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RESUME

La fragmentation et la modification des habitats, essentiellement
d'origine anthropique, entrainent le déclin de nombreuses especes animales
et végeétales. Ainsi, la disparition progressive des zones humides de la vallée
du Haut-Rhéne a provoqué la raréfaction des papillons du genre Maculinea.
Le maintien de ces Iépidopteres, au cycle complexe puisque dépendant d'une
plante-hdte et d'une fourmi-héte spécifiques, passe alors par une gestion
raisonnée des écosystémes.

Cette étude s'intéegre dans le cadre théorique de la biologie de la
conservation. Ces dernieres années, différents concepts ont été développés
pour protéger, gérer ou restaurer la diversité biologique. Nous avons étudié
particulierement ceux qui peuvent étre appliqué aux Maculinea.
Parallelement, nous avons développé toute une série de protocoles de suivi
pour estimer la densité et la structure spatiale des différentes composantes
du systeme Maculinea - Plante-héte - Myrmica. En particulier, nous avons
appligué et adapté une méthode d'estimation de la densité des populations
jusque la essentiellement utilisée chez les vertébrés : le line transect.

Les principaux résultats montrent que la variabilité spatiale et temporelle
de la densité des plantes-hétes n'a pas un effet majeur sur la densité des
papillons. Par contre, leur répartition spatiale est déterminante. Nous avons
mis en évidence qu'il n'y a pas de corrélation spatiale entre les plantes et les
fourmiliéres-hotes. La densité et la structure spatiale des fourmiliéres-hétes
doivent alors étre telles que les ouvriéres puissent explorer l'intégralité de
leur biotope.

Enfin, nous avons souligné l'importance de la structure spatiale des
populations (i.e. populations fragmentées, métapopulations, rdle de la
dispersion) et des microhabitats dans la caractérisation des modes de gestion
les plus appropriés au maintien des Maculinea.

MOTS-CLES : insectes, lépidoptéres, Maculinea, cycle de vie complexe,
myrmécophilie, Myrmica, milieux humides, Biologie de la Conservation,
gestion conservatoire, métapopulations, structures spatiales, méthodes
d'échantillonnage, line transect.
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INTRODUCTION

INTRODUCTION GENERALE

Les milieux humides se caractérisent par une grande diversité de biotopes
renfermant un important cortége d'espéces floristiques et faunistiques rares.
Les causes de cette grande diversité sont naturelles et anthropiques, en
particulier suite a une longue gestion de ces milieux. Suite a I'abandon des
activités traditionnelles et aux récentes modifications anthropiques
- aménagements hydrauliques (endiguements, barrages), drainages,
conversion en cultures, etc. - on note des changements importants et
progressifs des conditions hydrologiques et pédologiques de ces milieux
entrainant une raréfaction de nombreuses especes. Devant [I'amplitude
croissante de ce déclin, la conservation des espéces et de leurs habitats est
devenue une des questions majeures posées par les instances politiques,
économiques et culturelles aux scientifiques en général et aux écologues en
particulier.

e L'"EMERGENCE DE LA BIOLOGIE DE LA CONSERVATION

La diminution récente de la biodiversité est associée a la perte et la
fragmentation des habitats et a la surexploitation des ressources vivantes par
I'homme. Le prélevement abusif d'espéces, l'introduction d'espéces
exotiques, la pollution, les changements climatiques Yy contribuent
également. Les perturbations humaines modifient les processus naturels de
recolonisation ou de restauration et seule une gestion raisonnée des
écosystéemes pourra limiter le nombre d'extinctions des especes sauvages.
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Une prise de conscience générale de ce que l'on a appelé la crise de la
biodiversité a émergé dans les années 60-70 mais ce n'est qu'au début des
années 80 qu'une nouvelle discipline, la Biologie de la Conservation, a pris
son essor (SOULE, 1980). Les grandes lignes en sont : 1) étudier et comprendre
les effets de [Il'activitt humaine sur les espéces et les écosystemes et
2) développer des solutions judicieuses pour prévenir [I'extinction des
especes les plus exposées. Il est donc devenu urgent d'étudier le
comportement des populations animales et végétales face aux
bouleversements environnementaux, d'ou la mise en place, ces derniéres
années, d'un nombre croissant de programmes de conservation. Pour de
nombreuses espéces, il est grand temps d'initier de tels projets afin de
protéger et maintenir les populations naturelles existantes plutét que
d'envisager des plans de réintroduction beaucoup moins fiables et efficaces,
et de surcrofit nettement plus colteux au plan économique.

Pour limiter les échecs dans les opérations de protection, la biologie de la
conservation doit passer par une phase d'étude approfondie de la biologie de
I'espéce concernée. Dans le passé, la conservation des espéces se faisait par la
réduction des taux d'extinction locale en maintenant un habitat local
convenable. En 1985, SOULE définissait la biologie de la conservation comme
étant un domaine visant a fournir des principes scientifiques et a les
développer du point de vue technologique dans le but de maintenir la
diversité biologique. L'apport de ces principes scientifiques montre qu'il est
souvent nécessaire de changer d'échelles spatiale et temporelle. En effet, il
est dangereux de se focaliser uniquement sur l'espéce menacée ; son
maintien passe par la gestion de I'écosysteme afin de ne pas se limiter a la
population mais considérer le systeme dans sa totalité. La protection des
espéces ne peut donc se concevoir sans celle de leur habitat dont la pérennité
dépend du fonctionnement des systemes écologiques de niveaux supérieurs
dans la hiérarchie de l'organisation du monde vivant (communauteés,
écosystémes, paysages) (BARNAUD, 1998).

Cette discipline a donc pour objectif de rapprocher les théoriciens et les
praticiens afin de travailler ensemble a la sauvegarde de la flore et de la
faune menacées. Il s'agit de confronter des théories scientifiques a des
modeéles biologiques spécifiques pour soumettre des hypothéses alternatives
fondées sur des informations existantes et générer de nouvelles données a
partir d'expérimentations. Ce nouveau courant disciplinaire, issu de la
recherche fondamentale et de la pratique de terrain des gestionnaires, reste
toutefois un sujet complexe car dépendant de nombreux domaines (i.e.
scientifique, culturel, historique, socio-économique, politique...).

e LA PLACE DES INSECTES DANS LA BIOLOGIE DE LA CONSERVATION

Avec pres d'un million d'espéces décrites dans le monde représentant
56% des especes animales et végétales déja connues (GROOMBRIDGE, 1992) les
insectes jouent un rble majeur dans la plupart des écosystemes et
constituent des éléments clés de la biodiversité (BROWN, 1991). Toutefois, ils
furent longtemps ignorés dans les problémes de conservation qui ont
essentiellement porté sur les plantes, les grands mammiferes et les oiseaux
(ARNOLD, 1985). De nos jours, les décideurs qu’ils soient politiques ou
gestionnaires tiennent encore trop rarement compte des invertébrés dans les
problématiques de conservation, de protection et gestion des espaces
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naturels. Néanmoins, parmi les insectes, les papillons ont recu une
attention particuliere suite au déclin de nombreuses populations de
papillons (JA THOMAS, 1994 ; NEw et al., 1995). De plus, l'intérét pour les
invertébrés a grandi apres le constat que les mesures de conservation
efficaces pour les plantes et les vertébrés ne peuvent étre appliquées aux
populations d'insectes. Cette prise de conscience a permis de développer de
nouveaux concepts propres a la biologie de la conservation.

Les papillons appartiennent au seul groupe d'insectes qui a fait I'objet
d'études scientifiqgues et d'efforts pratiqgues de conservation importants.
Cependant, pour de nombreuses espéces un effort de conservation doit étre
entrepris au plus vite. Cette sauvegarde doit passer par une connaissance
précise de leurs exigences d'habitat et de comportement (THOMAS, 1984Db).
Les insectes sont extrémement sensibles aux dégradations de leur
environnement. L’extinction de leurs populations, souvent d'origine
anthropique, provient fréguemment de la destruction ou de la modification
de leurs biotopes par le drainage, le labourage, [I'intensification de
I'agriculture, la déforestation, etc. (JA THOMAS, 1991 ; W ARREN, 1992 ;
PULLIN et al., 1995 ; POLLARD & EVERSHAM, 1995 ; CD THOMAS, 1995). De
nombreux sites ont déja été détruits et il s'est avéré urgent d'en préserver
certains sous forme de réserves naturelles. Toutefois, de nombreuses
réserves naturelles d'Europe ont continué a voir décliner leurs populations
de lépidoptéres. La création de zones protégées afin de préserver certaines
espéeces est une condition nécessaire mais non suffisante. Le milieu étant en
perpétuelle évolution, il ne suffit pas de le protéger, il faut également le
gérer.

