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ECOLOGIE HIVERNALE DES LEMMINGS
ET FLLUCTUATIONS DE LEURS POPULATIONS

par W.A. FULLER
Departement of Zoology, University of Alberta, Edmonton

Plus de quarante ans ont passé depuis que Charles Elton (1924)
attira I’attention du monde scientifique sur les fluctuations qui se
produisent au sein des populations animales. Ces quarantes années
ont vu naitre et fleurir plusieurs courants d’idées, lesquels ont
finalement donné naissance a des conceptions nouvelles. Les
Microtinés nordiques, et plus spécialement les Lemmings, ont été
I’objet d’une attention toute spéciale, mais personne encore n’est
capable, je crois, d’apporter une explication satisfaisante a une
seule des oscillations auxquelles sont sujettes les espéces soi-
disant « cycliques ».

I1 est d’'usage de nos jours (Chitty, 1960 ; Wynne-Edwards,
1962 ; Christian et Davis, 1964) de penser que toutes les popula-
tions de Vertébrés a sang chaud, et peut-étre méme toutes les
populations animales, sont soumises a un mécanisme de régulation
interne unique ayant pour fondement l’interaction sociale. Pour
ma part, je ne suis pas de cet avis, aussi attrayante que puisse
paraitre cette hypothése. Je crois plutdét que les Microtinés nor-
diques, tout comme le milieu dans lequel ils vivent, se singula-
risent par des caractéristiques particuliéres, qualitatives et quan-
titatives. Quand il s’agit d’interpréter le comportement de leurs
populations, il faut tenir compte d’un certain nombre de ces carac-
téristiques et je me propose d’insister sur celles qui relévent de
I’écologie hivernale de ces animaux ; elles sont nombreuses et
montrent 'importance de I’hiver dans la vie des Mammiféres nor-
diques.

QUELQUES REMARQUES PRELIMINAIRES

En 1962 Curry-Lindahl se demandait encore si les Lemmings
de Norvege (Lemmus lemmus) se reproduisaient ou non sous la
neige ; et pourtant, dés 1948, Dunaeva en avait déja fourni la
preuve en ce qui concerne aussi bien Lemmus que Dicrostonyx
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(Dunaeva, 1948). Dans une publication récente traitant des cycles
d’un Lemming du Canada, Krebs (1964 a) limita de son coté ses
références aux travaux russes, aux traductions disponibles, ou aux
résumés rédigés cn langue anglaise. Les travaux américains et
européens traitant des Microtinés nordiques ont donc toujours
péché par une méconnaissance de la littérature russe, pourtant
trés abondante.

Une autre lacune de ces recherches réside, me semble-t-il,
dans la rareté des études faites en hiver. Des investigations appro-
fondies ont été entreprises pendant I’été par Thompson (1955,
1955 a), Pitelka (1957, 1957 a), Krebs (op. cit.) ¢t Clough (1965).
Quoique ces travaux aient mis en lumieére nombre de faits impor-
tants concernant la biologie des L.emmings, ils n’apportent aucune
solution quant a la facon dont leurs populations sont limitées. Les
Scandinaves ont publié¢ d’excellents travaux sur les Microtinés
forestiers, tel celui de Kalela sur Clethrionomys rufocanus (Kalela,
1957), mais ces Rongcurs ont ¢ét¢ négligés en Amérique du Nord.
Il serait pourtant grand temps d’entreprendre des études appro-
fondies sur I’écologie hivernale de ces animaux, les ¢tudes menées
au cours de I'ét¢ n’avant jusqu’ici apporté aucune solution au
prebléme.

Une ¢tude classique sur la neige (Formozov, 1946), encore mal
connue des biologistes en dehors de la Russie, nous donne par
ailleurs une autre raison de chercher dans hiver une solution au
probleme des fluctuations cyeliques des Microtinés nordiques. Le
savant russe divise en effet les animaux en trois catégories selon
leur affinité pour la neige : les Chionophobes qui I'évitent, les
Chioncuphores qui la tolérent quand elle n’est pas trop abondante,
et enfin les Chionophiles. Ceux-ci sont morphologiquement adaptés
a la neige ou en dépendent pour leur survie au cours de Thiver.
Or toutes les especes eveliques sont Chionophiles ; est-ce la Ieffet
du simple hasard ?

J’aimerais enfin faire quelques remarcques sur Padjectif « nor-
mal » lorsqu’il est utilisé pour qualifier la densité de la population
des espeéces cycliques. C’est une notion généralement admise que les
années de pointe, avee leurs phénomenes concomitants (adultes de
forte taille, maturation lente des jeunes, arrét prématuré de la
reproduction), se répetent a la cadence d’une fois tous les trois ou
quatre ans. Le reste du temps, la densit¢ de la population est
moyenne, mais il arrive souvent au’elle soit réduite et alors
les phénomeénes précités ne se produisent pas. Il parait donc
logique de considérer comme normales les populations de faible
densité et comme atypiques celles des années de pointe. S’il en
est bien ainsi les facteurs limitants normaux sont ceux qui main-
tiennent la densité de la population a un bas niveau et non ceux
qui prévalent au cours des années de pullulation. Une idée analogue
fut déja émise pour les Insectes en 1929 (Thompson, 1929). Je suis
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de ce fait porté a considérer les fluctuations des Microtinés non
pas comme des oscillations de part et d’autre d’unc moyenne,
mais plutot comme des changements périodiques se produisant au
sein d’une population de faible densiteé.

