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Photographie 1. Renard « mulotant ». Moins que de mulots, le renard 
est un prédateur redoutable des campagnols des champs.
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Résumé
Les campagnols prairiaux peuvent atteindre des densités élevées avec des fl uctuations de population pluriannuelles 
de grande amplitude, et ils sont à la base de communautés de prédateurs dans le nord de l’Eurasie et en Amérique 
du Nord. Ce statut les place au cœur des confl its de gestion où les préoccupations de protection des cultures et de 
santé sont souvent mises en opposition avec les problèmes de conservation. Ici, un suivi de 20 ans décrit les effets 
des grandes variations des populations de campagnols prairiaux sur les densités et les besoins alimentaires théoriques 
quotidiens (TFI) des prédateurs de campagnols. Nos résultats montrent comment la communauté des prédateurs a 
réagi aux variations d’abondance de campagnols et comment elle s’est réorganisée avec l’augmentation d’un prédateur 
dominant, ici le renard roux. Cette augmentation est concomitante du déclin des populations de lièvre, de chat forestier 
et de chat domestique. Elle n’a pas conduit à une augmentation du nombre moyen de prédateurs présents dans la zone 
d’étude, suggérant des compensations parmi les espèces résidentes. Les grandes variations du nombre de prédateurs 
peuvent être clairement attribuées à l’augmentation temporaire des populations d’oiseaux de proie mobiles en réponse 
aux pullulations de campagnols prairiaux. Cette étude fournit un ensemble de données visant un dialogue factuel et 
constructif sur les objectifs et les options de gestion entre toutes les parties prenantes de ces socio-écosystèmes.

Mots-clés : renard, lièvre, campagnol terrestre, campagnol des champs, prédation.

Long-term monitoring of the numerical response of predators to large variations 
of grassland vole abundance in the Val d’Usiers, Jura Massif

Abstract
Grassland voles can reach high densities with multi-annual population fl uctuations of large amplitude, and they are 
at the base of predator communities in Northern Eurasia and Northern America. This status places them at the heart 
of management confl icts wherein crop protection and health concerns are often raised against conservation issues. 
Here, a 20-year survey describes the effects of large variations in grassland vole populations on the densities and the 
daily theoretical food intakes (TFI) of vole predators. Our results show how the predator community responded to 
prey variations of large amplitude and how it reorganized with the increase in a dominant predator, here the red fox. 
This population increase is concomitant with the decrease in hare, wildcat and domestic cat populations. It did not 
lead to an increase in the average number of predators present in the study area, suggesting compensations among 
resident species. Large variations in vole predator number could be clearly attributed to the temporary increase in the 
populations of mobile birds of prey in response to grassland vole outbreaks. Our study provides empirical support for 
evidence-based and constructive dialogue about management targets and options between all stakeholders of such 
socio-ecosystems.

Key words : fox, hare, montane water vole, common vole, predation.
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1. Introduction
De longue date, les rongeurs ont été souvent perçus comme des agents destruc-

teurs pour les cultures et un réservoir de maladies. Parmi eux, les campagnols peuvent 
atteindre des densités élevées avec des fl uctuations de population pluriannuelles de grande 
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amplitude, et ils sont souvent considérés comme 
des ravageurs dans de nombreux agrosystèmes 
tempérés (KREBS, 2013). Bien que persécutés 
pour cette raison, leurs effets sur la biodiver-
sité sont cependant cruciaux (DELIBES-MATEOS 
et al., 2011). Ils sont à la base des réseaux 
trophiques qui maintiennent les communautés 
de prédateurs dans le nord de l’Eurasie et en 
Amérique du Nord, ainsi que de la modifi cation 
du cycle des nutriments, de l’aération du sol, 
et des communautés végétales (NICOD et al., 
2020). Ce statut les place au cœur des confl its 
de gestion où la protection des cultures et la 
santé se heurtent par exemple à des questions 
de conservation. De plus, l’utilisation de produits 
chimiques pour lutter contre les rongeurs peut, 
par intoxication secondaire, déprimer les popu-
lations de prédateurs qui contribuent pourtant 
à la régulation des populations (JACQUOT et al., 
2013 ; COEURDASSIER et al., 2014).

Les parties prenantes de ces systèmes sont 
souvent les protagonistes de débats interminables 
sur l’adoption de réglementations et de décisions 
de gestion, chacun préconisant de mettre en 
priorité un parmi les nombreux objectifs de 
gestion possibles (agriculture, chasse, protec-
tion de certaines espèces, santé). C’est le cas 
dans les montagnes du Jura où des pullulations 
massives d’une espèce de campagnol prairial, 
le campagnol terrestre, Arvicola amphibius 
(anciennement Arvicola terrestris (CHEVRET et 
al., 2020)), se produisent avec des cycles de 5 à 
6 ans et des densités de population dépassant 
500-1 000 individus par hectare. Ces pics de 
densité élevée se propagent à l’échelle du massif 
à travers les prairies sous la forme d’une onde 
appelée « vague voyageuse » (GIRAUDOUX et al., 
1997 ; BERTHIER et al., 2014). Des pullulations 
de campagnol des champs, Microtus arvalis, un 
autre campagnol prairial, se produisent également 
jusqu’à atteindre plusieurs milliers d’individus par 
hectares, cependant, elles ne sont pas cycliques 
dans cette zone (GIRAUDOUX et al., 2019). Des 
études antérieures ont montré que la dynamique 
des populations des deux espèces est façonnée 
par les caractéristiques du paysage. Les réseaux 
de haies et les parcelles boisées amortissent la 
dynamique des populations dans les prairies 
environnantes et, par contre, les paysages 
de prairies ouvertes l’amplifi e (DELATTRE & 
GIRAUDOUX, 2009). Ces pullulations fournissent 
régulièrement des quantités massives de proies 
dans les prairies (jusqu’à > 80 kg.ha-1) pour de 
nombreuses espèces de mammifères carnivores 
et d’oiseaux de proies. Par ailleurs, dans ces 
systèmes, coexistent de faibles densités de proies 
alternatives, moins accessibles du fait de la hau-
teur de la végétation et/ou de leur comportement 
anti-prédation, comme les petits mammifères des 

Photographie 2. La densité du campagnol terrestre peut 
dépasser plusieurs centaines d’individus par hectares.