En marge de cette constatation, la disparition des populations d'insectes
sur des sites peu ou pas modifiés a également été mise en évidence. C'est
ainsi que dans certains biotopes européens semi-naturels, on observe un
déclin des populations de lépidoptéres alors que les populations de plantes
nourricieres restent en effectifs suffisants (JA THOMAS, 1991). L’extinction
locale, généralement basée sur une modification de I'habitat, peut étre due a
d'autres facteurs : les collectionneurs, les insecticides, les probléemes
génétiques, la pollution de l'air, les conditions climatiques exceptionnelles
voire les intrusions d'espéces exotiques prédatrices ou porteuses de
pathogenes et de parasites (JA THOMAS, 1984b, 89, 91 et 1994 ; FEBER & SMITH,
1995 ; NEw et al., 1995). Généralement, ces effets sont faibles par rapport a
ceux de l'altération de I'habitat (PYLE et al., 1981) mais chacun peut
contribuer a la diminution de populations déja affectées par d'autres
facteurs. Il faut également ne pas perdre de vue que certains papillons ne
dépendent pas seulement d’un mais de plusieurs hétes. C’est le cas du genre
Maculinea qui a un cycle de vie complexe puisque dépendant de deux hétes
différents. Malgré la présence en densités favorables des plantes-hétes, la
moitié des populations de Maculinea arion a disparu de Grande Bretagne a
la fin des années 70 (THOMAS, 1980). Le deuxieme héte indispensable au
développement du papillon, une fourmi, était peu ou mal connu. Pendant
longtemps, on observa un déclin des papillons sans en connaitre les causes.
Il a fallu mieux connaitre la biologie du papillon, beaucoup plus spécialisé
que ce que l'on supposait, pour permettre de nouvelles explications et
prendre des mesures de conservation efficaces (JA THOMAS, 1976, 77, 80, 84b,
89, 91 ; ERHARDT & THOMAS, 1991 ; ELMES & THOMAS, 1992 ; THOMAS &
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ELMES, 1992). Un grand nombre d'espéces de papillons de la famille des
Lycaenidae, comme Maculinea, sont myrmécophiles (FIEDLER, 1995) et la
diversité des besoins (i.e. plantes-hétes pour la nourriture et la ponte des
imagos, fourmis-hodtes pour le développement des chenilles) détermine si
I'habitat est convenable ou non. Il faut également que les plantes croissent
dans des zones spécifiques pour que les larves puissent étre récupérées par
les fourmis (DUFFEY, 1968, 77). Dés lors, il semble acquis que la conservation
des espeéces en voie de disparition ne peut se faire sans une bonne gestion de
leur environnement. Cela passe par une connaissance approfondie des
habitats et des ressources puisque leur maintien dépendra non seulement
d’une densité appropriée des hotes mais également de leur structure
spatiale : le papillon Mellicta athalia est un exemple d'espece en danger qui
n'a pu étre sauvé qu'en ayant une connaissance approfondie de sa biologie
et de son environnement (JA THOMAS, 1994).

e LE CONTEXTE RHONE-ALPIN

La région Rhone-Alpes dispose d'un patrimoine naturel extrémement
riche et diversifié. Il existe dans la région 12 taxons de Iépidoptéres
Rhopalocéres inféodés aux zones humides ayant un statut de protection
national ou européen : Colias palaeno (Pieridae), Lycaena dispar, L. helle,
Maculinea  alcon, M. teleius, M. nausithous (Lycaenidae), Cenonympha
oedippus, C. tullia, C. hero, Erebia sudetica (Satyridae), Boloria aquilonaris et
Euphydryas aurinia aurinia  (Nymphalidae). Ces especes sont
progressivement impliquées dans les plans de gestion des différents
organismes de protection des espaces naturels. C'est dans ce cadre que
s'inscrit ce travail de these portant sur I'étude des populations de Lycaenidae
du genre Maculinea. En 1994, une collaboration entre I'Université Lyon 1 et
les gestionnaires de la Réserve Naturelle du Marais de Lavours
(département de I'Ain) a été engagée afin de proposer de nouvelles
directives de gestion intégrant le maintien de ces papillons. La particularité
de ces espéces, et la difficulté de maintenir un habitat favorable, provient de
la complexité de leur cycle de vie. Si de nombreux papillons de la famille des
Lycaenidae sont associés aux fourmis, au moins durant une partie de leur
cycle larvaire, la plupart des espéces ont des relations myrmécophiles
facultatives et non spécifiques. Dans certains cas, les symbioses papillon-
fourmis sont plus spécialisées : aprés une période herbivore, la larve est
recueillie par les fourmis-hétes passant d'un régime alimentaire herbivore a
un régime de prédation de fourmis (COTTRELL, 1984 ; THOMAS et al., 1989). Le
papillon Maculinea fait partie de ces taxons qui ont développé un cycle
phyto-prédateur.

e LA BIOLOGIE DU MACULINEA

Des cing espéces européennes de Maculinea, trois sont inféodées aux
zones humides : I'Azuré de la Sanguisorbe (Maculinea teleius Bergst.),
I'Azuré des Paluds (M. nausithous Bergst.) et I'Azuré des Mouilléres (M.
alcon Denis & Schiff.). Les deux autres sont inféodées aux prairies séches :
I'Azuré du serpolet (M. arion L.) et I'Azuré de la croisette (M. rebeli Hir.).
Chacune de ces espéces a ses propres exigences mais toutes passent une
grande partie de leur vie larvaire sous terre dans les nids de "fourmis
rouges" du genre Myrmica, dans lesquels elles se nourrissent du couvain de
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leurs hotesses, hivernent et se transforment en chrysalides. Pour étre
tolérées dans la fourmiliere, les chenilles exsudent une sécrétion nutritive
composée d'un mélange de substances chimiques. L'été suivant la
récupération des chenilles, les papillons éclosent et rampent le long des
galeries jusqu'a l'air libre avant de déployer leurs ailes (ELMES & THOMAS,
1987D).

AUTOMNE - HIVER - PRINTEMPS

a) Ponte des papillons sur les plantes-hétes.
b) Récupération des chenilles par les fourmis.
c) Transport des chenilles dans la fourmiliere.
d) Soins et échanges trophallaxiques.

e) Nymphose.

f) Emergence des imagos.

Figure 1 : Cycle simplifié de Maculinea alcon (d'aprées LHONORE, 1996).

Trés peu d'autres Azurés ont une biologie comparable. Les papillons
éclosent tét le matin avant que les fourmis n'atteignent leur pic maximal
d'activité. En général, les premiers males sortent quelques jours avant les
premieres femelles et ne s'accouplent pas avant deux ou trois jours d'age
alors que les femelles le font aussitét aprés I'éclosion, parfois avant méme
gue leurs ailes aient séché. Il n'est pas rare d'observer un comportement de
ponte dés la fin du premier jour de vie. Les papillons peuvent vivre
pendant un mois, toutefois beaucoup d'entre eux périssent quelques heures
apreés I'éclosion et de nombreux individus ne vivent pas plus de cing jours
(ELMES & THOMAS, 1987b). Les Maculinea sont des insectes tres sedentaires ;
peu d'échanges sont observés entre les aires de reproduction. Si la
configuration du biotope environnant est défavorable, des colonies distantes
de seulement 100 meétres seront isolées les unes des autres (WYNHOFF, 1996).
Chaque espéce a ses fleurs nectariferes favorites. Si elles viennent a
manquer, les papillons peuvent se rabattre sur d'autres espéces mais une
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offre insuffisante restreint la possibilité d'existence de ces Azurés. Les
femelles pondent a l'intérieur de l'aire de reproduction sur chaque plante
nourriciere disponible mais semblent incapables de constater si leurs
plantes-h6tes ont une fourmiliére a proximité. Les ceufs sont généralement
pondus sur les boutons floraux. Les jeunes chenilles éclosent au bout de 4 a
10 jours, suivant la température. Elles se nourrissent pendant 2 a 3 semaines
de la plante-hote. Pendant cette période, les chenilles subissent trois mues
successives. Aprés la derniére mue, les chenilles sortent des fleurs et se
laissent tomber au sol puis elles se cachent jusqu'a ce que des fourmis les
trouvent sinon elles meurent. La survie des chenilles dépend donc de la
densité des fourmiliéres présentes dans les environs de la plante-hote. Le
processus d'adoption par la fourmi-hdte de l'espéce désirée est trés variable
selon l'espéce de Maculinea. La chenille peut étre acceptée par une autre
espece que celle désirée mais elle aura peu de chances de survivre car elle
sera de plus en plus négligée ou attaquée. Si elle n'appartient pas au groupe
des Maculinea, elle est traitée comme n'importe quelle proie (ELMES &
THOMAS, 1987h).

Une fois dans la fourmiliére, la chenille est déposée sur un petit tas de
couvain, léchée et soignée. La encore, suivant l'espéce de Maculinea on
observe quelques différences de comportement : les chenilles des espéces M.
nausithous, M. teleius et M. arion entrent périodiquement dans la chambre
de couvaison afin de se nourrir directement des petites larves. Ces espéces,
de part leur comportement de prédation des couvées de fourmis, sont
souvent qualifiées d'espéces primitives. Elles sont opposées a M. alcon et M.
rebeli, dont les chenilles une fois a I'intérieur de la fourmiliére poursuivent
leur mimétisme de la larve de fourmi afin d'étre choyées par la nurse (JA
THOMAS, 1995b). Ces espéces dites coucou restent donc en permanence dans
la chambre de couvaison et sont nourries directement par les fourmis. Elles
se nourrissent parfois du couvain et il est probable que cette prédation se
produit pendant les périodes de croissance rapide, c’est a dire en automne et
au printemps. Dans la nature ceci ne se produit que lorsque le nombre de
chenilles dans la fourmiliére est important et quand les fourmis ne peuvent
pas s'occuper de chacune d’elles. En général, les fourmis leur fournissent des
régurgitations mais elles peuvent également leur procurer de la nourriture
solide comme leurs propres ceufs. Il semble que la prise en charge par les
fourmis permet une tolérance plus élevée et les espéces coucou ont
probablement une meilleure réussite de développement que les especes
prédatrices (JA THOMAS, 1994). Le statut alimentaire des chenilles de M.
nausithous reste toutefois flou : en condition de laboratoire, elles se
nourrissent du couvain la caractérisant d'espéce prédatrice mais le fait
gu’elles aient été mentionnées avec seulement une espece de Myrmica peut
indiquer qu’elles auraient le comportement social des especes coucou (ELMES
et al., 1998).

Vers la fin de [I'été, les températures baissent et les phénomenes
métaboliques ralentissent dans la fourmiliére. Les larves des fourmis cessent
leur croissance et entrent en diapause. Au printemps, lorsque les
températures remontent, les fourmis reprennent leur activité. Pendant
I'hiver, les chenilles arrétent aussi leur alimentation ; elles consomment
lentement les réserves de graisses accumulées pendant leur premiere
période de croissance et perdent jusqu'a 50% de leur poids (THOMAS &
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W ARDLAW, 1992). Elles reprennent leur activité en méme temps que les
fourmis. Une fourmiliére peut contenir une ou plusieurs chenilles suivant
les especes et peut, en fin de croissance, étre dépossédée de toutes les larves
de fourmis. Au début de I'été, quelques centimetres sous la surface du nid,
les chenilles se transforment en chrysalides, éclosent quelques semaines
plus tard et le cycle peut recommencer.

