Horloge biologique,
inondation
et pullulations de rongeurs

Bruno Sicard
Ecophysiologiste

Wamian Diarra
Ecologiste

Nombre d’espéces de rongeurs ravagent les cultures et/ou sont des
vecteurs de maladies. Ces nuisances sont dramatiques les années
ou certaines de ces populations pullulent. Les services de
protection des végétaux des pays sahéliens, ne disposant pas d’un
systéme d’alerte précoce, engagent une lutte curative basée sur des
épandages massifs de rodenticides (Feilder, 1988 a; Sicard,
1995 a). Cette réaction agressive pour l’environnement est peu
utile car les pullulations déclenchent de puissants mécanismes de
normalisation démographique (Conway, 1981 ; Poulet, 1982). On
pense, en effet, que le stress engendré par les fortes densités
déclenche une augmentation de l’agressivité, un effondrement
reproductif et des perturbations comportementales qui amplifient
I’impact des prédateurs. C’est pourquoi nombre d’expertises
insistent sur la nécessité de prévoir les pullulations pour intervenir
en amont (Singleton et al,, 1999). L’IRD, en partenariat avec la
recherche au Sud et au Nord, étudie donc les mécanismes des
pullulations pour caractériser les situations a risque. La
valorisation. des résultats nécessitant 1’élaboration d’un réseau
d’alerte sahélien, une collaboration est nécessaire avec ’unité de
coordination technique régionale de protection des végétaux
(UCTR/PV) de I'Institut du Sahel rattaché au Comité inter-Etat de
lutte contre la sécheresse au Sahel (Cilss) (Sicard ez al., 1995).

Les suivis de populations de rongeurs réalisés en Afrique (Hubert
et al, 1978 ; Poulet, 1980, 1982, 1985 ; Hubert et Adam, 1983,
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1985 ; Fielder, 1988 b ; Sicard et al., 1994, Sicard, 1995 b ; Leirs,
1995 ; Leirs ef al.,, 1997) montrent qu’il existe des « déclencheurs
de pullulation » a différents niveaux d’organisation du vivant
(Leirs, 1999). Ainsi les pullulations accompagnent souvent des
perturbations du climat qui touchent toute la région sahélienne (i.e.
retour de la pluviométrie ou sécheresse). Elles peuvent coincider
avec un effondrement de la compétition, de la prédation et/ou de la
pression parasitaire au sein des peuplements, ou apparaitre avec
des changements dans la structuration génétique, démographique
ou sociale des populations. Les modéles actuellement élaborés
(conceptuels, régressifs ou démographiques) considérent tous
I’impact de tels « phénoménes déclencheurs » sur la mortalité, la
reproduction et/ou la mobilité. On sait que la reproduction et la
mobilité sont contrélées par une « horloge interne » selon des
mécanismes spécifiques. Et cette spécificité pourrait expliquer la
diversité¢ des réponses démographiques des espéces 2 un méme
phénomeéne « déclencheur de pullulation » (Sicard ez al., 1999 a).

Presque tous les étres vivants ont une horloge interne qui, chez les
rongeurs, est composée des noyaux suprachiasmatiques (NSC) et
de la glande pinéale (GP). Certains neurones des NSC expriment
des « génes-horloge » propre a chaque espéce avec une période
circadienne (proche de 24h). Synchronisés sur 24h par
I’alternance jour-nuit, via la rétine, les NSC contrélent nombre de
cycles physiologiques et comportementaux (mobilité, alimentation,
sexualité) par rapport au cycle jour-nuit mais aussi par rapport a
d’autres cycles non-photiques capables de moduler leur activité
(facteurs sociaux, activité motrice, régime hypocalorique). La
glande pinéale (GP) produit de la mélatonine pendant la nuit. Cette
glande module en fonction des saisons (via les récepteurs a
mélatonine des NSC) le contrdle des fonctions journaliéres (cycles
annuels de reproduction et de dispersion). D’autres facteurs, non-
photiques  (température, humidité, ressources trophiques)
influencent aussi I’activité de cette glande. Retenons que I’horloge
pergoit la variabilité environnementale (inpuf) et contréle en
conséquence les cycles biologiques (outpur). Nos recherches
expérimentales et les suivis de population réalisés au Burkina Faso
(1984-1991) et au Mali (1992-1999) permettent de mieux
comprendre les mécanismes par lesquels I’horloge est impliquée
dans la régulation de la reproduction, dans l’adaptation a la
variabilité de I’environnement et dans le déterminisme des
pullulations. Des exemples seront choisis pour illustrer ces aspects
en soulignant les particularités des espéces des zones inondables.
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Considérations méthodologiques