CARA(ITI:IRISTIQUES DU MILIEU DANS LES REGIONS NORDIQUES

Dans les régions tempérées, on divise habituellement 'année
en quatre saisons. Plus au nord, le caractére de chacune de ces
dernieres s’cstompe et leur nombre se réduit en pratique a deux,
chacune d’elles ¢tant caractérisée respectivement par la présence
ou par l'absence de neige. les périodes de présence (hiver) ct
d’absence (printemps, été et automne) se répartissent en propor-
lion au moins égale, sinon double. en faveur de la premiére. La
neige affecte pratiquement tous les aspects de la vie des Micro-
tinés — locomotion, disponibilité de la nourriture, thermorc¢gula-
tion, exposition aux prédateurs, ete.

En outre, son arrivée ct sa disparition créent des périodes cri-
tiques dans la vie des Chionophiles. Pruitt (1957) a bien décrit la
période critique automnale : celle-ci débute quand la température
de DP’air devient inféricure a celle de la terre, les deux ¢tant au-
dessous de zéro degré Celsius (« thermal overturn ») ; elle finit
quand une couche de neige stable (environ 20 cenlimétres)
recouvre le sol (« hiemal threshold »). Celte dernicere condition
a pour effet non sculement d’amortir les changements de tempé-
rature, mais aussi d’offrir un abri contre la plupart des prédateurs.

Dunaeva (1918) a trouvé que sur le Yamal, la période critique
la plus séricuse pour les Microtinés coincidait avec la fonte du
printemps, époque ot une grande quantité d’eau recouvre la sur-
face gelée du sol de la toundra, novant les nids des Microtings,
leurs pistes, leurs tunnels et leurs terriers. I est possible cepen-
dant que cette période printaniére soit ¢galement critique pour
tous les Chionophiles, puisqu’on I’'a mentionnée chez des animaux
qui d’ordinaire ne souffrent guére de telles inondations, comme
les Té¢traonidés (Moran, 1951 ; Siivonen, 1957 ; Seiskari, 1962 ;
Jankins et al., 1963).

Cette période critique du printemps qui peut affecter la
reproduction des survivants et, dans des cas extrémes, peut méme
entrainer une forte mortalité, a peut-étre un lien avec le cycle
végétal annuel. Les plantes possédent une valeur nutritive qui
varie sclon qu’elles sont en période de croissance, ou en période
de quiescence hivernale (Hellmers, 1940 ; Campbell ¢t Cassady,
1954) et ceci peut affecter la reproduction en particulier chez plu-
sieurs especes de Mammiferes et d’Oiseaux des régions tempérées,
telles qu'Oryzomys palustris (Negus et al., 1960), Oryctolagus cuni-
culus (Poole, 1960), Odocoileus virginianus (Verme, 1962) et Lago-
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pus scoticus (Jenkins et al., 1963). Ceux qui étudient les Microtinés
nordiques n’ont pas poussé trés avant I’étude de l’effet de ces
variations, a ’exception de Schultz (1964). Notons, par ailleurs, que
I’on a observé de grandes variations d’un printemps a ’autre dans
la durée de cette période critique de fonte des neiges (Krebs,
1964 ; Koshkina, 1957 ; Koshkina et Khalanskii, 1962).

La végétation peut encore exercer une action sur les animaux
de deux autres facons. La premiére est la variabilité avec laquelle
sont produites d’une année sur 'autre les baies et les graines
(Formozov, 1933). Aprés avoir étudié les habitudes alimentaires
des Microtinés de la péninsule de Kola, Koshkina (1937) arriva, en
effet, a la conclusion que Clethrionomys glareolus et C. rutilus
ont probablement besoin de baies pour pouvoir se reproduire
normalement, tandis que C. rufocanus et les Lemmings, bien que
consommant des baies quand ils peuvent s’en procurer, semblent
étre capables d’utiliser un régime constitué exclusivement de
verdure.

La seconde a trait a I’état de conservation des végétaux sous
la neige, aspect du probléme sur lequel les biologistes dont nous
venons de parler ont beaucoup insisté, mais sur lequel la littéra-
ture occidentale s’avére littéralement muette. Un automne sec, des
gelées subites, accompagnés de I’établissement hatif d’une cou-
verture de neige stable, permettent la conservation de la majeure
partie des matieres nutritives des plantes et de leurs fruits. Par
contre, un automne humide, une couverture de neige qui tarde a
s’établir, des gels et dégels successifs, laissent dans la neige des
végétaux en mauvaise condition.

