 
their stomach contents. The digestibility coefficients are borrowed 
from the literature. ·Both the primary production and the amount 
of food wasted have been estimated empirically. The amount of 
plant material produced bas been partitioned between plant 
species, in proportion to their seasonal cover percentage. Two 
vegetation clippings were made, one in June and the other in Sep
tember, resulting in a reduction of the available plants biomass 
for the corresponding months. 

On the basis of these data, we have calculated the monthly 
consumption of the varions plant species by the voles (for males, 
non pregnant females and pregnant females separately) . On this 
b asis, the trophic impact of the vole population at varions seasons 
bas been estimated. This impact is very important for sorne 
species (e.g. Daucus carola, Taraxacum officinale, Medicago· saliva, 
Anlhoxanlhum odoratum) . A simulation of the population dyna
mics of the vole po pula ti on bas also been made ; it fits reasonably 
weil with the results of our trapping programme in Etalans. 

The proposed model can also be used to assess the threshold 
at which food is no longer a limiting factor for the vole population, 
and also to identify the critical periods of the yearly cycle. Sen
sibility analysis emphasizes the important role of the sex-ratio 
in influencing the dynamics of the vole population. 
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Ci . . . . . .  . 

DEB . . .  . 

dgt . . . . .  .

SYMBOLES UTILISES 

0,436 .âge-1 
coefficient de l'indice de la qualité alimentaire 
� = 0,1 ; �2 = 0,4 
taux de survie en pourcentage 
température en degrés celsius 
âge en mois 
constantes de la cohorte i 
consommation en poids frais de l'espèce i en grammes 
budget quotidien d'énergie en kilocalorie par gramme 
et p ar j our 
coefficient de digestibilité de l'espèce i (%) 

- 421 -



dP . . . . .  . 
Emy . . .  . 
F . . . . . .  . 
gs1 . . . . .  . 
ht . . . . . .  . 

L . . . . . .  . 
n . . . . . .  . 
N (A, t)
Nem (t) . .  
Ni . . . . . .  . 

NG (A, t)

p . . . . . .  . 
Pi . . . . . .  . 

Pm . . . . .  . 

Pt . . . . . .  . 

q . . . . .  . . 

Qc 

Qg 
Qr 
t . . . . . . .  . 
VCt . . . . . . 

w . . . . .  . . 
Wc . . . . .  . 
Wm . . .  . 
Wr . . . . .  . 
y . . . . .  . . 

accroissement corporel en grammes p ar mois 
nombre d'embryons 
fraction de temps p assée à l'extérieur du nid ( % )  
coefficient de gaspillage de  l'espèce i ( % )  
taux d'humidité de l'espèce i ( % )  
durée d u  j our (ou éclairement) e n  heures 
pourcentage de mâles actifs dans la population 
nombre d'individus de la  classe d',âge A en temps t
nombre moyen de naissances par mois au temps t 
nombre d'individus d'une cohorte i 
nombre de femelles gestantes de la classe d'àge A au
temps t 
poids corporel en grammes 
pourcentage de l'espèce végétale i dans le poids frais 
consommé 
poids corporel maximum en fonction de la durée du 
j our (en grammes) 
poids testiculaire en mg 
indice de qualité relative de l'alimentation 
(nombre entier) 
quantité totale d'herbe  consommée en poids frais 
(en grammes) 
quantité gaspillée en poids frais (en grammes) 
quantité récoltée en poids frais (en grammes) 
temps en mois 
valeur énergétique de l'espèce i en K cal. 
dépense énergétique totale en K cal. 
dépense de croissance en K cal. 
dépense de maintenance en K cal. 
dépense de reproduction en K cal. 
pourcentage de femelles gestantes. 
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