Les suivis de terrain ont permis de décrire des cycles relatifs a la
biologie des populations (abondance, mobilité vs sédentarité,
dispersion vs regroupement, état sexuel et état métabolique) qui
sont corrélés & des cycles de ’environnement (photopériode,
température, humidité, activités humaines, périodes de restriction
trophique et/ou d’inondation). La valeur causale de ces corrélations
a été étudiée en laboratoire sur des animaux issus des populations
suivies et élevés dans des conditions (éclairement, alimentation,
température et humidité) choisies en relation avec celles observées
sur le terrain. Les méthodes utilisées (Sicard, 1987 ; Sicard et al.,
1985, 1988b, 1993 ; Kyelem et Sicard, 1994 ; Fuminer, 1993 ;
Fuminer ef al., 1993) sont résumées ci-aprés.
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Les quatre phases du « cycle annuel de mobilité ».

L’analyse des positions de capture d’individus marqués et relichés
dans des dispositifs de piégeage a maille réguliére a permis de
suivre la dynamique des populations (cycles annuels d’abondance).
L’analyse des domaines d’activité (surface, recouvrement et
déplacement), du ratio migrants/résidents et de la structure des
terriers a permis de suivre le cycle annuel de dispersion des
populations qui, dans son expression compléte, comporte 4 phases
(fig. 1). L’analyse des contenus stomacaux a permis de suivre le
cycle annuel alimentaire, en distinguant les aliments riches en eau
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(végétaux, arthropodes) et pauvres en eau (graines, €corces et
résidus). La technique a 1’eau tritiée a permis de suivre 1’évolution
saisonniére de la réserve d’eau corporelle, de la balance hydrique
et des vitesses de renouvellement de I’eau. La quantification par
immunohistochimie de I’activité vasopressinergique des noyaux
supraoptiques (NSO), paraventriculaires (NPV) et des NSC a
permis de suivre [I’évolution de [I’activité anti-diurétique
(i.e. mobilisation des mécanismes d’économie de 1’eau). L analyse
des pourcentages d’adultes sexuellement actifs, et de jeunes, du
nombre de cicatrices embryonnaires, des cycles cestriens (frottis
vaginaux), des stéroides sexuels (radioimmunologie) et de
I’activité GnRH de 1’éminence médiane (immunohistochimie) a
permis de déterminer les cycles de reproduction.

d Quatre modeles de régulation

Les rongeurs occupent presque tous les habitats soudano-sahéliens.
Mastomys huberti sera pris comme exemple d’espéce typique des
zones domestiques et péri-domestiques (habitations, greniers,
enclos a bestiaux, potagers) ou la variabilité environnementale est
amortie par les activités humaines (fig. 2a). Arvicanthis niloticus
sera pris comme exemple d’espéce des plaines inondables (fig. 2b).
Taterillus gracilis sera pris comme exemple d’espéce des milieux
semi-arides (bas de pentes argilo-sableuses) caractérisés par une
période de restriction trophique entre mars et mai (fig. 2¢).
Taterillus petteri, espéce jumelle de T. gracilis (Sicard et al.,
1988 a) sera pris comme exemple d’espéce des milicux arides
(dune sableuse) ou la période de restriction trophique dure toute
I’année a I’exclusion de la saison pluvieuse (fig. 2d).

Mastomys huberti dans les milieux « stables »

Toute I’année, ces populations ont un régime alimentaire riche en
eau (végétaux et insectes), un important renouvellement de ’eau
corporelle et une activité anti-diurétique peu marquée (fig. 2a). Ces
populations ne connaissent donc pas de restriction hydrique. Les
individus sont sédentaires et regroupés. Ils habitent des terriers
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dont la complexité ne présente pas de variation saisonniére. La
reproduction est continue et le cycle annuel d’abondance peu
marqué. Ces résultats ont conduit & I’hypothése que les ressources
trophiques stimulent en permanence la reproduction et la
sédentarité de ces populations (Sicard, 1987 ; Sicard et Papillon,
1996). L’étude expérimentale a confirmé que la reproduction
dépend strictement des ressources et laisse penser que cet effet
s’exerce via le métabolisme hydro-énergétique (Sicard et al.,
1988 b ; Sicard et Fuminier, 1996).
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Corrélations entre ressources (1), métabolisme (2), .

mobilité (3), reproduction (4) et abondance (5),

chez les 4 « modéles » étudiés a Oursi (Burkina Faso).