Enfin, je ne partage pas l'opinion de Curry-Lindahl (1962)
quand il appuie Dymond (1947) en affirmant que la toundra
constitue un milieu uniforme. I1 n’y a aucun habitat ol la présence
d’une grande variété de micromilieux soit aussi importante. Cette
particularité se manifeste surtout au cours des périodes critiques
mentionnées. Dans la toundra, c’est d’abord dans les dépressions,
la ou1 la neige a tendance a s’accumuler, que s’établit une couver-
ture de neige stable ; par contre, de grandes étendues de terrain
peuvent en étre dépourvues et se révéler ainsi inutilisables par
les Microtinés au cours de ’hiver. Le contraire se produit au prin-
temps quand ce sont les parties les plus basses qui sont d’abord
inondées ; les animaux doivent alors chercher refuge dans des

endroits plus élevés.

Les micromilieux sont de moindre importance dans la taiga
ou la neige est moins sujette a étre balayée par le vent. Pruitt
(1960) a cependant montré que I’accumulation de la neige sur les
coniféres (qali) crée de nombreux vides dans I’habitat de la taiga

(gamaniq).
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CARACTERISTIQUES DES MICROTINES « CYCLIQUES »

De nombreux travaux (par exemple ceux d’Elton, 1942 ;
Pitelka, 1957 ; Kalela, 1957 ; Krebs, 1964 a ; Fuller (inédits) et une
quantité d’articles russes passés en revue par Schwartz, 1963)
ont montré que les densités de population d’un grand nombre
de Microtinés de la toundra et de la taiga subissent des variations
périodiques. Deux caractéres sont particuliers a ces variations :
d’abord leur régularité et ensuite leur intensité.

Les maximums se produisent habituellement tous les trois ou
quatre ans et, s’il arrive parfois que 'intervalle qui les sépare soit
de deux ou de cingq ans, il dépasse rarement ce dernier chiffre,
ce qui donne, pour la période qui s’écoule entre deux années de
pointe, une moyenne de plus de trois ans. Au cours d’une année
de pullulation, la population est plusieurs fois plus dense qu’elle
n’est au cours des autres ; sur la péninsule de Kola, Koshkina (1957)
a trouvé pour Clethrionomys, par exemple, un facteur d’augmen-
tation de l'ordre de cinqg cents.

Les Microtinés de la toundra et de la taiga sont essentiel-
lement annuels (Degerbol et Mohl-Hansen, 1943 ; Thompson, 1955)
et survivent rarement, sinon jamais, deux hivers successifs. Les
adultes qui ont hiverné une fois disparaissent en aoit (Krebs,
1964 a ; Koshkina et Khalanskii, 1962 ; Kalela, 1961 ; Fuller, tra-
vaux inédits). On n’a pas toujours tenu compte de ce fait (par
exemple Curry-Lindahl, 1962), bien qu’il semble avoir au moins
deux implications importantes. D’abord, toute comparaison entre
le taux de survie des adultes et celui des jeunes au cours de
I’hiver est d’une validité douteuse, puisque tous les individus qui
ont déja un hiver a leur crédit sont appelés a4 disparaitre. Ensuite,
cette situation se résumant a un taux de mortalité annuelle de
100 %, il va de soi que pour que la population se maintienne, une
fécondité élevée est nécessaire.

Or si les Microtinés jouissent d’'un potentiel de reproduction
élevé, cela est dii au nombre des portées et non au nombre des
jeunes par portée, les femelles redevenant vite en chaleur aprés la
mise bas et les jeunes atteignant leur maturité rapidement. I1 y
a des années ol les Lemmings se reproduisent sous la neige, mais
il faut se rappeler que la reproduction cesse toujours au cours des
deux périodes critiques — printemps et automne (Koshkina et
Khalanskii, 1962). L.a citation suivante tirée du travail précité
(p. 614) illustre le haut potentiel de reproduction du Lemming
de Norvege, potentiel qui différe peu de celui des autres espéces de
Lemmus et de Dicrostonyx :

« Au cours d’un été de courte durée, la plupart des vieilles
femelles réussirent a mettre bas trois portées et les jeunes de la
portée de juin, deux. A la fin de la saison, quelques vieilles
femelles avaient a leur compte 24 rejetons et les jeunes 12 ou 13.
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Au cours des années 1957 et 1958, les L.emumings se reproduirent en
trés grand nombre, non sculement au cours de I’été mais aussi
pendant hiver. L’automne (septembre) et le printemps (avril-
mai) marquérent cependant un arrét de leur activité. Les femelles
qui étaicnt venues au monde en juin ct juillet 1957 et qui avaient
véeu jusqu’en aott 1958 mirent bas, au cours de leur vie, de six a
sept portées (jusqu’a 40 rejetons). Au cours de cette année, les
descendants d’une seule famille auraient pu se chiffrer, en
I’absence de mortalité, a 1000 ou 1 500 individus. »

On ne peut faire autrement que de conclure que, pour qu’il
s¢ produise une pullulation, il est indispensable qu’il v ait repro-
duction au cours de ’hiver ; il reste done a déterminer les facteurs
qui seraient susceptibles de la provoquer ct de la favoriser.