Photographie 3. Le renard roux consomme plusieurs milliers 
de campagnols chaque année.

Photographie 4. L’abondance du milan royal est largement 
déterminée par l’abondance de ses proies, ici les campagnols de 
prairie, mais il quitte généralement les plateaux du Jura l’hiver, 
quand la neige y est trop abondante.
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forêts, des marais et des friches (environ 3 kg.ha-1 au maximum) (par ex. campagnol 
roussâtre, Myodes glareolus, Campagnol agreste, Microtus agrestis, mulots, Apodemus 
sp., campagnol souterrain, Microtus subterraneus, etc.) (GIRAUDOUX et al., 1994) ou le 
lièvre, Lepus europeus.

Les variations de la structure des communautés de prédateurs en réponse à l’abon-
dance des proies n’avaient jamais été documentées dans ce système. Cette carence 
limitait les comparaisons avec les écosystèmes analogues décrits dans d’autres parties 
du monde où des variations d’abondance de petits mammifères se produisent, et était 
problématique pour raisonner la gestion d’un tel système sur une base factuelle. De 
plus, une expérience involontaire à grande échelle était offerte par le fait que le contrôle 
chimique des populations de campagnols terrestres dans les années 1990, avait conduit 
à une diminution spectaculaire de la population de renards, et à son rétablissement 
progressif les années suivantes après un changement dans les pratiques de contrôle 
des campagnols (JACQUOT et al., 2013).

Le but de cette étude de 20 ans est de décrire les effets des grandes variations des 
populations de campagnols des prairies sur leurs communautés de prédateurs et de 
l’augmentation à long terme de la population de renards dans un tel système. Les objec-
tifs étaient de (i) décrire comment une communauté de prédateurs réagit aux variations 
de proies de grande amplitude, (ii) décrire comment cette communauté se réorganise 
sur le long terme avec l’augmentation d’un prédateur dominant, ici le renard roux, (iii) 
tenter de quantifi er la consommation de proies de cette communauté de prédateurs.

2. Matériel et méthodes
L’étude a été réalisée autour du hameau de Pissenavache (46,95 ° N, 6,29 ° E) 

près du val d’Usiers dans le Doubs, sur une superfi cie de 3 425 ha (2 646 ha de terres 
agricoles, 1 094 ha de forêt, 167 ha de bâtiments), à une altitude moyenne de 850 à 
900 m (fi gures 1 et 2), dans la ZELAC. La ZELAC ou Zone expérimentale de lutte 
anti-campagnols, est un espace géré par un groupement d’éleveurs, avec l’appui de 
la FREDON de Bourgogne Franche-Comté et du laboratoire Chrono-environnement, 
pour y expérimenter des méthodes intégrées et respectueuses de l’environnement de 
contrôle des populations de rongeurs. Près de 100 % des terres agricoles sont des prairies 
permanentes utilisées pour les pâturages et la fauche.

1 km

Bians-les-Usiers

Goux-les-Usiers

Sombacour

Chaffois

Houtaud

Dommartin

Vuillecin

Forêts
Prairies
Bâtiments

Piste de comptage en bord de route
Ancien contournement
Transect petits mammifères

a

b

c

P1

P2

Figure 1. Localisation de la zone d’étude. a, emplacement général ; b, zone d’étude (carré rouge) et communes ; 
c, occupation du sol, itinéraire des dénombrements en bordure de route et des transect de petits mammifères, P1 
et P2 indiquent les directions des photos de la fi gure 2. Les limites des communes sont dérivées d’OpenStreetMap 
et l’occupation du sol de « BD Carto » fournie gratuitement pour la recherche par l’Institut Géographique National, 
modifi ées sur la base d’observations de terrain.
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Figure 2. Vues générales de la zone d’étude. En haut, à partir de l’itinéraire de comptage en bordure de route à P1 
(voir la fi gure 1) ; en bas, à P2 avec le hameau de Pissenavache, un tronçon de la route de comptage en bord de 
route est visible en arrière-plan (clichés en date du 20 février 2020).

Pour l’essentiel, les populations de prédateurs et de lièvres (Lepus europeus) ont été 
suivies de juin 1999 à septembre 2018 (20 ans) par comptages nocturnes et diurnes en 
bordure de route. Chaque événement d’échantillonnage consistait à conduire une voiture 
avec 4 personnes (le conducteur, un enregistreur de données et deux observateurs) le 
long d’un parcours fi xe de près de 20 km, à moins de 20 km/h. Les observations étaient 
effectuées à l’aide de projecteurs de 100 W la nuit et de jumelles pour l’identifi cation 
des espèces. L’échantillonnage appelé « session » était effectué 3 nuits consécutives 
après le coucher du soleil. Le même parcours était réalisé de jour tôt le matin. Un indice 
d’abondance kilométrique (IKA) a été calculé pour chaque session comme le nombre 
maximum d’animaux enregistrés par km (fournissant ainsi une limite inférieure pour le 
nombre d’animaux présents). Pour convertir les IKA en densité, la distance des obser-
vations à l’itinéraire a été analysée en utilisant la méthode dite du distance sampling, 
avec une distance de troncature incluant au minimum 90 % des observations pour 
chaque espèce (THOMAS et al., 2010). Les besoins alimentaires quotidiens théoriques 
(TFI, Theoretical food intake) par espèce de prédateur ont été calculés selon la méthode 
de CROCKER et al. (2002).