Chaque espece a sa propre espece de plante-héte et sa propre espéce de
fourmi-héte. Concernant les especes inféodées aux milieux humides, les
chenilles de Maculinea teleius et M.  nausithous commencent leur
développement sur la méme plante-h6te, la sanguisorbe (Sanguisorba
officinalis L.) et le termine dans des fourmiliéres-hétes différentes puisque
le dernier stade larvaire de M. teleius s'effectue dans les nids de la fourmi
Myrmica scabrinodis Nyl. tandis que celui de M. nausithous s'accomplit
dans ceux de M. rubra L. (=laevinodis) (ELMES & THOMAS, 1987a). La
principale plante-hGte de M. alcon est la gentiane pneumonanthe (Gentiana
pneumonanthe L.) et sa fourmiliere-h6te est M. scabrinodis, M. ruginodis
Nyl. ou M. rubra selon la région géographique. Lorsque plusieurs espéces
sont présentes sur un méme site, la gestion est rendue encore plus délicate,
chaque hote ayant des exigences bien particuliéres.

e LA PROBLEMATIQUE

Cette étude a pour but de déterminer les habitats les plus favorables, et
donc les modes de gestion les plus appropriés, au maintien des populationst
de Maculinea et de ses hoétes. Depuis 1994, nous avons donc suivi deux
especes, M. teleius et M. nausithous, et leurs h6tes sur le marais de Lavours.
Plusieurs stations, aux stades végétatifs différents, ont été échantillonnées.
Afin de compléter notre échantillonnage, et sur la demande du
Conservatoire du Patrimoine Naturel de la Savoie, un suivi similaire a
débuté en 1996 sur le Marais de Chautagne ou M. teleius et M. nausithous
sont également présents.

Par le passé, un certain nombre d'erreurs ont été effectuées au moment
d'appliquer des stratégies de conservation. Trés souvent, ces stratégies
consistaient a délimiter une zone de protection autour de l'aire de présence
de Il'espéce menacée. Malgré la création de ces espaces protégés, de
nombreuses especes de lépidopteres ont continué a décliner suite a une
gestion inadéquate ou a une mauvaise délimitation des contours de ces
réserves (THOMAS, 1984b). Deux conditions sont essentielles dans Ila
préservation des espéces : 1) maintenir un nombre suffisant d'habitats
favorables, étendus et correctement reliés entre eux et 2) bien connaitre la
biologie des espéces a protéger.

Pour répondre a la premiere condition, l'apport de la biologie de la
conservation est fondamental. En effet, cette discipline fournit des principes
et de nouvelles approches a la gestion des ressources. Toute action de
conservation s'appuie sur des outils théoriques (concepts, théories, modeles)

1 Une population peut étre définie comme étant "un (ou plusieurs) ensemble(s) d'individus de
la méme espece pouvant vivre en commun a un moment de leur cycle de développement et
interagir alors sur les mécanismes de leur reproduction” (LEGAY & DEBOUZIE, 1985).
Fréguemment, le terme de population est utilisé pour décrire un groupe d'individus d'une
espéce (BEGON et al., 1986).
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permettant d'émettre des prévisions et des outils méthodologiques
indispensables a la mise en place de suivis. A l'aide des différents outils
théoriques développés ces dernieres années, il est certainement plus facile
actuellement de faire comprendre [l'intérét de méthodes telles que
I'estimation d'un taux de survie, d'une distance de dispersion, d'un
coefficient de consanguinité ou d'un domaine vital, ou encore l'intérét du
concept de métapopulation! dans la conservation d'une ou plusieurs
especes (e.g. HANSKI & GILPIN, 1997). C'est grace a la compréhension des
principes théoriques puis a leur confrontation aux résultats observés sur le
terrain que nous serons en mesure de dégager les meilleurs plans de gestion.
La deuxiéme condition est primordiale surtout lorsque l'espéce concernée,
comme Maculinea, a un cycle de vie complexe qui dépend obligatoirement
de plusieurs hotes. Dans ce cas, la gestion des sites doit alors favoriser le
développement des plantes-hdtes mais également celui des fourmis-hotes.
Un programme efficace de protection du Maculinea reposera sur lI'ensemble
de son systeme et, outre le suivi du papillon lui-méme, une étude des hétes
dans leur environnement est nécessaire. Les notions de densité et de
structure spatiale de chacune des espéces du systeme sont indispensables
pour bien comprendre leurs interactions.

Dans une premiere partie, nous décrirons les cadres théoriques et
méthodologiques de la gestion. Le premier chapitre sera consacré a la
présentation des différents outils théoriques développés ces dernieres
années. L'examen de ces concepts (i.e. Population Minimale  Viable, Analyse
de Viabilité des Populations ou encore métapopulation) permettra de ne
retenir que les plus appropriés a I'étude et a la définition de la structure des
populations de Maculinea. Nous porterons d'ailleurs un regard particulier
sur la notion de métapopulation. En effet, certaines espéces de papillons ont
été parmi les especes animales les mieux étudiées empiriqguement dans le
cadre de ce concept (e.g. HANSKI & GILPIN, 1997, pour un résumé du cadre
théorique). Le deuxiéme chapitre exposera brievement les différentes
perturbations susceptibles d'étre utilisées pour gérer les habitats (i.e. la
fauche, le péaturage, le feu) puis les différents outils méthodologiques
nécessaires a la détermination du (ou des) mode(s) de gestion le plus en
adéquation avec le maintien du systéme Maculinea - Plante-héte - Myrmica.

Dans une deuxiéme partie, nous appliquerons ces outils au cas des zones
humides de la wvallée du Haut-Rhéne. Les outils méthodologiques
permettront de mieux cerner les interactions entre les différentes espéces de
chaque cycle et leurs milieux de prédilection. Un suivi régulier des densités
de chacun des éléments du systeme Maculinea - Plante-héte - Myrmica mais
également des structures spatiales des hotes permettra de déterminer, par
exemple, i) si les densités de Maculinea sont plus élevées dans une prairie
de fauche, une prairie paturée, une prairie de gestion mixte ou encore une
prairie laissée a I'abandon, ii) le milieu dans lequel la densité des plantes-
hotes est optimale pour le maintien des Maculinea, iii) le stade végétatif
pour lequel une espece de Myrmica en remplace une autre, etc. Les concepts

1 Une métapopulation est un ensemble de plusieurs populations locales de la méme espéce
interagissant entre elles, chacune étant vouée a une extinction plus ou moins rapide (LEVINS,
1969).
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théoriques, quant a eux, aideront a comprendre la structure des populations
de Maculinea dans nos sites d'étude. L'objectif est alors, non seulement de
déterminer la meilleure stratégie de gestion, mais également d'optimiser la
période, la pression ou encore la fréquence des interventions. La mise en
place d'un protocole expérimental et d'un suivi précis, basé sur des
méthodes les plus simples, les plus rapides et les plus efficaces possibles,
permettra aux gestionnaires d'ajuster constamment leurs modes de gestion.

Si les études écologiques fines sur des espéces a forte valeur patrimoniale
permettent d’élaborer des méthodes de gestion et de conservation des
populations menaceées, il est évident que les gestionnaires d'espaces naturels
cherchent d'abord a favoriser la biodiversité. Aussi, la conservation du
milieu dans le but de favoriser la biodiversité entraine souvent des
antagonismes de gestion. En effet, une gestion contradictoire apparait
souvent lors de la conservation simultanée de plusieurs especes
patrimoniales présentes sur un méme site ou lors de la conservation des
milieux et des espeéces. Il faut tester sur le terrain les nouvelles méthodes de
gestion afin de les valider et d’étudier leurs conséquences sur I’évolution
des autres especes faunistiques ou floristiques (DUPONT & LUMARET, 1997).
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LE CADRE THEORIQUE DE LA BIOLOGIE DE LA CONSERVATION DES MACULINEA

CHAPITRE |
LE CADRE THEORIQUE DE LA BIOLOGIE
DE LA CONSERVATION DES MACULINEA

L'extinction des especes est un événement naturel fréquent, tres difficile a
guantifier. Certains auteurs avancent que, depuis l'ére tertiaire, le taux
moyen de disparition des especes serait de I'ordre de une tous les 50 a 100
ans (RAMADE, 1991). D'autres affirment que, depuis le début du Cambrien,
une espéce par an disparait (LEVINS, 1970). Quoi qu'il en soit, de nombreuses
espéces se sont éteintes et de nombreuses autres vont s'éteindre (SHAFFER,
1987 ; LANDE, 1988). Il faut surtout retenir que les extinctions ont pris une
dimension catastrophique suite a l'essor démographique et économique de
I'espéce  humainet. Une prise de conscience s'est peu a peu établie
débouchant sur un souci de conservation du patrimoine naturel. Un des
premiers objectifs de la biologie de la conservation est alors de minimiser ce
taux d'extinction des especes menacées (GOODMAN, 1987 ; QUINN &
HASTINGS, 1987). Cette orientation conduit a définir des Populations
Minimales  Viables (PMV) et a incorporer le concept de métapopulations
comme un plan de référence dans la conservation des espéces (SHAFFER,
1987 ; SIMBERLOFF, 1988). GILPIN & SOULE (1986) ont introduit I'Analyse de
Viabilité des Populations (AVP) pour estimer les PMV et pour construire