Chez les Campagnols, la fécondité est moins grande que chez
les Lemmings puisque d’une part, ils ne se reproduisent appa-
remment pas au cours de Phiver et que, d’autre part, bien que les
jeunes parviennent vite & maturité, ccela prend plus de temps que
dans le cas des LLemmings. Chez les Campagnols 'importance des
conditions d’hivernage pour la reproduction n’est donc pas aussi
évidente.

Il est encore une autre particularité qui vient s’ajouter aux
précédentes et qui est bien mise en évidence par les travaux de
Quay (1860) : les Microtinés ne semblent pas capables de sc repro-
duire a de basses tempcératures. Quay a montré que la femelle de
Dicrostonyx n’ovule pas quand elle se trouve a des températures
plus basses que cing ou six degrés Celsius sous zéro ; ces tempéra-
tures cependant n’arrétent pas la spermatogéneése. Si un tel phéno-
mene est général chez les Microtinés, il est une fois de plus évident
qu’il est important de¢ connaitre le milieu subnévéen.

Il peut sembler anormal que des animaux de la toundra et de
la taiga, pourtant exposés a des hivers rigoureux, aient une four-
rure pceu isolante ct par conséquent une température critique
relativement élevée. Cependant les travaux bien connus de Scho-
lander et al. (1950, 1950 a, 1950 b) ¢t de Hart (1956) pour I'Amé-
rique du Nord, ainsi que les recherches russes (passées en revue
par Schwarlz, 1963) ne laissent aucun doute sur la réalité de ce
fait. Il faut donc conclure, a la suite de nombreux auteurs, que
ces animaux ont absolument besoin de la protection que constitue
une couche de neige stable.

On peut en outre postuler comme Shelford (1943), Johnston
(1951), Hayward (1965) et Siivonen (1962) qu’en I'absence de cette
protection supplémentaire, il y aurait un taux de mortalité élevé.
Des auteurs russes tels que Dunaeva (1948), Koshkina (1957) et
Koshkina ct Khalanskii (1962) ont fréquemment aussi mentionné
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cette particularité chez les Campagnols et les Lemmings du nord
de la Russie.

Unc autre caractéristique des Chionophiles semble étre le
fait qu’ils peuvent a peine maintenir leur poids au cours de ’hiver
ct maigrissent la plupart du temps. Siivonen (1957) mentionne le
méme phénomene chez les Tétraonidés. Krebs (1964 a) rapporte
que le poids des Lemmings au cours de 'hiver se tient aux alen-
tours de 40 grammes et que ce poids ne semble pas varier au cours
du cycle. Nous avons fait les mémes observations pour Clethrio-
nomys rutilus et C. gapperi, dans la nature et en captivité (travaux
inédits). Krebs (1961 a) scmble appuyver l'idée de Chitty d’apres
laquelle le poids plus ¢levé des adultes au cours de 1'été des
années de pullulation aurait une origine héréditaire. Il serait
pourtant bien surprenant qu’une telle cause génétique ne produise
pas aussi une variation de poids au cours de hiver.

>ar contre, on cst tenté d’interpréter ces variations pondérales
cecmme ¢tant dues au milicu. Comme nous le savons déja, les Chio-
nophiles subissent au cours de lannée, deux changements dans
leurs habitudes alimentaires. Ces changements sont a la fois quan-
titatifs ct qualitatifs. Lorsque la neige est absente, toutes les parties
de la plante sont disponibles ¢t riches en matiéres nutritives (pro-
bablement des protéines indispensables). Au contraire, lorsque la
neige recouvre le sol, la valeur nutritive des plantes est moindre et
certaines de leurs parties sont inaccessibles. De plus, la valeur
nutritive des végétaux varie d’année en année en fonction des
conditions subies durant Pautommne. Un tel mécanisme pourrait
expliquer pourquoi le régime d’hiver, la plupart du temps, suffit
tout juste a lentreticn, alors qu’il permet parfois la reproduction
hivernale, du moins chez les Lemmings.

Deés que des jeunes pousses viennent s’ajouter au régime, il se
produit unc augmentation rapide du poids des individus. Ce sup-
plément semble une néceessité pour la ponte chez les Tétraonidés
(Siivonen, 1957) ct pour la survie des jeunes chez les Odocoileus
virginianus immédiatement apres leur naissance (Verme, 1962).
Il est permis de supposer que ce facteur a aussi une influence
sur la naissance de la premicre portée estivale chez les Micro-
tinés. Si ccette premicre portée échoue, il n’y aura pas assez
d’adultes a I'automne pour produire une « explosion » de la
population.