L’abondance relative des petits mammifères (A. amphibius, M. arvalis et Talpa 
europea) a été évaluée d’avril 2007 à octobre 2018 à l’aide d’une méthode de transect 
adaptée de DELATTRE et al. (1990) et GIRAUDOUX et al. (1995) ; un parcours de 5 m de 
large à travers la zone d’étude a été divisé en intervalles de 10 m de long et la proportion 
d’intervalles positifs pour les indices frais (tumuli, taupinière, piste, fèces, herbe coupée 
dans les trous) a été considérée comme un indice d’abondance. La longueur totale du 
parcours était de 11,6 km (fi gure 1). Pour obtenir des évaluations d’abondance à plus 
grande échelle spatio-temporelle, l’abondance a également été évaluée une fois par an, à 
l’automne, à l’échelle de la commune, par des techniciens de la FREDON de Bourgogne 
Franche-Comté, dans les 7 communes traversées par l’itinéraire de comptage (fi gure 1). 
La dynamique de l’abondance des ressources en proies dans les prairies a été estimée (i) 
sur la période de temps où les transects ont été effectués, en additionnant l’abondance 
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relative d’A. Amphibius et M. arvalis divisée par quatre, divisée par le maximum de 
cette somme sur la série et (ii) avant ce laps de temps, en l’absence de transect, en 
divisant le score FREDON par le score le plus élevé enregistré au cours de l’étude (5). 
Cette méthode prend en compte le fait que la masse corporelle de M. arvalis est quatre 
fois plus petite que celle d’A. amphibius en moyenne. Elle permet de mieux visualiser 
la variation des populations de rongeurs des prairies à la même échelle et de combler le 
vide lorsque les données de transect faisaient défaut. L’amplitude de la phase de haute 
densité est biaisée à un degré inconnu avec cette méthode (par la sommation arbitraire 

des abondances relatives pondérées, enchaî-
nées avec des scores FREDON standardisés), 
mais pas les emplacements temporels des 
phases de faible densité. Ainsi, l’alternance 
entre phases de haute densité et de basse 
densité, toujours très importantes (allant de 
0 à plusieurs centaines de campagnols/ha), a 
été représentée de manière robuste et correcte 
sur la série chronologique comme un indice 
d’abondance, de la meilleure façon possible 
compte tenu de la qualité des données.

Les données concernant l’usage de roden-
ticides (bromadiolone) dans les 7 communes 
concernées, pour le contrôle des populations 
de campagnol terrestre, ont été fournies par 
la FREDON de Bourgogne Franche-Comté.

Pour modéliser les éventuels liens entre 
un comptage et les variables du milieu, nous 
avons utilisé des modèles linéaires générali-
sés avec une distribution d’erreur de Poisson 
de la forme : n = a0 + a1ln(x1) + a2x2 + a3x3 
+ a4x4 + ε, avec n, le nombre d’observations 
d’une espèce donnée, x1, la longueur de l’iti-
néraire, x2, le temps, x3, la saison, x4, l’indice 
d’abondance des proies, ai, les coeffi cients 
du modèle, et ε, les résidus. Comme il s’agit 
de séries chronologiques possiblement auto-
corrélées, l’inférence statistique a été calculée 
à l’aide de tests de permutation.

3. Résultats

3.1.  Variations des 
ressources en proies 
prairiales

La fi gure 3a montre les variations cycliques 
du campagnol terrestre de 1989 à 2018. Les 
communautés de prédateurs ont été suivies 
au cours des quatre derniers cycles, mais 
la dynamique des populations locales de 
petits mammifères l’a été au cours des trois 
derniers cycles seulement (fi gure 3b). Dans 
l’ensemble, cinq périodes de faible densité ont 
pu être identifi ées (1999, 2007, 2010-2011, 
2014 et 2017) en alternance avec quatre 
pics de populations atteignant des centaines 
à des milliers de campagnols par hectare 
localement (fi gure 3c).
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Figure 3. Dynamique des populations de petits mammifères. Les 
nombres avec des fl èches indiquent des pics de forte densité ; a, 
ligne grise en pointillé, scores FREDON d’A. amphibius ; ligne rouge 
et échelle rouge, quantité de bromadiolone (g) appliquée pour la 
lutte contre A. amphibius dans les communes de l’étude ; b, indice 
d’abondance basé sur les transects, les barres verticales sont des 
intervalles de confi ance à 95 % (l’échelle grise et la ligne pointillée 
sont liées aux scores FREDON d’A. amphibius) ; c, variations 
estimées de la ressource de proies en prairies, les barres verticales 
sur l’axe des x représentent les sessions de dénombrement en 
bordure de route.
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3.2.  Réponses numériques aux variations des proies 
prairiales et abondance relative du lièvre

3.2.1. Variations temporelles
Vingt-sept espèces ont été observées pour les dénombrements de jour et 24 pour 

la nuit, correspondant respectivement à 19 010 et 7 355 observations individuelles, et 
à 58 séances pour chaque type de dénombrement ( 348 dénombrements de nuit ou 
de jour au total). Parmi elles, les espèces suivantes ont été à la fois observées assez 
fréquemment et considérées comme d’intérêt pour cette étude : pour les comptages 
diurnes, la corneille noire (Corvus corone), la buse variable (Buteo buteo), le milan royal 
(Milvus milvus), la crécerelle (Falco tinnunculus), le chat domestique (Felis silvestris 

Patrick GIRAUDOUX et al.
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catus), le busard Saint-Martin (Circus cyaneus) ; pour les comptages nocturnes, le lièvre 
européen (Lepus europeus), le renard roux (Vulpes vulpes), le chat domestique (Felis 
silvestris catus), le chat forestier (Felis silvestris silvestris), le hibou des marais (Asio 
otus), le blaireau (Meles meles). Certains étaient des visiteurs occasionnels et jouent 
probablement un rôle marginal sur les populations de campagnols. Par exemple, des 
hérons cendrés (Ardea cinerea) étaient régulièrement observés en train de s’attaquer 
à des campagnols dans les prairies. D’autres, comme certains mustélidés (l’hermine 
(Mustela erminea), la belette (M. nivalis), la fouine (Martes foina), la martre des pins 
(M. martes)) ne sont pas effi cacement détectées par les comptages en bord de route.