1 Concernant I'ordre des lépidopteéres, 42% des espéces ont disparu en Grande Bretagne lors des
150 dernieres années alors que, durant laméme période, 12% des amphibiens, 5% des plantes,
3% des mammiféres ont décliné (JA THOMAS, 1991). La disparition touche 53% des espéces de
papillons en Suisse (ERHARDT, 1995), 2 a 5% en Allemagne et en Autriche (ERHARDT, 1995) et
21% aux Pays Bas (VAN SWAAY, 1990, 95).
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des stratégies de conservation pour les especes en danger. La stratégie la plus
simple consiste a protéger les espaces naturels riches en especes mais la mise
en place de parcs naturels ou de réserves est complexe puisque, outre les
problémes sociaux, économiques et politiques, il est difficile voire
impossible de préserver et de gérer des espaces atteignant parfois des
superficies extrémement vastes (BARBAULT, 1995).

|.1 - LESPROCESSUS D'EXTINCTIONS

1.1.1 - LES CAUSES D'EXTINCTION DES ESPECES
[.1.1.1 - LES CAUSES DETERMINISTES

Cesont les extinctions n'impliquant pas de phénomeénes aléatoires. Elles
concernent, par exemple, la disparition des especes lors des successions
vegeétales. Les pressions exercées par I'homme sur les especes et leur habitat
représentent une autre source de disparition non aléatoire. En effet, les
modifications directes ou indirectes, provoquées par [I'homme sur
I'environnement, peuvent aboutir a un taux moyen de natalité qui serait
plus bas que le taux moyen de mortalité. Le temps nécessaire a I'extinction
totale dépend de la taille initiale de la population et de la période pour
laguelle le taux de mortalité est plus élevé que le taux de natalité.
L'extinction est souvent une réponse déterministe (HANSKI & SIMBERLOFF,
1988 ; CD THOMAS, 1994).

Tableau 1 : Les causes d'extinction des espéces (d'aprés GROOMBRIDGE, 1992, dans CD
THOMAS, 1994).

Prélevements Especes Effets Altération Effets
humains introduites indirects de I'habitat "naturels"
Invertébrés (n=72) 16 33 1 49 1
Vertébrés aquatiques (n=28) 8 37 4 50 1
Vertébrés terrestres (n=111) 30 46 1 22 0

La plupart des extinctions animales sont provoquées par les prélevements
de I'nomme, les introductions d'especes dominantes et la perte de I'habitat.
La plupart des extinctions des plus petites populations sont déterminées par
les changements de I'environnement local (HARRISON, 1991 ; CD THOMAS,
1993, 94) et les grandes populations ne sont pas a l'abri de ces changements
(JA THOMAS, 1991). Pour les papillons britanniques, presque toutes les
extinctions locales peuvent étre attribuées a une perte compléte de I'habitat
ou par des changements plus subtils dans la végétationt. Les changements
dans la végétation peuvent, par erreur, étre classés comme extinction
stochastique en l'absence de connaissances détaillées de I'habitat exigé par
les especes concernées.

Bien que les causes déterministes de I'extinction soient grandement
reconnues (SHAFFER, 1981 ; GILPIN & SOULE, 1986 ; SIMBERLOFF, 1988), les
causes stochastiques peuvent néanmoins jouer wun r6le important
(CAUGHLEY, 1994).

1 De tres faibles variations dans la hauteur de la strate herbacée peuvent provoquer la
disparition des fourmis-hotes des espéces myrmécophiles et avoir de graves conséquences sur
les populations de Iépidoptéres (THOMAS, 1979).
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1.1.1.2 - LES CAUSES STOCHASTIQUES

Il existe un certain nombre de phénomeénes présentant des variabilités
aléatoires qui peuvent contribuer a I'extinction d'une espece. De telles
variabilités sont qualifiées de stochastiques. Il en existe 4 types (CHESSON,
1978 ; LEBRETON, 1981 ; SHAFFER, 1987) :

1 - la stochasticité génétique due aux variations aléatoires de la
composition génétique des populations. La perte de la diversité génétique est
considérable quand la taille de la population diminue, particulierement
guand la récupération est lente ou les goulets d’étranglements répétés ;

2 - la stochasticité démographique qui résulte des hasards de la
reproduction et de la mortalité des individus. En I’absence de variations de
I’environnement, la stochasticité démographique conduit rarement a
I’extinction, sauf si I'effectif de la population est trop petit (généralement
inférieur a 40 individus) ;

3 - la stochasticité environnementale liée aux variations aléatoires du
climat, des ressources alimentaires et autres facteurs biotiques. La probabilité
de produire des jeunes ou de mourir est affectée par les facteurs du milieu et
une “mauvaise année” peut avoir de trés lourdes conséquences sur des
populations de faibles effectifs ;

4 - les catastrophes naturelles, inondations, incendies, sécheresses, qui
interviennent de maniére aléatoirest. En général, on distingue ces
événements de la catégorie précédente parce qu'ils sont plus extrémes,
moins communs.

On remarque que les extinctions stochastiques, comme les extinctions
déterministes, touchent essentiellement les petites populations. Les grandes
populations occupent généralement de grandes surfaces si bien que, par
exemple, la détérioration de I'habitat n'affectera pas toute la surface en
méme temps (CD THOMAS, 1991, 94).

1.1.2 - LES PRINCIPALES RAISONS DU DECLIN DES ESPECES

Les extinctions sont essentiellement provoquées par des changements de
I’environnement des espéces. Ces changements jouent sur les effectifs, la
densité et la structure génétique des populations, la capacité biotique du
milieu, le taux de croissance, le nombre et I’éloignement des stations
d’habitat et des différentes populations locales (BARBAULT, 1997).

1.1.2.1 - LA DESTRUCTION OU LA MODIFICATION DES HABITATS

La persistance des populations animales et végétales dépend du maintien
des conditions de leur environnement. La destruction ou la modification
des habitats, souvent d'origine anthropique, est la menace la plus sérieuse
qui peése sur la diversité biologique (JA THOMAS, 1991 ; WARREN, 1992 ;
W ILCOX & MURPHY, 1985 ; PULLIN et al., 1995). Le risque varie avec le climat,
le type de sol et la topographie. Par exemple, le surpaturage fut longtemps la
principale menace pour les papillons des prairies méditerranéennes mais

1 Des conditions climatiques exceptionnelles ont généré des extinctions chez les papillons
Glaucopsyche  lygdamus, Euphydryas editha, Melitaca  cinxia, Aphantopus hyperantus,
Boloria  aquilonaris (EHRLICH et al., 1980 ; HARRISON et al., 1988 ; POLLARD & YATES,
1993).
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I'abandon et le sous-paturage deviennent la premiere menace dans les
landes, les maquis et les prairies (MUNGUIRA, 1995). Dans les régions
montagneuses et les prairies continentales, les papillons ont décliné moins
rapidement parce que les successions végétales sont plus lentes, les especes
occupent des niches plus grandes et souvent plus éloignées des limites de
I'aire de répartition (ERHARDT & THOMAS, 1991).

La destruction du biotope, qui jusqu'a présent concernait surtout les pays
riches a densité humaine élevée, a tendance a se généraliser. Elle est a
I’origine de la fragmentation des habitats qui provoque I'isolement et donc
I’éloignement des populations, autres menaces de la biodiversité.

e LE ROLE DE LA FRAGMENTATION SUR LA TAILLE ET LA FORME DES HABITATS

La fragmentation de I'habitat est une cause majeure du déclin de la
diversité biologique (GRUMBINE, 1990). La probabilité de persistance de la
population locale diminue avec la perte de I'habitat qui engendre une
réduction de la taille de la populationt (GOODMAN, 1987). Suivant les formes
de I'habitat, la distance entre les limites de deux patchs variera et deux
patchs de méme surface mais avec des périmeétres différents pourront avoir
des dynamiques de population différentes. La qualité du patch peut
également jouer sur la survie et I'abondance des populations.

Méme si les petits patchs ont une probabilité de renouvellement plus
élevée, la principale raison des extinctions et des colonisations ne semble
pas étre liée a la surface des patchs mais a une perte ou un gain de la qualité
de I'habitat (EHRLICH, 1992). Le renouvellement est également plus élevé
dans des biotopes aux habitats temporaires que dans des biotopes aux
habitats plus persistants. La distribution des patchs selon leurs tailles et leurs
distances déterminent si une série de patchs doit étre regardée comme une
série de populations isolées ou une métapopulation (HARRISON, 1991).

e LE ROLE DE LA FRAGMENTATION SUR L'ISOLEMENT DES HABITATS

Trés souvent, le milieu originel est fragmenté et les différents fragments
sont isolés les uns des autres par un paysage modifié ou dégradeé.
L’isolement peut résulter soit d’une distance trop élevée, par rapport aux
capacités de dispersion de l'espéece, entre deux fragments soit de la création
d’un milieu défavorable aux migrations des especes entre deux fragments
relativement proches I'un de l'autre (THOMAS, 1983b ; WARREN, 1987b ; JA
THOMAS, 1991 ; THOMAS et al., 1992 ; THOMAS & JONES, 1993 ; CD THOMAS,
1994). Le degré d'isolement influence donc, lui aussi, la probabilité de
persistance des populations. De grandes populations, si elles sont en
isolement complet, peuvent avoir de faibles probabilités de persistance.
Dans ce contexte, les corridors jouent un rbéle majeur dans la conservation
biologigue puisqu'ils fournissent un habitat pour les plantes et les animaux
et servent de lieu de passage. lIs peuvent minimiser les extinctions locales et
les isolements génétiques des populations (RUGGIERO et al., 1994). La
configuration des corridors est sans doute plus importante que leur nombre

11l existe de nombreux exemples d'extinction touchant les populations de lépidopteres vivant
dans des habitats de faibles surfaces : Euphydryas editha bayensis (EHRLICH & MURPHY,
1987 ; HARRISON et al., 1988) ; Polyommatus argus (THOMAS & HARRISON, 1992) ; Hesperia
comma (THOMAS & JONES, 1993) ; Melitaea cinxia (HANSKI, 1994).
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et leur qualité agit sur le nombre et la survie des disperseurs. Cependant, ils
ne sont pas la panacée pour le maintien de la viabilité des populations et
peuvent servir de conduit pour le feu, les maladies, les parasites, les
prédateurs, etc. (SIMBERLOFF & COX, 1987). Malgré les corridors, lorsque les
individus sont trop dispersés, les probabilités de rencontre, et donc
d’accouplement, sont de plus en plus limitées. De nombreuses especes, dont
Maculinea, sont trés sédentaires et les gestionnaires doivent travailler a des
échelles spatiales et temporelles adaptées aux organismes étudiés. Des
distances de plus de 1 kilometre sont souvent insurmontables pour la
majorité des insectes (THOMAS et al., 1992). En cas d’éloignement trop
important, le taux de croissance de la population peut chuter. Le nombre
d’espéces présentes dans les habitats fragmentés décline avec le temps
puisque les espéces qui s’éteignent par le jeu naturel des successions ne sont
pas remplacées par d’autres especes qui, potentiellement, pourraient y vivre
mais ne parviennent pas a les coloniser. Nous pouvons résumer ces
principales causes dans la figure 2.