La saison des pluies est indiquée en gris.

(a) Mastomys huberti dans les jardins potagers.

(b) Arvicanthis niloticus dans les bas-fonds inondables.

(c) Taterillus gracilis dans les bas de pentes des massifs de gabbro.
(d) Taterillus petteri sur le cordon dunaire.

Redessiné d'aprés Sicard et Papillon (1996).
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Arvicanthis niloticus
dans les plaines inondables

Toute I’année, ces populations ont un régime alimentaire riche en
eau, une activité anti-diurétique faible et un renouvellement
hydrique important (fig. 2b). Une phase de dispersion et de repos
sexuel coincide avec I’inondation pendant laquelle peu de nids sont
observés sur le réseau de pistes €laboré par cette espéce. En dehors
de I’inondation, les individus sont sexuellement actifs, sédentaires
et regroupés dans des terriers reliés 4 des nids de surface par des
réseaux de pistes. Le cycle «reproduction et sédentarité» vs
« repos sexuel et dispersion » est corrélé au cycle d’abondance (le
maximum annuel d’abondance coincide avec la fin de la
reproduction et le minimum avec la fin de la dispersion). Ces
résultats ont conduit a I’hypothése que des facteurs non-trophiques
participent & la régulation de la reproduction et de la mobilité chez
ces populations. L’étude expérimentale (Sicard, 1987 ; Sicard
etal.,, 1998 b, 1992, 1993) a montré : (i) que la combinaison jours
longs, atmosphére séche et température élevée est gonado-
inhibitrice et déclenche une phase réfractaire aux facteurs gonado-
stimulants (PRFGS); (ii) que la combinaison ressources
abondantes, jours courts, atmosphére humide et température basse
est gonado-stimulante et déclenche une phase réfractaire aux
facteurs gonado-inhibiteurs (PRFGI).

Dans la nature, ou seule la combinaison inhibitrice est observée les
années climatiques ordinaires, la reproduction se situe de part et
d’autre de la phase PRFGS (fig. 3a). Les pluies exceptionnelles de
janvier-février 1986, en retardant I’asséchement de I’atmosphére et
en induisant une reprise passagére de la végétation, ont généré une
combinaison activatrice, et donc, une phase PRFGI qui a induit un
allongement de la reproduction pendant toute la saison des pluies
(fig. 3b), allongement probablement impliqué dans la pullulation
« reproduction-dépendante » d’A. niloticus en 1986-1987.

Ces résultats confirment que les pullulations peuvent coincider
avec des « anomalies » du climat touchant des régions entiéres, tel
le Sahel (Leirs et al, 1990; Mutze, 1991). En 1986, des
pullulations de rongeurs ont aussi été observées au Tchad et au
Soudan (Fielder, 1988 a). Une méme « anomalie » peut cependant
engendrer des réponses démographiques différentes selon les
populations (celles de Mastomys n’ont montré aucune réponse en
1986). Les espéces d’un méme peuplement ne pullulent pas en
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méme temps, parce qu’elles ne pullulent pas pour les mémes
raisons, les mécanismes de régulation de la reproduction étant
spécifiques. Une approche biométéorologique visant a caractériser
les variations inter-annuelles du profil des précipitations devrait
permettre de prévoir les risques de pullulations « reproduction-
dépendantes » en relation avec les connaissances acquises sur la
régulation de la reproduction des espéces nuisibles (Gautun et
Sicard, 1988).

COINCIDENCE COINCIDENCE
_ INHIBITRICE STIMULANTE
Jours longs Jours courts
+ Temperature elevée + Température basse
+ Atmospheére séche + Atmosphére humide |
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| Figure 3

Régulation de la reproduction d’A. niloticus :

(A) années a pluviométrie ordinaire ;

(B) année 1986 a pluviométrie atypique.