La fi gure 4 montre la dynamique des espèces diurnes. Pour chaque espèce, à 
l’exception du chat domestique, les différences de IKA étaient statistiquement signifi -
catives entre les saisons (fi gure 5).
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Par exemple, le IKA de la buse variable était fortement corrélé à l’abondance des 
campagnols prairiaux, avec un IKA 2,2 fois plus élevé en automne qu’au printemps. Au 
printemps, pendant la saison de reproduction, le IKA était 4,3 fois plus élevé pendant le pic 
de densité des populations de campagnols prairiaux que pendant la phase de faible densité.

La fi gure 6 montre la dynamique des espèces nocturnes. Nous n’avons pas détecté 
de corrélation statistiquement signifi cative entre l’abondance du renard roux, du blai-
reau et du hibou moyen-duc et l’abondance de campagnols prairiaux et les saisons. 
L’abondance du chat domestique n’était pas corrélée à l’abondance de campagnols 
prairiaux, mais aux saisons, avec des valeurs plus faibles en hiver. Les IKA du lièvre 
et du chat forestier étaient signifi cativement corrélés à l’abondance des campagnols 
prairiaux, mais aucune variation saisonnière n’a pu être détectée (fi gure 7). Les IKA du 
renard et du lièvre étaient fortement et négativement corrélés l’un à l’autre.
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Le renard roux et le blaireau ont montré une abondance signifi cativement plus 
élevée en moyenne dans la deuxième moitié de la période d’étude, et le lièvre, le chat 
forestier et domestique, le hibou moyen-duc et le busard Saint-Martin signifi cativement 
plus faible (fi gures 4 et 6).

3.2.2. Variations spatiales
Les observations ont été tronquées à une distance de 300 m et 350 m du parcours 

pour les comptages nocturnes et diurnes, respectivement, représentant 92 % et 93 % 
du total des observations. Parmi toutes les espèces le long de l’itinéraire, seules les 
distributions de la buse variable vis-à-vis de la forêt et des bâtiments, et du renard roux 
vis-à-vis des bâtiments correspondaient à une distribution au hasard. La corneille noire, 
le milan royal, la crécerelle et le lièvre ont été observés à une plus grande distance 

de la forêt qu’attendue sous l’hypothèse 
d’une distribution aléatoire ; le busard 
Saint-Martin, le renard roux, le chat fores-
tier, le hibou moyen-duc, le blaireau à une 
plus petite distance ; le chat forestier, le 
hibou des marais et le blaireau à une plus 
grande distance des bâtiments ; la corneille 
noire, le milan royal, la crécerelle, le chat 
domestique, le busard Saint-Martin à une 
distance plus petite. Soixante-quinze pour 
cent des observations de chats domestiques 
ont été effectuées à moins de 500 m des 
bâtiments la nuit et à moins de 250 m le jour 
(fi gure 8). Aucun changement dans aucun 
de ces modèles de distribution spatiale n’a 
été observé entre la première et la seconde 
moitié de l’étude.
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Figure 7. Graphes des IKA diurnes en fonction 
de l’abondance des proies prairiales. sp (vert), 
printemps ; su (gris), été ; au (rouge), automne ; wi 
(bleu), hiver. Les lignes correspondent au modèle 
linéaire généralisé liant IKA et abondance de proies. 
Les graphes en noir correspondent aux espèces 
n’ayant aucun effet saisonnier.
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3.3.  Variations de la densité des populations de 
prédateurs et apport alimentaire quotidien

Sur la base de l’examen visuel de leur dynamique, pour chaque espèce, nous avons 
identifi é des périodes où les valeurs d’IKA pouvaient être considérés comme similaires, 
et les avons catégorisées comme des sous-échantillons de densités « faibles » ou « éle-
vées » (voir fi gures 4 et 6). Le tableau I montre pour chaque  espèce les coeffi cients 
de conversion d’IKA en densité, présente la valeur maximale des densités observées 
et résume les estimations obtenues par catégories de densité (« faible » ou « élevée »). 
Compte tenu de l’agrégation relative du chat domestique à proximité des bâtiments, 
nous fournissons une estimation de densité pour l’ensemble de la zone d’étude et une 
autre pour une zone tampon de 300 m (nuit) ou 250 m (jour) autour des bâtiments.

Patrick GIRAUDOUX et al.

 Tableau I. Estimations de densité (n.km-2) à partir de la méthode de distance sampling. Les densités inférieures et 
supérieures correspondent à des estimations pendant une période de densité faible ou élevée (voir fi gures 4 et 6) ; 
IC95 %, intervalle de confi ance à 95 % ; coef., coeffi cient de conversion de IKA (n. km-1) en densité (n. km-2) ; max (D), 
densité maximale observée ; n, nombre de sessions ; D, estimation de la densité. Densités des chats domestiques dans 
une zone tampon de 250 m (jour) * ou 500 m (nuit) ** autour des bâtiments (incluant 75 % des observations de chats 
domestiques, voir les résultats).