QUALITE DE L'HABITAT

PAUVRE BONNE

STRUCTURE DE L'HABITAT

HABITAT PATCHS PROCHES
UNIQUE LES UNS DES
AUTRES
PATCHS PATCHS
CONNECTES ISOLES
TAILLE ELEVEE oul

B B B

POPULATIONS MAINTIEN DES POPULATIONS
EN DANGER

A

Figure 2 : Facteurs influant la viabilité d’'une population de papillons (d'aprés ROBSON, 1996)

[.1.2.2 - LA DEPRESSION DE CONSANGUINITE

Pendant longtemps, modéliser les processus génétiques ne semblait pas
aussi important que modéliser les processus environnementaux et
démographiques dans la formulation d'une analyse de viabilit¢ d’une
population (SHAFFER, 1987 ; LANDE, 1988 ; BOYCE, 1992). Néanmoins, de
récents résultats suggerent que le risque d'extinction dG a la fixation de
mutations peut étre aussi important que la stochasticité environnementale
et peut, a long terme, faire chuter la viabilité des populations (LANDE, 1995).
Les facteurs génétiques jouent un réle important car I'accumulation des
effets délétéres et des genes récessifs accélere I'extinction des petites
populations (MILLS & SMOUSE, 1994). Si I'effectif d’une population devient
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trop faible, les individus sont contraints de s’accoupler avec des apparentés
proches et souffrent alors d’une viabilité et d’'une fécondité réduites (LANDE
& BARROWCLOUGH, 1987). La dépression de consanguinité et la dérive
génétique, parametres essentiels dans la résistance aux maladies, a la
compétition ou a la prédation, touchent surtout les petites populations
(BARBAULT, 1997).

Il est extrémement difficile de démontrer que la consanguinité contribue
a I’extinction des populations naturelles bien que les travaux théoriques des
années 80 montrent que l‘augmentation grandissante des extinctions des
petites populations est souvent due a une augmentation inévitable
d’accouplements entre apparentés. Les variations environnementales et
surtout climatiques, les épidémies augmentent également la probabilité
d’extinction mais la consanguinité agit sur la démographie en réduisant la
fécondité, la survie juvénile et la durée de vie (FRANKHAM & RALLS, 1998).

L'isolement peut étre une cause de consanguinité dans les petites
populations. Les métapopulations du papillon Melitaeca cinxia sont
constituées de tres nombreuses petites populations de tailles différentes et
plus ou moins éloignées les unes des autres. Il est évident que si un patch
vide peut étre recolonisé, I'augmentation de Il'isolement va diminuer la
probabilit¢ de recolonisation (HANSKI, 1991). Les populations les plus
éloignées, extrémement petites, vont donc disparaitre rapidement mais les
sites vacants les plus proches vont étre recolonisés (SACCHERI et al., 1998).
Dans ce cas, les extinctions et les colonisations sont fréquentes mais la
consanguinité réduit le taux de ponte et la survie larvaire, augmente la
période de pupaison et donc la probabilité d’étre parasité et diminue la durée
de vie de la femelle d'ou une réduction de la période de ponte. Le coefficient
de consanguinité explique 1/4 de la variation du taux d’extinction des
populations de M. cinxia. La taille des petites populations est liée au
coefficient de consanguinité et la perte de la variabilité génétique donc le
degré de la variation génétique dans une population sert de mesure a
I’extension du coefficient de consanguinité (FRANKHAM & RALLS, 1998). Les
populations les plus sujettes a I’extinction sont celles qui présentent des
variations génétiques moindres. Ces résultats pour M. cinxia peuvent étre
appliqués a d’autres especes. Les études théoriques ont montré que les
facteurs génétiques peuvent contribuer aux extinctions quand se produisent
des fluctuations environnementales, démographiques et des catastrophes
naturelles. Les extinctions des populations insulaires pourraient étre dues a
ces facteurs génétiques ; elles ont une diversité génétique plus faible que les
populations continents. Les especes en danger auraient une diversité
génétique plus faible que les espéces communes. Les facteurs génétiques sont
donc impliqués dans I’extinction des populations naturelles et doivent donc
étre pris en compte lors d’études de populations menacées.

1.1.2.3 - LES AUTRES CAUSES
On considérera aussi le role critique de I'effectif de la population!. Si cet
effectif est trés petit (inférieur & cinquante individus), la stochasticité

1 De nombreuses populations locales qui contenaient des centaines d'adultes de lépidoptéres
ont déclinées jusqu'a I'extinction alors que les populations ayant des milliers ou des dizaines
de milliers d'individus ne se sont pas éteintes (THOMAS & HANSKI, 1997).
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démographique peut étre fatale a la survie. Enfin, on pourra ajouter les
prélevements abusifs, les insecticides, la pollution et [l'introduction
d'espéces exotiques prédatrices ou Vvéhiculant des pathogénes et des
parasites. Par rapport aux précédentes, ces causes n'ont qu'un effet minime
sur le déclin des populations (PYLE et al., 1981). En fait, les prélevements
intensifs, si souvent incriminés, ne jouent un réle négatif que lorsque les
populations sont déja affaiblies par d'autres facteurs.

1.1.3 - DES AIRES PROTEGEES POUR LIMITER LES EXTINCTIONS

Devant les extinctions des especes, de nombreuses zones protégées ont été
créées. Toutefois, il existe encore un taux important d'extinctions dans ces
réserves. Méme si les exigences et les causes du déclin des espéces sont
parfois clairement identifiées, les méthodes modernes de gestion du paysage
ne sont pas toujours adéquates et provoquent souvent un isolement spatial
des sites empéchant la survie des populations. Au sein des réserves,
beaucoup d’espéces sédentaires restent menacées par la fragmentation de
leurs habitats et le réle de la gestion sera vital pour le succes de la
restauration. L'habitat doit étre convenable pour les espéces mais il doit
continuellement étre géré (PULLIN, 1996). On peut prendre I'exemple de
Maculinea  arion qui déclinait méme sur des sites pourtant a priori
favorables en Grande Bretagne. Dans ce cas précis, la gestion adéquate
consistait en un faible paturage par des poneys au printemps et en été et un
paturage plus intensif par des vaches durant I'hiver. Suite a cette gestion
raisonneée, les populations sont passées de moins de 20 individus en 1983 a
environ 200 individus en 1988 (PULLIN, 1996). Cet exemple montre
parfaitement comment des expériences scientifiques détaillées peuvent étre
importantes pour révéler les exigences écologiques et combien les travaux
préparatoires peuvent étre nécessaires dans la restauration des populations.

1.2 - LE CONCEPT DE POPULATION M INIMALE VIABLE

1.2.1 - DEFINITION

Un concept fondamental, servant a déterminer une taille de population
suffisante pour résister aux diverses perturbations, est celui de la Population
Minimale Viable (PMV) introduit par SHAFFER (1981). Il contribue a mieux
comprendre la taille et la survie de la population de I'espéce étudiée et ainsi
a mieux estimer les surfaces nécessaires a sa préservation. La PMV est
définie comme étant la plus petite population isolée ayant 99% de chances
de se maintenir sur 1 000 ans (SHAFFER, 1981) ou, plus raisonnablement,
95% de chances de persistance sur 100 ans (SOULE, 1987) malgré la
stochasticité démographique, environnementale et génétigue ou les
catastrophes naturelles.

Les populations plus petites que ce minimum viable sont menacées par
un risque imminent d’extinction, de sorte que la premiére priorité de la
politique de conservation devrait étre d’accroitre et de garder I'effectif de la
population au dessus de ce seuil.
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1.2.2 - LES VALEURS CLASSIQUES DES PMV

Il existe trois valeurs de PMV souvent citées dans la littérature de la
biologie de la conservation. Chaque valeur correspond a une menace
particuliere a la survie (BARBAULT, 1997) :

- Pour éviter I’extinction due a la stochasticité démographique, le seuil est
souvent fixé entre 20 et 50 individus. Toutefois, en tenant compte de la
variation individuelle d’age, de sexe et autres facteurs, le seuil passe au
moins a 50-100 individus.

- Pour éviter la dépression de consanguinité, le seuil est de 50 individus
mais pour maintenir une variabilité genétique suffisante permettant une
adaptation aux changements des conditions environnementales, le seuil
doit étre de 500 individus.

- Pour permettre le changement évolutif, le seuil est alors de 500
individus. La encore, pour une population idéale, le seuil est plus élevé et
passe a 5 000 individus.