PRFGS = période réfractaire aux facteurs gonado-stimulants.
PRFGI = période réfractaire aux facteurs gonado-inhibiteurs.
(+)=gonadostimulation ; (-) = gonado-inhibition. La saison pluvieuse
et les pluies atypiques sont indiquées en gris foncé.

Taterillus gracilis dans les milieux semi-arides

De mars 3 mai, le régime alimentaire de 7. gracilis comporte
environ 70 % d’aliments pauvres en eau (graines) (fig. 2c). Alors
que Dactivité antidiurétique est faible et le turnover de I’eau
important entre juin et février, I’activité antidiurétique augmente et
le turnover de I’eau diminue de mars 4 mai. Cette mobilisation des
mécanismes antidiurétiques qui est efficace (la balance hydrique
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reste équilibrée toute 1’année) coincide avec le déclenchement de
la phase de dispersion et de repos sexuel pendant laquelle les
individus construisent des terriers provisoires peu €laborés en
forme de «L». Avant' l’arrivée des pluies, on observe un
regroupement et une sédentarisation (dans des terriers complexes)
qui précédent de peu le démarrage de ’activité sexuelle. Comme
dans I’exemple précédent, le maximum annuel d’abondance
apparait en fin de reproduction et le minimum d’abondance au
cours de la dispersion.

Ces résultats ont conduit a formuler les hypothéses suivantes : (i)
la dispersion et le repos sexuel sont induits par le changement
alimentaire de février mais la sédentarisation et la reproduction
sont déclenchées (avant les pluies) par des facteurs non
trophiques ; (ii) il existe des interrelations entre les mécanismes
régulateurs de la reproduction et de la mobilité (Sicard, 1987 ;
Sicard et Papillon, 1996). L’étude expérimentale (Sicard, 1987 ;
Sicard et al., 1988 b ; Sicard et Fuminier, 1996) a confirmé ’effet
gonado-stimulant des jours longs et montré que ce dernier est
potentialisé par une alimentation riche et une atmosphére humide.
Dans la nature, la régression d’activité sexuelle dépend donc bien
de la restriction trophique saisonniére, et le démarrage de 1’activité
gonadotrope en avril dépend d’un effet stimulant des jours longs ;
lequel est potentialisé par un facteur encore inconnu pour
contrecarrer |’effet gonado-inhibiteur de la restriction trophique.

Taterillus petteri dans les milieux arides

L’alimentation de T. petteri est exclusivement granivore d’octobre
4 mai et herbivore-insectivore de juin & septembre (fig. 2¢). La
restriction hydrique d’octobre est suivie d’une intensification de
Pactivité antidiurétique qui coincide avec ’arrét reproductif et
avec le début de la dispersion (comme dans I’exemple précédent).
L’activit¢ antidiurétique n’induit cependant pas une baisse
significative du turnover de ’eau qui reste important jusqu’en
janvier ; les dépenses hydroénergétiques liées & la dispersion sont
donc probablement élevées en milieu dunaire. Pendant qu’ils se
dispersent, les rongeurs construisent des terriers rudimentaires en
forme de « L ». En janvier-février, les animaux se sédentarisent en
parcourant un vaste domaine pour approvisionner le profond terrier
qu’ils construisent. Ces activités pré-estivales augmentent encore
leurs dépenses hydroénergétiques 4 un moment de 1’année ou les
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entrées d’eau se réduisent. L’activité antidiurétique ne permet pas
d’éviter un déficit passager de la balance hydrique qui pourrait étre
le « signal physiologique » de ’estivation qui apparait fin février et
dure jusqu’en mai. Les animaux restent alors pendant des phases
de plusieurs semaines dans leur terrier oit ils présentent de courtes
périodes journaliéres de torpeur. L’entrée en estivation
s’accompagne d’un effondrement des dépenses hydroénergétiques,
d’une normalisation de I’activité du systéme antidiurétique et d’un
rétablissement de 1’équilibre hydrique. Dés juin, les individus se
regroupent et se sédentarisent dans les creux interdunaires ou ils
construisent des terriers adaptés a la reproduction. Les hypothéses
suivantes sont alors retenues : (i) la dispersion et I’arrét reproductif
sont déclenchés par le changement alimentaire de février ; (ii) la
sédentarisation (i.e. pré-estivation) est déclenchée par un facteur
non-trophique ; (iii) le déficit de la balance hydrique est le signal
physiologique qui déclenche I’estivation ; (iv) le démarrage de la
reproduction est déclenché par des facteurs non trophiques ; (v) il
existe des interrelations entre les mécanismes de régulation de la
reproduction et de la mobilité,