basses densités hautes densités

IC95 % IC95 %

Comptage Espèce coef max(D) n D limite 
basse

limite 
haute n D limite 

basse
limite 
haute

diurne

Corneille 2,0 28,2 27 3,3 2,6 4,2 8 16,4 12,0 22,5

Buse variable 2,1 15,7 25 1,6 1,3 2,0 10 8,5 6,0 12,0

Milan royal 2,1 9,2 31 0,6 0,4 0,9 4 7,4 5,4 10,1

Crécerelle 2,3 3,0 23 0,3 0,2 0,4 6 2,4 2,1 2,9

Chat domestique 3,3 1,4 23 0,4 0,3 0,5 12 1,0 0,8 1,3

Chat domestique* - 18,8 - 3,4 2,5 4,5 - 9,1 6,8 12

Busard Saint-Martin 1,9 0,3 28 0,03 0,01 0,1 7 0,2 0,1 0,3

nocturne

Lièvre 2,4 3,2 29 0,7 0,5 0,8 7 2,0 1,3 3,0

Renard roux 2,5 4,8 7 0,1 0,01 0,3 17 2,6 2,2 3,2

Chat domestique 2,9 2,1 22 0,7 0,6 0,9 14 1,7 1,4 2,0

Chat domestique** - 7,4 - 2,4 1,9 3,1 - 5,9 4,9 7,0

Chat forestier 2,3 1,1 33 0,4 0,3 0,5 3 0,9 0,7 1,2

Hibou moyen-duc 2,5 1,9 30 0,1 0,07 0,2 6 0,8 0,4 1,7

Blaireau 2,3 0,9 33 0,1 0,1 0,2 3 0,8 0,6 1,1

La fi gure 9 montre les variations des densités de population de chaque espèce de 
prédateur pendant la période d’étude. Les graphes montrant les variations de la biomasse 
et du TFI sont fournis dans GIRAUDOUX et al. (2020).

Un tableau complet des besoins alimentaires journaliers est fourni dans GIRAUDOUX 
et al. (2020). L’importance de la corneille noire (entre 4,4 et 56,9 % du TFI total) de 
la buse variable (entre 4,7 et 48,6 % du TFI total) et du milan royal (0-54,5 % du TFI 
total) est constatée sur l’ensemble de la période, ainsi que l’augmentation progressive 
du renard roux de 1999 à 2010 (fi gure 9). Trois périodes clés ont pu être identifi ées : 
(i) 1999-2004 avec une densité de renard roux extrêmement faible ne dépassant pas 
0,2 ind.km-2, période pendant laquelle la communauté était numériquement dominée 
par les chats (domestique et forestier) et les buses, (ii) 2005-2009 avec une densité 
croissante de renards, et (iii) 2010-2016 avec des densités de renards plus élevées 
stabilisées à une moyenne de 2,7 ind.km-2. Les renards ne représentaient que 5,5 % de 
la biomasse des prédateurs (2,8 % du TFI total) en 1999-2004 mais ont atteint 29,5 % 
(31,4 % du TFI) en 2010-2016. Le TFI moyen total dans les trois périodes était proche 
de 4 (3,8-4,2) kg.km-2.jour-1. Les plus fortes densités de prédateurs ont été atteintes lors 
des pics de forte densité des populations de campagnols prairiaux, avec un maximum 
observé à l’automne 2008, avec 60 ind.km-2 (la corneille noire représentant 48 % de 
ce total) et un TFI quotidien de 10,7 kg.km-2.jour-1 (la corneille noire en représentant 
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39,3 %). Ainsi, le TFI a varié de 1,5 à 2,7 kg.km-2.jour-1 dans les phases de faible densité 
de campagnols prairiaux et de 6,9 à 10,7 kg.km-2.jour-1 dans les pics de haute densité. Le 
TFI a donc été multiplié par 7,1 au maximum, tandis que la biomasse de la population 
de petits mammifères des prairies était multipliée par des centaines voire des milliers.

4. Discussion

4.1.  Réponses aux variations de densité de campagnols 
prairiaux

Parmi les 11 espèces suivies, 5 ont montré une réponse numérique aux grandes 
variations de campagnols prairiaux observées au cours des 20 années de suivi, à savoir 
la buse variable, le milan royal, le chat forestier, la crécerelle et le lièvre. Cependant, 
ces réponses ont été modulées par des tendances démographiques à plus grande 
échelle. C’est le cas pour le busard Saint-Martin et le hibou moyen-duc, les populations 
diminuant avec le temps dans la zone d’étude, refl étant la diminution générale de ces 
espèces constatée en Franche-Comté et en Suisse voisine (LPO Franche-Comté, 2018). 
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Ces variations étaient également saisonnières, avec des populations généralement plus 
importantes en automne, ou en été pour le milan royal, correspondant à la dispersion 
de post-reproduction. La corrélation positive entre l’abondance du lièvre, un herbivore, 
et les densités de population des campagnols prairiaux est plus surprenante (mais voir 
la section suivante). Un schéma similaire a été observé à proximité à 30 km de la zone 
d’étude, de 1976 à 1995, pour le tétras (Tetrao urogallus), dans le Massif du Risoux, où 
le nombre de jeunes envolés par poule était positivement corrélé à l’abondance cyclique 
des populations de campagnol terrestre (LECLERCQ et al., 1997). Cette réponse a été 
interprétée sous forme d’hypothèse, comme étant le résultat possible de reports de 
prédation pendant la phase de déclin des campagnols, avec relaxation de la pression 
de prédation sur le grand tétras pendant le pic de haute densité, un phénomène bien 
documenté par exemple dans les écosystèmes scandinaves (ANGELSTAM et al., 1985 ; 
LINDSTRÖM et al., 1994 ; MARCSTRÖM et al., 1988).

Les variations des populations d’autres espèces étaient indépendantes des popula-
tions de campagnol prairiaux au cours de la période d’étude.