Bien entendu, ces valeurs théoriques ne doivent, en aucun cas, étre
considérées comme des nombre magiques permettant la viabilité des
especes. Elles nous donnent seulement un ordre d'idée et indiquent
notamment que, pour une conservation a court terme, plusieurs centaines
d’individus au minimum doivent étre maintenus dans plusieurs localités.

|.3 - LECONCEPT DE L'ANALYSE DE LA VIABILITE DES POPULATIONS

1.3.1 - DEFINITION

Un concept proche de la PMV est I'Analyse de Viabilit¢ des Populations
(AVP). Les AVP enveloppent les -caractéristiques intrinséques de la
population (morphologie, physiologie, reproduction, résistance aux
maladies, mobilité, comportement...) et les contraintes environnementales
(qualité et quantité d'habitat, interactions des espéces, vecteurs de maladie
etc.). Ces caractéristiques permettent une estimation des probabilités
d'extinction et du développement des stratégies pour minimiser ces
probabilités (SHAFFER, 1981). L'objectif des AVP est de prévoir la maniére
dont la gestion des ressources peut changer les paramétres influencant la
probabilité d'extinction. Les modeéles les plus appropriés pour une AVP
dépendent de la validité des données et des caractéristiques essentielles de
I'écologie des organismes (BOYCE, 1992).

1.3.2 - LES ASPECTS ECOLOGIQUES INTERVENANT SUR L’AVP

Dans la littérature, les AVP sont focalisées sur la génétique et la
stochasticité démographique, or il est clair que les menaces d'extinction sont
d'abord écologiques (CAUGHLEY, 1994). La perte ou la dégradation de I'habitat
est le facteur le plus significatif des especes menacées d'extinction dans le
futur (WIiLcox & MURPHY, 1985 ; BOYCE, 1992). L'approche la plus
appropriée pour beaucoup d'espéces peut étre de modéliser I'habitat de ces
especes et les différentes stratégies de la gestion de cet habitat. Quelques
aspects de I'écologie tels que la densité-dépendance, l'effet Allee et
I'hétérogénéité spatiale sont important pour les AVP. Ainsi, la densité-
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dépendance directe peut modérer les fluctuations des populations et réduire
la probabilité d'extinction. Au contraire, une densité dépendance avec délai,
gue l'on retrouve dans les systemes prédateur-proie ou hoéte-parasite, peut
augmenter les fluctuations et donc la probabilité d'extinction (BOYCE, 1992).

L'effet Allee, qui correspond a l'incapacité a trouver un partenaire pour la
reproduction sous l'effet des contraintes physiques ou sociales, peut avoir
des conséquences importantes pour les AVP parce qu'il peut créer des seuils
ou des tailles critiques de populations sous lesquels I'extinction est beaucoup
plus probable voire inévitable (BOYCE, 1992). Cet effet se produit quand, sous
un certain niveau critique, la population décline (FERSON & BURGMAN,
1990). Pour des populations de faibles densités, le taux de croissance pourra
décliner et les risques d'extinction peuvent étre sérieusement sous estimés
si cet effet est ignoré (BURGMAN et al., 1993).

Enfin, la structure spatiale peut étre incorporée dans de nombreuses AVP.
La prise en compte de I'hétérogénéité spatiale et de la dispersion peuvent
stabiliser les fluctuations des populations (BOYCE, 1992) et ajouter plus de
complexité aux modeles écologiques (CHESSON, 1981 ; FAHRIG &
PALOHEIMO, 1988a).

Les dynamiques inter-patchs sont fondamentales dans la détermination
de la taille des populations des modeles spatialement structurés (FAHRIG &
PALOHEIMO, 1988a). Si la fragmentation de I'habitat augmente la distance
entre les patchs, la dispersion inter-patchs va décroitre. La capacité des
disperseurs a détecter de nouveaux habitats peut étre un facteur tres
important pour déterminer la taille des populations, I'occupation des patchs
et la probabilité d'extinction (LANDE, 1987 ; FAHRIG & PALOHEIMO, 1988a). La
géométrie de I'habitat peut également jouer un réle capital (TURNER, 1989).

Les modeéles sont basés sur de nombreuses hypothéses qui, tout en
décrivant des tendances, peuvent étre trompeuses lorsque appliquées a des
cas concrets. Par exemple, les prédictions d’un modele de PMV pour une
espece particuliere ignorent les interactions avec d’autres espéces qui
peuvent jouer un rbéle important dans le maintien ou [I’extinction des
populations. Seule une recherche détaillée de tous les facteurs affectant une
population permettrait d’estimer le risque d’extinction. Pour la plupart des
especes menaceées, il N’y a pas de base de données pour entreprendre des
analyses de viabilité, ni le temps et les moyens nécessaires pour y suppléer.
Il est donc nécessaire d’apporter aux gestionnaires des régles susceptibles de
les orienter pour définir des seuils de viabilité pour des populations
données (BARBAULT, 1997).

|.4 - LES METAPOPULATIONS ET LA BIOLOGIE DE LA CONSERVATION

1.4.1 - LA THEORIE DE LA BIOGEOGRAPHIE INSULAIRE

La conservation ne consiste pas a parquer artificiellement quelques
individus d'une espéce en danger dans une réserve. Il faut qu'elle tienne
compte des problemes de répartition spatiale des populations. L'approche de
la structure spatiale des populations, primordiale dans les problemes
écologiques, fut variable au cours des décennies. Il y a quelques dizaines
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d'années, les dynamiques spatiales ne semblaient pas étre une
préoccupation majeure et MAC ARTHUR & WILSON (1967) ont été les
précurseurs dans ce domaine, aujourd'hui incontournable dans I'étude de
la biologie des populations. Leur théorie de [I'équilibre dynamique des
peuplements insulaires marque un tournant dans I’histoire de I’écologie.
Elle repose sur le fait que la richesse spécifigue des peuplements insulaires
dépend de I'équilibre entre le taux d'immigration et le taux d'extinction.
Une file correspond ici a un espace écologique isolé de territoires similaires
par un environnement défavorable pour les espéeces considérées. Dans les
années qui suivirent, de nombreux auteurs ont assimilé les réserves et
autres zones protégées a des iles pour lesquelles il semblait simple d’agir sur
les risques d’extinction en intervenant contre les effets de I'isolement des
différents fragments (DIAMOND, 1975 ; DIAMOND & MAY, 1981 ; FRANKEL &
SOULE, 1981 ; SHAFER, 1990). Toutefois, le modele de MAC ARTHUR et
W ILSON fut critiqué puisqu'il ne s'intéresse qu'aux parametres "distance au
continent" et "superficie de I7le" et ignore les processus évolutifs, la
biologie propre des especes, les relations entre ces espéeces et les
caractéristiques insulaires autres que la distance au continent pour la
probabilité d'extinction ou encore I'effectif des populations étudiées. Malgré
ces critiques, cette théorie fut la base conceptuelle de l'interprétation de la
composition des peuplements en termes d'interactions entre les processus
biologiques de colonisation, d'extinction et de différenciation évolutive. Elle
a eu le mérite de provoquer toute une série de recherches, encore en cours
de nos jours, prenant en compte la dynamique du systéeme d'un point de
vue démographique, génétique et évolutif. Le probleme est de bien
déterminer la taille des réserves naturelles ainsi que leur nombre et les
relations possibles entre les différentes sous-unités. Il n'y a évidemment pas
de modeles théoriques idéaux toutefois, il y a quelques années a été lancé le
débat au sujet de la meilleure stratégie a adopter. C'est ce qu'on a appelé le
"SLOSS debate" dans les pays anglo-saxons : a superficies identiques, est-il
préférable de maintenir une seule grande réserve (Single Large) ou
plusieurs petites (Or Several Small) ?

e LA THEORIE "SEVERAL SMALL"

Selon QUINN & HASTINGS (1987), un ensemble de plusieurs petites
populations n'a pas une plus forte probabilité d'extinction qu'une seule
grande. Toutefois, si la stochasticité environnementale agit sur toutes les
populations quelle que soient leurs tailles, la stochasticité démographique
provoque la disparition rapide d'une métapopulation constituée de tres
petites populations tandis qu'elle n'affecte pratiguement pas les grandes
populations.

e LA THEORIE "SINGLE LARGE"

WRIGHT & HUBBELL (1983) ont essayé de déterminer si une grande
réserve est plus efficace que deux plus petites mais de méme superficie
totale. Ils ont étudié deux situations : le cas de réserves ouvertes a
I'immigration de toutes especes et le cas ou elles seraient fermées a
I'immigration de l'espéce a conserver mais pas aux autres (c'est a dire le cas
ou il faudrait protéger les derniers représentants d'une espéce). lls ont
délibérément choisi une approche stochastique du probleme, les
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populations des espéces en voie de disparition étant par définition de petites
tailles. Ills ont aussi introduit dans leur modele des interactions biotiques
dont la compétition interspécifigue et un accroissement densité-dépendant
jouant sur les effets de la stochasticité démographique. Les résultats
montrent que le temps de présence d'une espéce dans une réserve
augmente avec la taille de celle ci et le taux d'immigration a laquelle elle est
soumise. Une grande réserve a toujours plus de chances de comporter
I'espece étudiée qu'une petite. Dans le cas de réserves sans immigrants, on
obtient le méme type de résultats. Toutefois, en modifiant certains
parametres propres a l'espece, tel que le rapport natalité-mortalité, les
différences entre une grande réserve et deux plus petites mais de méme
superficie totale peuvent étre atténuées.

Parallelement, BURKEY (1989) a démontré que plus une réserve est
fragmentée, plus les risques d'extinction sur un patch sont élevés. La
croissance de la population totale de la réserve est donc diminuée tant que
les patchs vides n'ont pas été recolonisés. Une population morcelée sera
donc presque toujours en dessous de sa capacité limite a cause du taux de
croissance nul des patchs vides et méme si chaque patch occupé est a son
maximum.

Il semble donc que la configuration idéale d'un site est donnée par les
formes massives plutdt que les formes linéaires ou "en dentelles" (Figure 3)
car elles permettent de limiter les pertes par extinction (DIAMOND, 1975 ;
WILSON & WILLIS, 1975) mais la encore, cette idée reste contestée (GAME,
1980 ; BLOUIN & CONNOR, 1985).