Baisse des Restriction trophique
Facteurs Températures + Forte température
de régulati
[ b
Intégration PE = Pré-astivation
par 'horloge
biologique Dh = Déséquilibre passager
de la balance hydrique
EST = Estivation
EH = Restitution de
Péquilibre hydrique
Activité v *
gonadotrope (1) g "m:k',"‘“"}:m )
DITFMAMIEIE A SON
1 Figure 4

Régulation de la reproduction de T. petteri.

L’étude expérimentale (Sicard et al, 1988 b; Fuminier ef al,
1993 ; Sicard et Fuminier, 1996) a montré que le contréle de la
reproduction de T. petteri résulte d’une intégration (via I’horloge
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biologique) d’un grand nombre de facteurs capables de moduler un
effet gonado-stimulant exercé par les jours longs (fig. 4). C’est
bien la restriction alimentaire qui entraine 1’arrét sexuel via le
déclenchement d’une phase photo-réfractaire & I’effet stimulant des
jours longs. Ce sont probablement les basses températures qui
induisent la phase de sédentarisation qui est a 1’origine d’une
réaction en chaine qui conduit a la levée de la phase photo-
réfractaire pendant I’estivation.

I Discussion

Reproduction et sédentarité

Les populations de T. gracilis et de T. petteri présentent une phase
de reproduction et une phase de sédentarité pendant la période
d’abondance trophique, et une phase de repos sexuel et de
dispersion pendant la période de restriction trophique. Ces
résultats, en accord avec les expériences de supplémentation
alimentaire réalisées au Sénégal (Poulet ef al., 1981 ; Hubert et al.,
1981), montrent le rdle limitant du facteur trophique sur la
reproduction et la sédentarité. Les populations d’A. niloticus
présentent cependant une phase de dispersion et le repos sexuel
pendant I’inondation 4 un moment de I’année ou les ressources ne
sont pourtant pas restreintes. L’inondation est donc aussi un facteur
limitant la reproduction, probablement parce qu’elle interdit la vie
en terrier. Retenons que les cycles annuels d’inondation et de
restriction trophique sont les principaux facteurs qui limitent la
reproduction et la sédentarité des populations de rongeurs vivant
en environnement sahélien aride ou semi-aride.

Variabilité environnementale,
« horloge » et « anticipation » biologiques

L’antériorit¢ du démarrage de la phase de reproduction et de
sédentarit¢ sur l'arrivée des pluies permet aux naissances
d’apparaitre dés le début de la courte période favorable au
développement des jeunes, ce qui présente un avantage adaptatif
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(cf- T. gracilis et T. petteri en milieux semi-arides et arides). De
méme, P’antériorité de la phase de pré-estivation sur I’arrivée de la
saison séche et chaude permet une mise en vie ralentie avant la
restriction trophique ; d’oll une baisse de mortalité avantageuse
(T. petteri en milieux arides). Enfin, I’antériorité de la phase de
repos sexuel et de dispersion sur I’arrivée de I’inondation est aussi
avantageuse puisque l’inondation est incompatible avec la vie
fouisseuse et la reproduction (4. niloticus). Ces exemples illustrent
que l’anticipation biologique sur les cycles de 1’environnement
peut présenter un avantage adaptatif, phénoméne qui peut aller
jusqu’a entrainer un décalage de la reproduction hors de la saison
des pluies chez les populations des zones inondables.