4.2.  Changements à long terme de la structure de la 
communauté de prédateurs

Une caractéristique frappante de la dynamique des populations observée est l’augmen-
tation de la population de renards du début de l’étude à l’automne 2010, indépendamment 
des variations des populations de campagnol. Cette augmentation peut être attribuée à des 
changements dans les pratiques de contrôle du campagnol terrestre par les agriculteurs 
qui, au début des années 2000, sont passés d’une lutte chimique tardive dans le cycle 
de pullulation, à une lutte intégrée précoce (GIRAUDOUX et al., 2017), divisant par plus 
de quarante-quatre la quantité de rodenticide anticoagulant utilisée pendant la période 
2010-2018 par rapport à 1996-2000 (fi gure 3a). L’utilisation massive de rodenticides, 
ici la bromadiolone, est connue pour ses effets secondaires délétères sur les prédateurs 
des campagnols (COEURDASSIER et al., 2014), avec une sensibilité des canidés plus de 
3 fois supérieure à celle des félidés (ERICKSON & URBAN, 2004). Il a été prouvé que cet 
effet avait considérablement réduit la population de renards dans la région à la fi n des 
années 1990 (JACQUOT et al., 2013) jusqu’au début de notre étude.

JACQUOT et al. (2013) ont montré comment la population de renards s’est rétablie 
à l’échelle régionale après le changement des pratiques de lutte contre les rongeurs. 
Dans notre zone d’étude, la communauté des prédateurs est passée d’une très faible 
densité de renards de 0,1 ind.km-2 (IC95 % 0,01-0,3) se nourrissant dans les prairies, 
à une abondance de renards beaucoup plus grande de 2,6 ind.km-2 (IC95 % 2,2- 3.2), 
avec un pic à 4,9 ind.km-2 à l’automne 2012 (suivi d’une stabilisation ou d’une légère 
baisse avec une épidémie de gale sarcoptique toujours en cours à la fi n de l’étude). 
Cette valeur est l’une des densités de population les plus élevées signalées dans les 
paysages ruraux d’Europe (DEMIRBAŞ, 2015 ; RUETTE et al., 2015). Cette augmentation 
a été concomitante d’une diminution soudaine et importante de la population de lièvres 
pendant une phase de faible densité des populations de campagnols, et avec une dimi-
nution de l’abondance des chats forestier et domestique. Ce résultat suggère fortement 
que ces déclins pourraient être les conséquences de l’augmentation de la population de 
renards, éventuellement par prédation directe ou en créant un « paysage de la peur » 
(BLEICHER, 2017 ; LAUNDRE et al., 2010), limitant alors la présence des espèces de proies 
aux zones refuges (maisons, forêt et autres habitats boisés, etc.), où elles ne peuvent 
pas être détectées par des comptages en bordure de route, ou les deux. En Australie, 
des expériences d’élimination des renards ont montré dans une étude que les chats se 
nourrissaient davantage dans des habitats ouverts (MOLSHER et al., 2017) et dans deux 
autres qu’ils étaient plus abondants (MARLOW et al., 2015 ; READ & BOWEN, 2001), là où 
les renards étaient éliminés. En outre, la population de lièvres avait une densité 1,7 fois 
plus élevée après l’élimination des renards au cours de la même année, dans l’ouest de 
la Pologne (PANEK et al., 2006). Elle a aussi augmenté pendant une épidémie de gale 
sarcoptique qui avait déprimé la population de renards en Scandinavie (LINDSTRÖM et al., 
1994). Nous n’avons pas observé de changements dans la répartition spatiale des espèces 
entre la première et la seconde moitié de l’étude, ce qui rend l’hypothèse du « paysage 
de la peur » moins probable ici, suggérant ainsi un rôle majeur de la prédation directe.

Patrick GIRAUDOUX et al. Ep
re

uv
e 

de
 re

le
ct

ur
e



163

L’augmentation à long terme de la population de blaireaux depuis la vaccination 
contre la rage au début des années 80 a été bien documentée en Europe (HOLMALA 
& KAUHALA, 2006 ; MACDONALD & NEWMAN, 2002 ; SOBRINO et al., 2009). Dans notre 
étude, l’augmentation soudaine depuis l’été 2013 reste inexpliquée.

Mis à part la stabilité d’une population de corneille noire numériquement importante, 
une caractéristique frappante de notre système est le changement dans la structure de 
la communauté des prédateurs au cours de la période d’étude. Au début des années 
2000, la communauté était numériquement dominée par la buse variable et les chats 
domestique et forestier, et, avec l’augmentation de la population de renards, elle est 
devenue numériquement dominée par le renard lui-même. Cependant, les renards n’ont 
pas ajouté leur nombre aux autres prédateurs et cette augmentation de la population n’a 
pas conduit à une augmentation du nombre moyen de prédateurs présents dans la zone 
d’étude. Les grandes variations du nombre de prédateurs de campagnols peuvent être 
clairement attribuées à l’augmentation temporaire des populations d’oiseaux de proie 
mobiles (buse variable, milan royal, etc.) en réponse aux pullulations de campagnols 
prairiaux. Cette stabilité du nombre moyen de prédateurs (par exemple dans les phases 
de faible densité des populations de campagnols) suggère des compensations parmi 
les espèces résidentes en raison de la prédation ou d’une compétition intra-guilde. 
Une compensation similaire a déjà été observée en Fennoscandie, où l’élimination 
expérimentale des prédateurs aviaires pour comprendre leur rôle dans la régulation de 
la population de campagnols a conduit à une augmentation de la densité des belettes 
(NORRDAHL & KORPIMAKI, 1995). Dans notre étude, le manque de données concernant 
les petits et moyens mustélidés (belette, hermine, fouine, etc.) ne nous permet pas de 
déterminer si ces compensations dans le sous-ensemble observé de la communauté de 
prédateurs, s’étendent à la totalité de la communauté des prédateurs de campagnols. 
LATHAM (1952) rapporte que les renards nord-américains sont susceptibles de contrôler 
les populations de trois espèces du genre Mustela dont la taille sur ce continent s’éche-
lonne de celle de la belette à celle de l’hermine. Dans le paléarctique, les mustélidés 
constituent en effet une petite proportion du régime alimentaire des renards (0 % à 10 %) 

article >  Suivi à long-terme de la réponse numérique des prédateurs aux grandes variations d’abondance de campagnols prairiaux 
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Photographie 5. La buse variable est le rapace numériquement le plus important dans la zone d’étude.
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mais leur prélèvement par le renard et d’autres méso-prédateurs peut représenter une 
partie importante de leur population (LAMBIN, 2018).