Il est enfin ¢vident que le poids d’un adulte qui a hiverné et
qu'on capture en juillet, dépend en bonne partie des conditions
rencontrées au printemps. Plus un animal reprend tot au prin-
temps un régime de haute qualité, plus son poids sera ¢levé en
juillet. Par cons¢équent, la densité de population au cours d’une
année de pointe et le poids ¢levé des adultes au cours de cette
méme année, peuvent étre 'un ct 'autre attribuables a une amé-
lioration des conditions du milicu.
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APPLICATION DE CES REMARQUES A UN CYCLE DE LEMMINGS
DECRIT RECEMMENT

Krebs (1964 a) a décrit en détail ce qui s’est passé lors d’un

cycle d’abondance des Lemmings (Lemmus et Dicrostonyx) au
Baker Lake dans les Territoires du Nord-Ouest du Canada, pen-

dant les étés de 1959 a 1962 (Figure 1). On remarquera que la

population qui était peu élevée en 1959, a atteint son maximum en

NUMBERS

LOG

1960, a décliné en 1961, et est restée peu élevée en 1962.

T T T —T T T

TYPE G

SUMMER | WINTER | suMMeER | wiNTER | sumMMerR | winTER | suMMER

1959 1960 1961 1962
LEMMUS

<l ! 28 58 5 i < 27
DICROSTONYX

? 4? 20 38 " 2 6 I
Fig. 1. — Changements généraux de densité dans la population de Lemmings

de Baker Lake, T.N.O., 1959-1962 (d’aprés Krebs, 1964 a).

Bien que Krebs ait admis que les conditions atmosphériques
aient pu avoir quelque influence sur le nombre des Lemmings,

il a spécifiquement refusé d’admettre que le « mauvais temps »
ait été une cause suffisante pour provoquer ce cycle. J’ai réexaminé
les données météorologiques de Krebs et suis arrivé a des conclu-
sions contraires. La température et le degré d’enneigement, jointes

a quelques déductions que I'on peut en tirer sur la biologie des

Lemmings me semblent fournir une explication adéquate des

événements décrits. Des expériences sur le terrain et au labora-
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toire seront cependant nécessaires pour apporter la preuve de
mon point de vue, et c’est dans ce but que j’ai entrepris, avec mes
éléves, une série de recherches, actuellement en cours.

Les figures 2-5 représentent les climatogrammes modifiés du
Baker Lake (N.W.T.) pendant I’hiver de 1958-1959 (de septembre
a juin). Dans ces graphiques, les précipitations sont indiquées
sur 'axe vertical, tandis que la moyenne de la température quo-
tidienne est indiquée sur ’axe horizontal. Un triangle est utilisé
pour représenter la pluie, et un cercle pour représenter la quantité
de neige sur le sol durant le dernier jour du mois. Les symboles
ouverts signifient qu’une précipitation d’une sorte seulement a été
enregistrée durant un mois. Quand pluie et neige ont été enre-
gistrées toutes deux, j’ai marqué sur la courbe la précipitation
qui me semblait biologiquement la plus importante par un symbole
plein. La partie ombrée de chaque graphique représente la limite
arbitraire des conditions que je considére comme critiques pour
les petits Mammiféres subnivéens. Cette « ligne de démarcation »
va de — 15° C sans neige, a — 20° C avec 20 cm de neige ; elle
suit ensuite la ligne de 20 cm de neige indépendamment d’une
baisse continue de température. La ligne de 20 cm est basée sur
les données de Pruitt relatives a ce qui constitue la couche mini-
male de neige stable, mais il n’existe aucune preuve que ces lignes
de démarcation soient droites (peut-étre auraient-elles dii étre
courbes). On ne sait pas non plus a partir de quelle température
le froid constitue un « stress » sérieux pour les Lemmings. Pour
cette raison I’étendue de la « zone critique » indiquée sur le gra-
phique doit étre considérée comme approximative. La surface
de cette zone critique a été plutot sous-estimée que surestimée et
sa délimitation pourrait éventuellement étre étendue davantage
vers la droite (du co6té des plus hautes températures) sur le gra-
phique.

Deux réserves doivent étre exprimées au sujet des données
brutes. Premiérement, il est difficile de mesurer la profondeur de
la neige avec précision dans la toundra parce que sa surface est
constamment balayée par le vent. Ainsi, les enregistrements ont
parfois montré que I'épaisseur de la neige peut augmenter d’un
montant supérieur a la quantité tombée pendant tout le mois.
Cette anomalie est produite par le fait que la neige s’accumule
d’'une maniere inégale aux différents endroits ol on mesure son
épaisseur. Deuxiémement, ’épaisseur de la neige a la fin du mois
peut étre beaucoup plus grande, ou beaucoup moins grande,
qu’elle ne fut durant le jour le plus froid du mois. Cela est parti-
culiérement important pendant I’automne quand I’épaisseur de
la couche augmente. Pendant cette période les conditions aux-
quelles les animaux sont exposés peuvent étre plus dures que celles
indiquées par les chiffres. Compte tenu de ces imperfections, nous
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pouvons passer aux figures 2 a 5 relatives aux changements dans
les nombres de LLemmings tels que les a observé Krebs (op. cit.).