Depuis ’origine de la vie, les organismes s’adaptent a la variabilité
environnementale via la sélection des réponses biologiques les plus
efficaces, dépendant de la performance et de la rapidité des
réponses mais aussi de leur déclenchement par anticipation, si les
variations sont prédictibles et si cela présente un avantage
adaptatif. Cette anticipation biologique soumise i la sélection
naturelle repose sur des horloges endogénes. Les mammiféres
disposent d’une horloge journaliére dans les NSC dont le rythme
propre est synchronisé sur 24 h par ’alternance jour-nuit via le
faisceau rétino-hypothalamique qui relie les NSC a la rétine (Klein
et al., 1991) et selon un mécanisme qui fonctionne comme un
compteur de photons (Attard et al., 1995 ; Cooper et al., 1998 ;
Dkhissi-Benyhaya et al., 2000). En aval, les NSC contrélent les
activités physiologiques et comportementales (Dijk et Edgar, 1999)
en permettant, lorsque cela présente un avantage adaptatif,
’anticipation de ces activités sur [I’alternance jour-nuit
(anticipation du retour au terrier avant 1’arrivée du jour chez les
espéces nocturnes). Nombres d’oiseaux et de mammiféres vivant
en zones tempérées disposent de structures qui contrdlent aussi
Pexpression saisonniére des fonctions adaptatives (reproduction,
migration, mue, hibemation, territorialisme) en relation avec
I’arrivée du printemps ou de I'hiver ; et souvent la photopériode
sert d’indicateur de temps saisonnier a ces espéces (Boissin et
Canguilhem, 1988). Chez les oiseaux, la perception de la
photopériode résulte de la photosensibilité de certaines structures
cérébrales (Sicard ef al., 1983), alors que chez les mammiféres,
elle implique une voie nerveuse reliant la rétine 3 la glande pinéale
qui ne produit de la mélatonine que pendant la nuit. La quantité de
mélatonine (inversement proportionnelle a la durée du jour) permet
a la glande pinéale des mammiferes de moduler en fonction des
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saisons le contrdle des rythmes journaliers par les NSC (Moller et
Pévet, 1994) (fig. 5). L’augmentation de la photopériode participe
a la stimulation (7. gracilis et T. petteri) ou a Pinhibition
(A. niloticus) de la reproduction des populations vivant dans des
environnements variables. Ce résultat confirme les suggestions de
certains auteurs (Klein ef al., 1975 ; Khammar et Brudieux, 1986,
1987) que méme certaines espéces tropicales sont
photopériodiques. Ce résultat qui repousse la limite latitudinale du
photopériodisme aux environs de 15°N a été considéré dans la
revue de Bronson (1989). Les exemples présentés renforcent I’idée
que la glande pinéale intégre tout un ensemble de facteurs
photiques et non-photiques (photopériode, alimentation,
température, humidité, phéromones, substances présentes dans les
plantes en germination) afin de moduler en fonction des saisons le
fonctionnement de 1’horloge journaliére (Pévet, 1987). Si les voies
véhiculant les informations non-photiques sont peu connues, on
sait cependant que I’humidité relative est pergue par le bulbe
olfactif qui développe des relations avec la glande pinéale (Haldar
et Saxena, 1988). Nous pensons que le facteur trophique agit via le
systéme vasopressinergique dont l’activité est corrélée aux
variations saisonniéres des ressources trophiques et qui est en
relation avec les NSC (fig. 5).

Pe’:]urb.a[jgn Synchroniseurs Synchroniseurs
climatique journaliers saisonniers

PHOTOPERIODE
RESSOURCES
Humidité

ALTERNANCE
JOUR /NUIT

|

Horloge ]ournnllér‘e\

Phéromones
'_? = Signaux chimiques
Température

?

et autres structures)

I

Modulation saisonni¢re
Régulation de l'expression| 4, Pexpression Journaliére
Journaliére des activité: des activités physiologi

phy q

v v

Perturbation . . .
: : Cycles journaliers et saisonniers
red%”jug;ﬁg ,’,’_’Zl:/eou des activités physiologiques
molzilité-dé endante et des comportements de
P reproduction ¢t de mobilité

I Figure 5
L'horloge biologique des mammiféres.