4.3.  Consommation par les prédateurs et impact sur les 
populations de campagnols

Il s’agit de la première étude, à notre connaissance, à fournir des données sur les 
variations des densités de population et du TFI quotidien d’une communauté de préda-
teurs de campagnols dans un écosystème tempéré, en réponse à de grandes variations 
cycliques de campagnols prairiaux sur 20 ans (quatre cycles de campagnol terrestre). 
La réponse fonctionnelle de chaque espèce (les variations alimentaires en fonction des 
ressources alimentaires disponibles) n’a pas été étudiée parallèlement aux variations 
des densités de population, limitant ainsi l’interprétation des variations du TFI journalier 
et l’évaluation de son impact sur les populations de proies.

4.3.1.  Au sujet des régimes 
alimentaires

La corneille noire est pleinement opportu-
niste. Elle se nourrit principalement d’inverté-
brés, de graines mais aussi de petits vertébrés, 
d’œufs d’oiseaux et de charognes, dans des 
proportions variées selon le lieu et la saison. 
Leur comportement n’a pas été systématique-
ment étudié dans notre région et l’importance 
des petits mammifères dans leur alimentation 
n’est pas connue. Cependant le ramassage 
d’animaux morts, la chasse aux campagnols 
et le cleptoparasitisme des rapaces ont été 
observés (MONTAZ et al., 2014). On peut 
cependant diffi cilement en déduire l’impact 
d’une telle espèce opportuniste dans cet 
écosystème, par exemple sur la régulation 
des campagnols. Mécaniquement, toutefois, 
le nombre important de corneilles pourrait 
avoir un impact chronique sur les espèces 
vulnérables à la prédation, comme le petit 
gibier et les nids d’oiseaux.

Les autres espèces sont plus spécialisées envers les petits mammifères. Le régime 
alimentaire détaillé du chat domestique est inconnu dans notre région. Cependant, 
dans une zone rurale similaire des Ardennes, les rongeurs constituent 55,9 % des items 
alimentaires trouvés dans 267 crottes de chats domestiques (6 % oiseaux, 36,7 % 
d’aliments d’origine humaine), avec peu de différences entre les chats laissés libres au 
dehors appartenant à des personnes autres que les agriculteurs et les chats de ferme 
(FORIN-WIART, 2014). Les rongeurs (Muridés et Cricétidés) constituent les proies princi-
pales des chats forestiers, et ils peuvent représenter 97 % de la composition du régime 
alimentaire (CONDÉ et al., 1972), tandis que les lagomorphes et les oiseaux apparaissent 
généralement comme des proies alternatives. Cependant, lorsque la disponibilité des 
lagomorphes augmente, les chats forestiers peuvent modifi er considérablement leur 
régime alimentaire dans leur direction (MALO et al., 2004).

Dans la zone d’étude, la réponse alimentaire du renard roux aux variations des 
densités relatives des campagnols prairiaux diffère entre campagnol des champs (pas 
de réponse) et campagnol terrestre (type III de Holling) (RAOUL et al., 2010). Dans cette 
étude, le campagnol des champs pouvait constituer jusqu’à 60 % des proies identifi ées 
dans les fèces même à de très faibles densités, et le campagnol terrestre montrait une 
augmentation sigmoïde qui atteint rapidement un plateau où il représentait en moyenne 
40 % des items alimentaires (et jusqu’à 80 %). La description de la réponse alimentaire 
dans ce contexte où les abondances des deux proies principales varient parmi plusieurs 
autres ressources alimentaires alternatives est assez complexe (GIRAUDOUX, 1991 ; 

Patrick GIRAUDOUX et al.

Photographie 6. L’absence de données sur le régime alimentaire 
de la corneille noire en fonction des variations d’abondance de 
campagnols limite l’évaluation de son impact dans l’écosystème.
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WEBER & AUBRY, 1993 ; DUPUY et al., 2009 ; BERNARD et al., 2010). Des comparaisons 
de modèles de réponse fonctionnelle multi-espèces avec des données de terrain sur le 
renard roux et l’effraie des clochers (Tyto alba) ont montré que le passage d’une proie à 
l’autre dépend de la proportion de proies disponibles parmi les autres proies (dépendance 
à la fréquence), comme on le pense généralement, mais aussi de la quantité totale de 
proies (dépendance à la densité), avec une fréquence non linéaire et des interactions 
dépendant de la densité (BAUDROT et al., 2016).