Figure 3 : Application des principes de la biogéographie insulaire a la délimitation des
réserves naturelles (d'aprés WILSON & WILLIS, 1975). Le schéma du haut est considéré comme
plus intéressant que celui du bas d'un point de vue de la conservation de la nature.

Une grande réserve d’un seul tenant devrait permettre de conserver
efficacement davantage d’espéces que plusieurs petites réserves couvrant la
méme superficie totale mais plusieurs petites réserves permettent une
meilleure persistance qu’une seule grande réserve si les fluctuations de
I’environnement ne sont pas corrélées entre les petites réserves (BARBAULT,
1997). Lorsgu’une des deux théories est mise en avant, les contre-exemples
se multiplient. Il en résulte que chacune des deux théories est défendable
selon Il'organisme choisi. En effet, méme si les modeles semblent bien
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indiquer que de grandes réserves sont préférables a plusieurs petites, on voit
aussi gu'un modele ne peut pas étre généraliseé aveuglément. Les
caractéristiques propres aux especes jouent aussi un réle fondamental
puisque la probabilité d'extinction est fortement diminuée, méme avec un
morcellement important, lorsque le taux d'accroissement ou le taux de
migrations de I'espéce augmente (BURKEY, 1989).

1.4.2 - L'EMERGENCE DU CONCEPT DE METAPOPULATION

Les modeles de métapopulations ont remplacé la théorie de I'équilibre
dynamique. Si le modele de MAC ARTHUR & WILSON (1967) exigeait la
présence d'une population source permanente, ce n'est plus le cas avec
certains de ces nouveaux modeles (e.g. modele de LEVINS). De plus, la
récente prise en compte des problemes génétiques, de la stochasticité
environnementale et démographique conduit a une étude non plus des
communautés mais des populations (SIMBERLOFF, 1988). La théorie de la
biogéographie insulaire voulait expliquer les choses a une grande échelle
spatiale alors que le concept de métapopulation se base sur la fragmentation
du paysage. Les modeéles de métapopulations permettent de mieux
appréhender les probléemes de conservation mais il faut toutefois controler
que le systeme étudié fonctionne bien selon une structure
métapopulationnelle (HANSKI & SIMBERLOFF, 1997).

L'extinction des populations locales et la recolonisation des sites sont a la
base du fonctionnement des systemes de métapopulations. Contrairement
aux sous-populations, étroitement liées les unes aux autres et donc
rapidement recolonisées apres une disparition, la recolonisation d’une
population locale peut prendre plusieurs générations. Le renouvellement
des populations est la marque distinctive de la dynamique d'une
métapopulation. Le terme de métapopulation fut introduit par LEVINS, en
1969 et 1970, pour lequel une métapopulation théorique doit vérifier les
hypothéses suivantes : les patchs doivent avoir des surfaces et un isolement
similaires, les populations locales ont des dynamiques indépendantes et leur
taux d'échange d'individus est si faible que la migration n'a pas réellement
d'effet sur les dynamiques locales des populations. Aucune métapopulation
ne satisfait pleinement ces exigences. Depuis, il est admis que le concept de
métapopulation est valable méme lorsque le pourcentage d'émigration est
important. Les études théoriques suggerent que les faibles taux de migration
sur de longues distances ont souvent les mémes conséquences qu'un fort
taux de migration sur de faibles distances (HANSKI & SIMBERLOFF, 1997).

Pour un organisme constamment soumis a des extinctions dans un patch
(prédation, maladie, stochasticité environnementale), la distribution en
métapopulations peut permettre une survie a long terme (MAY &
SOUTHWOOD, 1990). Pour que de nouvelles populations puissent s’établir, il
faut des sites appropriés et une migration suffisante d’individus a partir des
populations établies vers les habitats encore inoccupés. La dynamique des
populations locales étant soumise aux stochasticités démographiques et
environnementales, s'il n'y a que quelques immigrants, les risques
d'extinction sont élevés. Par contre, si le flux de colonisateurs est constant, le
risque d'extinction est plus faible et une colonisation est possible (LANDE et
al., 1998). La survie des métapopulations dépend de la stochasticité des
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processus d’extinction et de colonisation et de la stochasticité régionale qui
concerne plusieurs populations locales au sein de la métapopulation. La
structure métapopulationnelle d'une espéce peut différer selon la
configuration de I'habitat (HARRISON et al., 1988).

Les cas de perte de I'habitat et de fragmentations sont en train de devenir
de plus en plus nombreux. La compréhension et I'application des modeéles
de métapopulations permettent de mieux comprendre la persistance des
populations dans des paysages fragmentés (HANSKI & GILPIN, 1991) et sont
donc primordiaux dans le domaine de la conservation des especes en
milieux morcelés. Les espéces en danger sont de faibles disperseurs
(CAPPUCINO & KAREIVA, 1985) d'ou I'importance de la structure du paysage.
Lorsque peu d'échanges d'individus s'effectuent entre les populations, il
semblerait que certaines espéces forment des métapopulations méme en
I'absence de fragmentation de I'habitat (WILCOX, 1986). Un besoin urgent est
de développer des modeéles de métapopulations qui comprennent les
variations de nombre (NISBET & GURNEY, 1982 ; HANSKI, 1991), de taille et
de qualité des patchs (HANSKI et al., 1994).

1.4.3 - LES DIFFERENTS TYPES DE METAPOPULATIONS

Il existe quatre grands types "simples" de métapopulations. Bien sdr, on
peut trouver tous les cas intermédiaires qui combinent plusieurs de ces
types (Figure 4).

- -
@
o ©
\'
’ P
o ®

A - Métapopulations B - Métapopulations C - Populations D - Métapopulations

de type Levins de type ile-continent morcelées non équilibrées
‘ Patch occupé 7> Limite de la population
O Patch vacant ~. Migration (colonisation)

Figure 4 : Différents types de métapopulations (d'apres HARRISON, 1991).

1.4.3.1 - LES METAPOPULATIONS CLASSIQUES ET INTERMEDIAIRES

Ce sont des métapopulations ou il n'y a pas de taux d'échanges élevés
entre les patchs et dont les populations ont des tailles semblables. La
persistance de ce type de métapopulation dépend de I'équilibre entre les
extinctions et les colonisations des patchs (HANSKI, 1985, 91 ; QUINN &
HASTINGS, 1987 ; HARRISON & QUINN, 1989 ; HASTINGS & WOLIN, 1989;
HARRISON, 1991). Certaines populations sont beaucoup plus résistantes que
d'autres et font office de continent pour la recolonisation des stations
inoccupées.

Certaines métapopulations peuvent survivre pendant plusieurs décades
malgré de nombreuse extinctions locales sans aucune recolonisation mais
uniquement grace a la variabilité des temps de persistance des populations
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locales (HANSKI et al., 1995a). Toutefois, dans la nature, les métapopulations
classiques sont assez rares et il existe peu d'exemples d'espéces ou les
extinctions et les colonisations sont en équilibre (HARRISON & TAYLOR,
1997).

1.4.3.2 - LES METAPOPULATIONS DE TYPE TLES-CONTINENT ET SOURCE-
PUITS

De grandes différences dans la taille des patchs peuvent rendre des
meétapopulations trés similaires, au niveau de leur dynamique, aux vrais
systemes Tles-continent. L'assertion que toutes les populations locales d'une
métapopulation sont également sujettes a I'extinction et contribuent d’une
maniéere identique a la recolonisation semble irréaliste (HANSKI, 1983 ;
GILPIN, 1987). Les processus de la dynamique pure d'une métapopulation
(extinction et colonisation) deviennent alors moins cruciaux pour la
persistance régionale d'une espece qui dépend de facon plus distincte de
facteurs locaux, tel qu'un site de grande taille qui permet & une population
de type "continent” ou "source" de résister a I'extinction et de repeupler des
stations aux populations éteintes (BOORMAN & LEVITT, 1973). De
nombreuses métapopulations ont des structures fles-continent (HARRISON
& TAYLOR, 1997).

Du point de vue de la dynamique régionale, I'nétérogénéité de la qualité
de I'habitat peut jouer un rdle sur la persistance des populations locales plus
important que la variation de la taille de I'ensemble des stations ou des
populations. C'est le systéme "source-puits" (PULLIAM, 1988). Les habitats
"sources"”, au taux de multiplication supérieur a 1, envoient un flux positif
d'émigrants vers les puits, constitués par des habitats de qualité inférieure
(PULLIAM & DANIELSON, 1991). Ici, la différence n'est pas seulement due a la
superficie, elle est aussi de nature qualitative. Les puits sont impropres,
d'une fagcon ou d'une autre, a la survie et a la reproduction de la population.
Certains auteurs pensent que la distance séparant les patchs de la population
réservoir joue un rdle plus important dans la dynamique des
métapopulations que la qualité de I’habitat (MURPHY et al., 1990).

1.4.3.3 - LES POPULATIONS MORCELEES

Elles ont pour particularité d'étre constituées d'individus mobiles, qui
peuvent migrer facilement. Dans les cas extrémes, on peut admettre la
dispersion totale des descendants sur toutes les stations. Cette haute capacité
de dispersion signifie que I'opposition entre I'échelle locale et régionale,
caractéristique des métapopulations, est trés diminuée. Il en est de méme
pour les probabilités d'extinction locale sur un site. Les especes formant ce
type de population vivent typiquement dans des milieux éphémeéres et
dispersés. Ce sont des especes tres mobiles, chaque station ne supportant
généralement qu'une seule génération et les adultes déposant leurs ceufs
sur plusieurs stations.