B. SICARD, W. DIARRA — Horloge biologique, inondation et pullulations de rongeurs

V¥ 355

Le maintien du photopériodisme aux basses latitudes est donc
probablement associé au fait que cela présente un avantage
adaptatif et que la glande pinéale puisse intégrer un ensemble de
facteurs photiques et non-photiques pour « percevoir» 1’avancée
des saisons. L’avantage adaptatif de ce maintien (i.e. I’anticipation
de la reproduction sur les variations saisonniéres de ses facteurs
limitants) est impossible en climat désertique, ol les pluies sont
aléatoires, et semble inutile aux basses latitudes, ot la pluviométrie
n’est plus un facteur limitant. Elle n’est finalement probable qu’en
région soudano-sahélienne ou les pluies sont prédictibles entre juin
et septembre, et o I’anticipation biologique est avantageuse du fait
du caractére brutal de I’inversion des conditions climato-
trophiques. Cet avantage est d’autant plus nécessaire que la période
pluvieuse est plus courte (milicux arides et semi-arides) ou que
I’inondation est plus longue (zones inondables) (fig. 6).

Latitude

Climat
méditéranéen {7 §

Désert

" o Plules rares.” ..

Région
soudano-sahélienne

Climats Pluies
4 deux saisons
des pluics

I Figure 6
Le photopériodisme, adaptation au pluviopériodisme ?

Contrairement au climat désertique, le climat sahélien est
prédictible car il dispose de plusieurs synchroniseurs potentiels :
I’augmentation des températures (février), de la photopériode
(mars) et de ’humidité atmosphérique (mai) ; ’arrivée des pluies
(juin) ; la diminution simultanée des pluies, de ’humidité et de la
photopériode (septembre) ; 1a baisse des températures (novembre).
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L’implication de certains de ces facteurs dans la régulation de la
reproduction laisse penser que leur variabilité inter-annuelle se
situe dans une fourchette statistique compatible avec la sélection
naturelle des mécanismes d’anticipation.

Stratégies d’adaptation aux périodes
d’inondation et de restriction trophique

Chez M. huberti, seul le facteur trophique détermine la durée de la
phase de sédentarité et de reproduction, qui est directement ajustée
a la durée de la période trophique favorable. Cette stratégie de type
« opportuniste » semble bien adaptée & la vie dans les milicux
stables car la période de restriction trophique qui apparaitrait les
années & pluviométrie déficitaire serait de courte durée. Elle
semble moins adaptée a la vie dans les milieux arides ou semi-
arides ou le temps « perdu » nécessaire & la maturation gonadique
serait critique du fait de la briéveté de la période trophique
favorable. Elle semble aussi peu adaptée a la vie dans les milieux
inondables ou il n’est pas possible de se reproduire et de rester
sédentaire pendant I’inondation.

Chez T. gracilis et T. petteri, le facteur trophique joue un role
majeur dans le déclenchement de la phase de repos sexuel et de
dispersion, mais ce sont des facteurs non-trophiques qui contrlent
le déclenchement de la phase de sédentarité et de reproduction.
Cette stratégic est en partie « opportuniste » puisqu’elle permet un
ajustement de la phase de sédentarité et de reproduction en
fonction de la durée de la période trophique favorable. Elle est
aussi en partie « anticipatrice », puisqu’elle permet 1’antériorité du
démarrage de la reproduction sur l’arrivée des pluies ou
I’antériorité de la sédentarisation sur 1’arrivée de la période
trophique défavorable. Cette stratégie hybride (mi-opportuniste,
mi-anticipatrice) est bien adaptée a la vie dans les milieux semi-
arides et arides ot le temps nécessaire a la maturation gonadique
ne peut étre perdu au détriment de la période des naissances qui ne
peuvent se produire en dehors de la courte période trophique
favorable. Sa valeur adaptative s’exprime pleinement dans les
milieux arides ol les individus se reproduisent une fois regroupés
et sédentaires, lorsque les ressources sont abondantes ; et ou ils
estivent une fois dispersés et sédentaires, lorsque les ressources
deviennent rares. Ils optimisent ainsi leurs dépenses énergétiques
tout en assurant le maintien du brassage génétique des populations,
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Chez A. niloticus, ce sont surtout des facteurs non-trophiques qui
déclenchent la phase de repos sexuel et de dispersion, mais aussi la
phase de sédentarité et de reproduction. Cette stratégie plus
strictement « anticipatrice », qui permet ’antériorité sur le début
mais aussi sur la fin de la période d’inondation, semble plus
strictement adaptée 4 la vie dans les zones inondables puisqu’elle
empéche reproduction et sédentarité pendant la saison pluvieuse.