Remarquons qu’au mois de septembre 1958 (Figure 2) il y a
eu d’abondantes précipitations, et que de la pluie, mélée de neige,
est tombée en octobre. Cela veut dire que la nourriture d’hiver
fut probablement de qualité inférieure et que le sol a di étre
recouvert d’une crotute de glace (la « gololeditsa » de Formozov,
19146). Les points correspondants aux mois de novembre et de
décembre se trouvent dans la zone critique : cela suggere que la
mortalité fut grande au début de I'hiver. L.e mois de mai 1959 fut
froid, avec unc movennc de — 10° C (et un minimum a — 26° C).
Juin fut froid aussi avec un extréme de — 132 C. Sur la base dc¢
ces chiffres, on aurait pu prédire une réduction de la population
printani¢re, un début de reproduction retardé, et 'impossibilité
pour les Lemmings d’atteindre des cffectifs ¢levés pendant 1'été.
Krebs trouva effectivement que les Lemmings furent peu nom-
breux pendant I'été de 1959, le premicer de son étude, et il calcula
que la reproduction avait commencé a la date tardive du 12 juin
(Krebs, 1961 a ; tableau 12).

La figurce 3 est un climatogramme des années 1959-60. Notons
qu’il v cut peu de¢ pluic en septembre, et qu’octobre fut frais et
sec. Cela aurait dt contribuer a une bonne préservation des valeurs
nutritives des plantes. Nolons aussi qu’aucun des points ne tombe
dans la zone critique. En fait, la ncige s’accumula rapidement en
décembre a une hauteur deux fois plus grande que le niveau cri-
tique. Sur ces bases, on pouvait prédire une mortalité hivernale
insignifiante ¢t une possibilité certaine de reproduction en hiver.
Notons ainsi que les mois de mai et juin furent comparativement
chauds (moyenne de — 8° € au mois de mai et movenne de + 2,5° C
au mois de juin), ce qui permettait de prédire une croissance
rapide des Lemmings au printemps et un commencement de leur
reproduction a une date précoce. En fait, Krebs a observé unce
reproduction abondante en hiver, un début de reproduction prin-
taniére précoce (le 29 mai), le maximum de poids en juillet, et les
densités les plus fortes en aouat 1960.

Krebs a aussi noté que la reproduction cessa tot pendant cette
annc¢e de pullulation (1960). Ce phénomeéne ne semble pas étre li¢
aux conditions extérieures mais a un vrai mécanisme intrinséque

FFig. 2-5. — Climatogrammes des quatre hivers pendant lesquels Krebs travailla a
Baker Lake, T.N.O. Les valcurs correspondant aux chutes de pluie ou & I’épaisseur
de la couche de neige, au sol, ont été portées en ordonnée et les températures en
abscisse. Les triangles représentent les chutes de pluies mensuelles ; les cercles,
I’épaisseur de la couche de neige au sol & la fin du mois. Des symboles ouverts ont
été mis lorsque des précipitations d’une seule sorte seulement ont été enregistrées,
et des symboles pleins lorsque de la neige était présente sur le sol a la fin du mois,
mais que de la pluie était tombée durant le mois. Les mois ont été figurés par
leur premiére lettre, en commencant par septembre (S) et en terminant par juin (J).
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qui regle le niveau de la population, probablement en relation
avec l'interaction sociale (Christian et Davis, 1964).

En septembre et octobre 1960 les températures furent modé-
rées et les pluies abondantes (Figure 4), ce qui suggere la possi-
bilité de formation d’une crotiite de glace, et d’une excessive
pénétration d’eau dans les matiéres nutritives produisant ainsi
une diminution de leur valeur alimentaire. Notons qu’une fois
encore les points pour novembre et décembre se trouvent dans la
zone critique, et que le point pour janvier est juste au-dela de la
« ligne de démarcation ». Ainsi, on aurait pu prédire une grande
mortalité durant les premiers mois de I’hiver 1960. Notons aussi
que le mois de juin fut presque aussi chaud, mais plus pluvieux
que le mois de juin 1960 : cependant le mois de mai fut tout aussi
froid, mais plus enneigé, que le mois de mai 1959. LLa population
ayant continué a décliner durant I’été de 1961, bien que juin ait
été favorable en général, on peut supposer qu’'un mois de mai
froid et neigeux entrave gravement la reproduction estivale. En
d’autres termes, mai au Baker Lake est un mois critique pour
les Lemmings.

Krebs a remarqué que ses collaborateurs Eskimos cessérent
de lui envoyer des Lemmings vivants aprés le 15 décembre 1960
bien qu’ils continueérent de lui faire parvenir des exemplaires
« trouvés morts ». Cela pourrait étre interprété comme la preuve
d’une grande mortalité en hiver, quoique Krebs ne I’'ait pas fait.
Il ne considere pas le manque de nourriture comme pouvant
étre la cause de cette mortalité, parce que les cadavres que
lui envoyaient les Eskimos avaient encore des réserves adi-
peuses. Cependant, Howard (1951) a démontré que « pendant une
famine causée par de grands froids » les petits animaux exposés
a des gelées périssent sans avoir perdu beaucoup de poids, parce
qu’ils sont incapables de mobiliser leurs réserves de nourriture
assez vite. Sealander (1951) a observé le méme phénomeéne chez
Peromyscus.