4.3.2. Impact de la prédation
Dans notre zone d’étude, les populations de campagnol terrestre varient entre 0 et 

jusqu’à environ 1000 ind.ha-1 localement, sur une étendue de dizaines de km2 (GIRAUDOUX 
et al., 1997 ; BERTHIER et al., 2014). Une amplitude similaire a été observée pour le 
campagnol des champs (GIRAUDOUX et al., 1994, 2019). Cet écosystème offre donc 
périodiquement une biomasse incroyable de plusieurs dizaines de kg.ha-1 de campagnols 
facilement accessibles en prairie, à un grand nombre d’espèces prédatrices, mais le 
TFI a été multiplié par 7,1 à son maximum, tandis que la biomasse de la population 
de campagnols prairiaux a été multipliée par des centaines voire des milliers. Bien que 
nous n’ayons pas pu suivre les mustélidés et certaines espèces de chouettes comme 
l’effraie des clochers (mais voir BERNARD et al. (2010)) et la chouette hulotte, Strix aluco, 
ces chiffres soulèvent la question de l’ampleur de l’impact de ce sous-ensemble de la 
communauté des prédateurs sur l’abondance et le déclin des populations de campa-
gnols. Il n’est pas facile de répondre à cette question dans des systèmes incomplètement 
décrits et aussi variants et complexes, mais les chiffres obtenus ici associés à un modèle 
simple de simulation indiquent que cette communauté de prédateurs peut contrôler les 
densités de campagnols quand elles sont basses, mais de façon de plus en plus mar-
ginale au-delà d’un certain seuil (estimé à 70-100 campagnols/ha dans un milieu très 
productif comme l’est par exemple une prairie de fauche). Le lecteur intéressé peut se 
reporter à la vidéo présentant le principe du modèle et des simulations, disponibles à 
cette adresse : https://zaaj.univ-fcomte.fr/spip.php?article118.

De plus, notre étude a documenté que les populations de chat domestique pou-
vaient atteindre des densités très élevées, de 2,4 à 9,1 ind.km-2 jusqu’à plus de 18 ind.
km-2

, dans un rayon de 250 à 500 m autour des villages, sauf pendant les nuits d’hiver 
où elles préfèrent rester au chaud à la maison. Cela peut entraîner une hétérogénéité 
spatiale de la pression de prédation. Par exemple, pendant les phases de faible densité 
des petits mammifères, leur proportion variait entre 5,9 % (automne 2010) et 23,4 % 
(printemps 2007) du nombre total de prédateurs dénombrés. Dans le centre-sud de la 
Suède, HANSSON (1988) a observé que les chats domestiques, alimentés en continu, 
étaient capables d’amortir les fl uctuations de population du campagnol des champs, 
par rapport à des zones plus ou moins sans chats. Dans les villages à quelques kilo-
mètres de notre zone d’étude, DELATTRE et al. (1996, 1999) ont signalé une diminution 
systématique de l’abondance des colonies de campagnols des champs autour des vil-
lages lors de fl uctuations similaires de l’abondance des campagnols, dans une zone de 
300 à 400 m de rayon. Ils ont ensuite émis l’hypothèse que cette densité plus faible de 
campagnols pourrait être le résultat de la prédation des chats autour des villages. Nos 
observations fournissent la preuve de densités très élevées de chat domestique dans et 
autour des villages dans un rayon du même ordre, ce qui corrobore cette hypothèse.

5. Conclusion
Dans l’ensemble, nos résultats indiquent que dans un tel écosystème avec de grandes 

variations de proies dans les prairies, au cours d’un cycle de rongeurs, la structure de la 
communauté des prédateurs peut changer à long terme sans changer son modèle global 
de variation de TFI. Le rôle des populations de petits et moyens mustélidés demeure 
inconnu. Les densités de prédateurs plus élevées observées pendant le pic de rongeurs 
prairiaux étaient principalement attribuables aux oiseaux de proie mobiles qui ont 
suivi l’augmentation des populations de campagnols. Dans un tel système, la corneille 
noire était numériquement la plus grande population avec le plus grand TFI, mais ses 
impacts sur l’écosystème n’ont pas pu être clairement évalués. Après un changement 
dans les pratiques de lutte contre les rongeurs et une utilisation beaucoup plus modérée 
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de rodenticides anticoagulants, la population de 
renards roux s’est rétablie puis s’est stabilisée 
à des densités beaucoup plus importantes, ce 
qui a probablement eu un impact négatif sur les 
populations de lièvre, de chat forestier et de chat 
domestique. La population de chat domestique 
était regroupée près des bâtiments, avec une zone 
tampon de 400 m où la population de campagnols 
était généralement plus faible.

D’un point de vue appliqué, dans un tel 
système de prairies hautement productives et 
connectives, tout moyen visant à augmenter les 
populations de prédateurs pendant la phase de 
faible densité (ex : réseaux de haies, gîtes, chats 
autour des villages, etc.) devrait conduire à un 
meilleur contrôle des populations de campagnols 
prairiaux (en ralentissant la phase de croissance) 
(voir aussi PAZ et al. (2013)). Cependant, les 
impacts sur la faune sauvage autre que cam-
pagnols, de grandes densités de chats autour 
des villages (WOODS et al., 2003 ; LOSS et al., 
2013) et les conséquences d’une transmission 
plus intense d’organismes pathogènes qui en 
découle (par exemple Toxoplasma gondi) (LÉLU 
et al., 2010 ; GOTTELAND et al., 2014) doivent 
être considérés. De plus, dans de tels systèmes 
et en raison de reports de prédation inévitables, 
certaines populations telles que le lièvre peuvent 
être prises dans un puits de prédation, et donc 
ne se maintenir qu’à faible densité. Les options 
de gestion visant à accroître ces populations 
vulnérables en « régulant » les prédateurs (par 
exemple le renard roux, etc.) entreraient en confl it avec les intérêts d’autres parties 
prenantes intéressées par la lutte contre les petits mammifères. Les coûts prohibitifs 
de prélèvement d’un effectif de prédateurs suffi sant pour être effectif, sur le long terme, 
et les considérations éthiques associées à une telle gestion, devraient empêcher cette 
approche, qui s’est le plus souvent révélée infructueuse (MORTERS et al., 2014 ; COMTE 
et al., 2017 ; LETTY et al., 2017 ; JIGUET, 2020) et non acceptée socialement (DELIBES-
MATEOS et al., 2015). D’autres tactiques doivent être recherchées, y compris des plans 
de chasse adaptatifs et la modifi cation des habitats et des paysages favorisant d’autres 
équilibres dans la communauté, ce qui implique un dialogue factuel et constructif sur 
les objectifs et les options de gestion entre toutes les parties prenantes de ces socio-
écosystèmes (BRETAGNOLLE et al., 2019).
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