Pullulations et inondation

Les variations saisonniéres des facteurs limitant la reproduction et
la mobilité (inondation et restriction trophique) participent
finalement via les mécanismes de régulation de la reproduction et
de la mobilité, a la spécificité des cycles d’abondances (Sicard et
Gautun, 1991). La connaissance de ces cycles d’abondance, mais
aussi la connaissance des effets des variations inter-annuelles des
facteurs limitants sur la composition des peuplements en rongeurs,
sont indispensables au développement de stratégies de contrle
spécifiques et a la prévision de 'impact des rongeurs ravageurs sur
les ressources renouvelables (Sicard ef al,, 1999 a). Cette prévision
est difficile car non seulement les espéces d’un méme peuplement
peuvent développer des stratégies adaptatives différentes (Sicard,
1992), mais les mouvements saisonniers des populations peuvent
parfois leur permettre de « passer » d’un milieu & un autre au cours
de I’année (Diarra, 1996). En faisant ’hypothése qu’une espéce est
d’autant plus compétitive que ses particularités adaptatives
s’expriment, on peut prédire :

— qu’une pluviométrie restreinte « favorise » les espéces 3 stratégie
hybride (T. gracilis et T. petteri) dans les milieux arides et semi-
arides, mais « défavorise » 4. niloticus dans les zones inondables ;
— qu’inversement, une pluviométrie importante « défavorise » les
espéces a stratégie hybride dans les milieux arides et semi-arides
(ces demniéres étant d’autant moins compétitives que la période de
restriction trophique est courte), mais « favorise » 4. niloticus dans
les zones inondables (cette espéce étant d’autant plus compétitive
que I’inondation est importante).

Si on rapporte ces hypothéses au fait qu’A. niloticus est la seule
espéce tropicale de type « jour court » que nous ayons pu trouver,
on peut penser que cette originalité chronobiologique lui confére
un avantage adaptatif qui s’exprime surtout les années i forte
pluviométrie dans les zones inondables.
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l Conclusion

Le pouvoir sélectif de I’inondation est probablement aussi puissant
que le pouvoir sélectif de la période de restriction trophique en
région soudano-sahélienne. De ce fait, les variations inter-
annuelles de la pluviométrie favorisent certaines espéces mais en
pénalisent d’autres. Elles n’ont donc pas un effet uniforme sur les
populations de rongeurs. Il se pourrait que les espéces « capables
d’anticipation » soient confinées dans la zone soudano-sahélienne
ou I’anticipation biologique est possible et avantageuse. Les cycles
annuels de restriction trophique et d’inondation, s’ajoutent donc
aux facteurs qui structurent la répartition biogéographique des
espéces. Il est aussi possible qu’d. niloticus présente des
pullulations fréquentes parce que cette espéce est la « mieux
adaptée » a la vie dans les zones inondables.

Tout comme I’étude du déterminisme de la reproduction a permis
de modéliser le risque de pullulation « reproduction-dépendante »,
I’étude de la mobilité devrait permettre de modéliser les risques de
pullulation « mobilité-dépendante ». Si la reproduction s’exprime
surtout a 1’échelle saisonniére, la mobilité a aussi une dimension
spatiale et sa dimension temporelle s’exprime autant & 1’échelle
journaliére (rythme d’activité des individus) que saisonniére (cycle
de dispersion des populations). Nous devons donc chercher a
comprendre comment les synchroniseurs de [’environnement
modulent selon les saisons (via la glande pinéale) le contréle de
I’expression journaliére de la mobilité par I’horloge journaliére, en
ciblant particuliérement les populations de rongeurs des plaines
inondables du fleuve Niger. Nous sommes en mesure d’identifier
sur le terrain les facteurs clés impliqués dans le déterminisme du
cycle de dispersion des populations (approche écologique et
génétique des populations) et d’étudier expérimentalement le
déterminisme du rythme d’activité (approche chronobiologique).
Une approche systématique et biogéographique permettra de
comprendre le réle des zones inondables, des fleuves et des
cordons dunaires sur I’histoire phylogéographique des rongeurs
soudano-sahéliens. Cette diversité des approches est rendue
possible par le regroupement de plusieurs spécialistes des
pullulations au sein du « Centre de biologie et de gestion des
pullulations » (CBGP, Inra-IRD-Cirad-Ensam).
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