La figure 5 est un climatogramme pour la derniére année des
études de Krebs. Notons que bien que le mois de septembre ait été
froid et pluvieux, la neige tomba de bonne heure dans la saison
et aucune des températures relevées ne se situa dans la zone cri-
tique. Les conditions de mi-hiver paraissaient donc avoir été favo-
rables a la survie et a la reproduction sous la neige, bien que le
mois de janvier ait été trés froid. On aurait pu alors prédire une
pullulation de Lemmings pour I’été 1962. Mais le mois de mai
fut beaucoup plus froid que durant les années précédentes
(moyenne de —13° C) et une couche de neige demeura sur le
sol jusqu’a la fin du mois. Juin dut évidemment étre un mois
de grandes inondations, causées par la fonte des neiges et par
les pluies (2,5 cm de pluie relevés). I1 dut donc y avoir un retard
de la végétation et de la reproduction des Lemmings.
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Krebs nota des reproductions hivernales en décembre, janvier,
mars, avril et mai, au moins parmi les Dicrostonyx males. Il a
aussi remarqué que la reproduction d’été commenca seulement
le 14 juin, date la plus tardive observée durant les quatre années
de son étude. Quand Krebs termina son travail en aolt 1962
aucune pullulation ne s’était produite. Les figures 6 et 7 repren-
nent les données précédentes en permettant la comparaison
des diverses années. On remarquera les points importants sui-
vants : le mois de septembre 1959 qui a précédé I’année de pointe
fut plus sec que les autres mois de septembre des trois autres
années. Les points pour le mois d’octobre se répartissent en deux
groupes. L’un correspond a des conditions favorables : le temps
froid et plus sec rend improbable la formation de crottes de glace
ce qui favorise la préservation de la végétation ; de plus, ’'augmen-
tation rapide de I’épaisseur de la couche de neige (au moins jus-
qu’a un minimum critique) est favorable au Microtinés. L’autre
groupe correspond a des conditions défavorables : le temps plus
doux, accompagné de chutes de pluie modérées, facilite la for-
mation de crofites de glace, ce qui est défavorable a la bonne
conservation de la végétation ; de surcroit, peu de neige subsiste

Baker Lake, NWT 1958-62

80 1961/62 (a) Automne o . 8
Y
60 P 1
1959/60 &

40 s 1.
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Fig. 6-7. — Conditions d’automne et de printemps au Baker Lake, T.N.O., 1958-1959
a4 1961-1962. Symboles identiques a ceux des figures 2-5.
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sur le sol a la fin du mois pour protéger les animaux des tempé-
ratures probablement suffisamment basses pour produire un
« stress » thermique fatal. L.es points des mois de novembre et de
décembre se répartissent aussi en deux groupes : I'un d’eux sc
situe en dedans et ’autre en dehors de la zone du « stress » ther-
mique. Les points du mois de janvier se situent tous en dehors de
la zone critique comme indiqué sur la figure, mais durant les deux
hivers qui précéderent les deux étés de basse population, ces
points se sont situés sur la ligne de démarcation.

>assant aux conditions du printemps, il semble qu’il ne se passa
rien de remarquable durant les mois de mars et d’avril. Les points
représentatifs des températures moyvennes correspondantes sont
groupés sensiblement dans la méme portion du graphique ct
quoique D'épaisscur de la neige ait varié, elle fut toujours supé-
ricure a la profondeur critique de 20 e¢m. Cela ne fut pas le cas
cn mai. I est a noter que le mois de mai 1960 fut de beaucoup le
plus chaud, tandis que le mois de mai 1962 fut nettement le plus
froid des quatre annces considérées ; il fut aussi spécialement
remarquable par les grandes quantités de neige recouvrant encore
le sol. Les Lemmings atteignirent leur nombre maximum apres le
mois de mai chaud de 1960, mais leur densité n’augmenta pas
apres le mois de mai froid et neigeux de 1962, bien que Ihiver
de 1961-1962 ait sembl¢ devoir leur étre favorable. Les points pour
le mois de juin sont de nouveau partagés en deux groupes —
mais le mois de juin fut chaud en 1960, I’ « année de pointe »,
tout comme cen 1961, anncée de déelin continu.

RESUME ET CONCLUSION

Dans cet article j’ai essavé de suggérer que les populations de
Microtinés sont maintenues a de bas niveaux par des conditions
adverses de leur milieu. Cependant, la fécondité de ces animaux
est si grande que dés que survient un relachement du mécanisme
de controle imposé par I'’habitat ils peuvent atteindre leur nombre
maximum en quelques mois. Les L.emmings en sont capables, en
tous cas, aprés une période de reproduction hivernale, suivie d’une
peériode de reproduction normale en ¢été. En ce qui concerne les
Microtinés foresticrs, deux séries successives de mises-bas pen-
dant I’¢té sont peut-étre nécessaires.

I1 semble qu’il y ait deux périodes critiques chaque annce, ¢n
automne ct au printemps. Durant la période critique automnale
une grande partie de la toundra n’est pas propice aux Lemmings
parce que les températures du sol et de I'air sont au-dessous de
0° C et parce qu’il n’y a pas de couche de neige isolante. Cependant,
des micromilieux favorables existent, par cxemple, dans des
« creux » ol la premiére neige s’accumule. Je suggére que l'ordre
de grandeur de la population gui survit a ’hiver dépend direc-
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tement du nombre de ces micromilieux favorables. Dans cette
facon de voir, la « capacité limite » de I’habitat ne dépend donc
directement ni de la quantité de nourriture, ni de la densité de
la population.

Par ailleurs, de la période automnale dépend aussi la qua-
lité de la nourriture accessible aux animaux sous la neige. Si la
couche de neige est suffisante pour servir de protection, et la
nourriture de qualité adéquate, la reproduction peut continuer sous
la neige, chez les LLemmings en tout cas.

I.a seconde période critique sc¢ situe au printemps — a peu
prés a ’époque de la fonte des neiges. De nouveau, le nombre des
micromilieux-refuges, est réduit, cette fois par I'inondation dans
les points bas. Pendant ce temps, la reproduction est toujours inter-
rompue, et la mortalité peut-étre élevée. Si la période défavorable
s¢ prolonge, la croissance et la reproduction des animaux qui ont
survécu a I’hiver sont retardées.

Ainsi, pour produire une « ¢xplosion » de la population chez
les I.emmings, quatre conditions sont nécessaires : (1) la végé-
tation doit étre gelée de bonne heure dans la saison pour que sa
raleur nutritive soit préservée ; (2) la période critique autom-
nale doit étre courte, pour permettre a un nombre maximum
d’animaux d’atteindre hiver ; (3) les chutes de neige doivent étre
suffisantes pour que la température sous la neige ne tombe pas
sensiblement au-dessous de O° C, rendant ainsi possible la repro-
duction hivernale ; et enfin (1) le printemps doit venir tot ct rapi-
dement. Il doit v avoir une importante sublimation de la neige,
plutot que des fontes géncératrices d’inondations. I.a végétation
nouvelle doit apparaitre tot pour apporter aux animaux les calo-
ries ct les protéines qui leur sont nécessaires pour croitre ct se
reproduire.

L.a fin de la pullulation serait liée a lintervention de deux
facteurs. En premier licu, la reproduction d’¢té est probablement
limitée par un mécanisme régulateur dépendant de la densité
(« density-dependent mechanism ») qui met fin a augmentation
du nombre des individus. En second licu, les animaux en exces
sont incapables de trouver un micromilieu adéquat leur permet-
tant de passer la période critique automnale. I.a densité de la
population est alors fixée par la « capacité limite » du milicu.

SUMMARY

In this paper I have suggested that the populations of Lem-
mings are normally held at low levels by adverse environmental
factors, chiefly factors associated with snow. However, the
fertility of these animals is so great that if there is a temporary
relaxation in the environmental control mechanism, a population
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peak can be produced in a few months — a period of winter
breeding, followed by a normal summer reproductive period.

There appear to be two critical periods in the year. The fall
critical period begins with « thermal overturn » and ends with the
« hiemal threshold ». Pruitt (1957) has shown that the former
occurs at about the same date each year because it is a function
of latitude whereas the latter may be quite variable. During
the critical period much of the tundra becomes unsuited to
Lemmings because both soil and air temperatures are below 0°C
and no insulating blanket of snow is present. There will, however,
be favorable microhabitats — in the hollows where the first early
snow accumulates for example — and I suggest that the size of
the overwintering population depends directly upon the number
of such favorable microhabitats, ie. the « carrying capacity » is not
related either to food supply or population density.

The autumn period probably also governs the quality of the
food available to the animals during the winter. Given a sufficient
snow cover and food of adequate quality, Lemmings reproduce
under the snow.

The second critical period occurs in the spring at about the
time of the melting of the snow. Again, the number of secure
microhabitats may be reduced, this time by flooding of the lower
sections. At that time of year reproduction invariably stops, and
many deaths may occur. If the unfavorable period is prolonged,
growth of the overwintered animals and the beginning of summer
breeding are both delayed.

Thus to produce a Lemming outbreak the following sequence
of events should occur : 1) vegetation should be quick-frozen in
order to preserve its nutrient value ; 2) the fall critical period
should be short in order to permit the maximum number of animals
to enter the winter ; 3) snowfall should be sufficient to ensure that
the subnivean temperature does not fall much below 0°C, so that
winter breeding can occur; 4) spring should come early and
quickly with much sublimation of the snow, rather than melting,
and green vegetation should appear early to give the animals the
energy and protein source necessary for growth and reproduction.

The outbreak are terminated by two factors. First, summer
reproduction is dampened presumably as a result of social stress,
thus putting an end to population increase. Second, the excess
animals are unable to find a secure microhabitat at the fall critical
period and the population density is once more reduced to the
carrying capacity of the environment.
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