On peut parler de dynamique de populations morcelées lorsque la
dispersion des individus a lieu sur une échelle spatiale plus grande que celle
des événements locaux qui provoquent des fluctuations de population. Le
renouvellement, dans de tels systemes, est plus le produit des mouvements
des individus que de la mortalité.
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1.4.3.4 - LES METAPOPULATIONS NON EQUILIBREES

Il semble probable que la plupart des populations en voie d'extinction
apparaissent, durant une partie du déclin, selon un modéle
métapopulationnel de type non-équilibré (SIMBERLOFF, 1994). Dans ce cas, le
morcellement des habitats provoqué par la détérioration, la réduction et la
fragmentation du biotope par I'activité humaine limitent ou empéchent les
recolonisations. Les populations locales sont alors plus sujettes a I'extinction
car elles se trouvent isolées des immigrations de secours ou Rescue effect
(BROWN & KODRIC-BROWN, 1977). Souvent, cette fragmentation tend a créer
des situations Tles-continent ou un reliquat de population, le dernier qui soit
d'une taille conséquente, devient d'une importance capitale.

De la méme facon que l'on a cherché a déterminer des tailles de
populations minimales viables, les modeles de métapopulations ont été
utilisés pour déterminer les tailles des Métapopulations  Minimales  Viables
(MMYV). La taille des MMV est définie comme le nombre minimum des
interactions entre les populations locales nécessaires a la persistance a long
terme d'une métapopulation. Elle tient compte du nombre de populations
minimales viables mais aussi de la disponibilité des habitats (HANSKI et al.,
1996).

1.4.4 - LE LIEN AVEC LA BIOLOGIE DE LA CONSERVATION

La biologie de la conservation et le concept de métapopulation sont
devenus indissociables puisque de nombreuses stratégies de conservation
sont basées sur les modeéles de métapopulations. Ces modéles aident a
définir d'une part, les tailles minimales pour chague population (SOULE,
1987) et d'autre part, les déplacements entre unités d'habitat et Ila
distribution spatiale de ces unités d'habitat indispensables a un maintien
dynamique des populations (FAHRIG & MERRIAM, 1985 ; LEFKOVITCH &
FAHRIG, 1985 ; FAHRIG & PALOHEIMO, 1988b). Les études menées
principalement par HARRISON et EHRLICH (EHRLICH & MURPHY, 1987 ;
HARRISON et al., 1988 ; HARRISON, 1991 ; EHRLICH, 1992 ; THOMAS &
HARRISON, 1992 et d'autres) ont bien montré tous les progrés qui peuvent
étre faits dans la connaissance du fonctionnement des métapopulations de
papillons et l'influence de la destruction de I'habitat sur le maintien des
populations. La connaissance du type et de la dynamique des
métapopulations est cruciale pour les problemes de conservation. En effet,
méme si certaines especes de lépidopteres (HANSKI & THOMAS, 1994 ;
HANSKI & KUUSSAARI, 1995) et notamment Melitaeca cinxia en Finlande
(HANSKI et al., 1995a,b) suivent le modéle classique (de type LEVINS) des
métapopulations, de nombreuses espéces sont structurées selon un autre
type de métapopulation. C'est pourquoi il est devenu indispensable de se
pencher sur les phénomeénes d'extinction locale et de migration afin de
comprendre comment ces parameétres sont affectés par la taille des patchs et
leur isolement (THOMAS & JONES, 1993 ; HANSKI et al., 1995a).
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1.4.5 - L'APPLICATION DU CONCEPT DE METAPOPULATION AUX
LEPIDOPTERES

La structure spatiale des populations de papillons correspond souvent au
concept de métapopulations (THOMAS & HANSKI, 1997). La plupart des
individus de nombreuses espéces restent dans leur patch natal. Les études
montrent que les patchs de grande surface sont généralement occupés,
surtout s'ils sont proches d'autres patchs, alors que les patchs de surface
relativement restreinte et/ou isolés sont souvent vacants (HARRISON et al.,
1988 ; THOMAS & HARRISON, 1992 ; THOMAS & JONES, 1993 ; HANSKI, 1994).

Les papillons ont fait I'objet de nombreuses études sur les
métapopulations (HANSKI & THOMAS, 1994). La plupart des espéces de
papillons étant spécialistes, elles souffrent des changements de
I'environnement et peuvent séverement décliner (NEw et al.,, 1995). A
I'échelle du paysage, les populations de spécialistes occupent des patchs
d'habitat de faible taille. Pour de nombreuses especes, les individus sont
rarement trouvés en dehors de ces habitats et leurs populations sont
souvent décrites comme étant fermées (THOMAS, 1984a ; WARREN, 1992).
Plusieurs études récentes ont montrées des mouvements d'individus entre
les patchs (HANSKI et al., 1994 ; NEVE et al.,, 1996) et il est maintenant
reconnu que les papillons qui étaient décrit comme étant en populations
fermées fonctionnent en métapopulations (THOMAS et al., 1992 ; HANSKI &
THOMAS, 1994 ; JA THOMAS, 1995).

Il est important de bien délimiter la métapopulation avant de décider
d’un mode de gestion notamment au sein d’une réserve. En effet, le taux
d’extinction locale d’'une espéce de Iépidoptere peut étre identique a
I'intérieur et a [I'extérieur d’'un espace protégé (WARREN, 1993) si les
populations réservoirs alimentant la recolonisation des habitats sont situées
a I’extérieur de ladite réserve. Il est alors nécessaire de déterminer I’étendue
et la structure spatiale des différentes populations locales pour parfois étre
amené a intervenir a I’extérieur de la zone protégée.

Il est possible que les différentes populations d'une métapopulation se
trouvent sur des types d'habitat différents, les  événements
environnementaux rares peuvent alors provoquer des extinctions dans
certains habitats mais pas dans d'autres. Ceci c'est déja vérifié pour les
populations de papillons Euphydryas editha (EHRLICH et al., 1980), Lysandra
bellargus (THOMAS, 1983), Aphantopus hyperantus (SUTCLIFFE et al., 1996).
Pour les populations d’insectes en milieu fragmenté, les différents types de
métapopulations peuvent se rencontrer. La structure théorique la plus
fréquemment rencontrée est celle des fles-continent ou le continent est une
source continuelle de colonisateurs pour les petits patchs dont les
populations s’éteignent frequemment. C’est le cas pour Euphydryas bayensis
aux Etats Unis dont la population continent s’étale sur environ 2 000 ha et
contient plusieurs millions d’individus alors que les populations insulaires
ne dépassent pas les centaines d’hectares (1 a 250 ha) et d’individus (10 a 350)
(HARRISON et al., 1988). La population continent est stable chaque année
alors que certaines especes, telle que Mellicta athalia, ont des colonies
présentant un noyau plus ou moins permanent dans [I’habitat le plus
favorable. Quelques populations transitoires s’établissent occasionnellement
dans des habitats proches de faible surface (WARREN, 1991). Si la migration
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se fait d’une population persistante vers des habitats de moins bonne
gualité, le systeme est donc qualifié de métapopulation source-puits
(PuLLIAM, 1988) comme c'est le cas pour le pieridae Pieris  protodice
(HARRISON, 1991). A l'inverse, certaines espéces, comme Melitaea cinxia, se
répartissent dans nombreux petits patchs mais la plupart des
métapopulations de papillons occupent une structure intermédiaire avec
des patchs de surface relativement élevée mais pas nécessairement
permanents et des patchs de petite surface et/ou isolés avec un turn-over
élevé et de faibles probabilités d'étre occupés (THOMAS & HANSKI, 1997).
Dans les métapopulations non équilibrées, les populations locales sont
intrinsequement plus enclines a I'extinction et les recolonisations sont
limitées par leur isolement.

.5 - LADISPERSION ET LA COLONISATION

La (re)colonisation des patchs dépend de la dispersion qui est "le ciment
qui joint les populations locales dans la métapopulation" (HANSSON, 1991).
La dispersion n’est qu’une des composantes de la colonisation (ROFF, 1975)
puisque, contrairement a la migration qui est un phénoméne de groupe, elle
se limite a Il'individu et n’engendre pas forcément de colonisation. Le
passage d'un site a un autre peut étre décomposé en 3 phases. Il y a tout
d'abord une phase d'émigration ou les individus quittent leur site originel
puis une phase de migration (ou dispersion) donc de déplacement et enfin,
une phase d'immigration dans le nouveau site qui peut étre suivie d'une
colonisation (IMs & Yoccoz, 1997).

Classiquement, les modeéles prédisent une relation linéaire entre la
distance et le temps de colonisation s'il n'y a pas de barrieres majeures. Les
taux de migration entre les populations locales sont trés variables selon les
especes de Iépidopteres. Il est, par exemple, de 1,4% pour Plebeius argus, 3%
pour Euphydryas editha et plus de 20% pour Aphantopus hyperantus et
Hesperia comma (THOMAS & HANSKI, 1997). En absence de barriéres
topographiques, les taux d'échanges élevés parmi les patchs et les
colonisations rapides suggerent que le Rescue effect est commun dans les
métapopulations de papillons et que l'isolement n'est pas une contrainte
majeure de la colonisation des patchs vides dans de nombreuses
métapopulations. Si la structure du paysage restreint la dispersion, les
extinctions seront fréquentes et durables mais cette structure n'est pas
constante et change au cours du temps. Des changements se produisent a
différentes échelles temporelles (changements saisonniers par exemple).
Pour certains, la dispersion peut étre plus importante que la démographie
pour déterminer l'abondance des populations régionales (FAHRIG &
PALOHEIMO, 1988a). La probabilité que les disperseurs localisent avec succes
de nouveaux patchs est un facteur déterminant. Le taux de dispersion peut
dépendre de la distance entre les populations ainsi que de la taille et du
nombre de barrieres géographiques. Les changements dans la structure du
paysage peuvent donc étre plus importants que le degré d'isolement des
patchs pour la survie et I'abondance d'une population (FAHRIG, 1992). Le
changement rapide de la structure du paysage imposera une dispersion

29



CHAPITREI

rapide de la population pour qu'elle puisse survivre. La dispersion
correspond ici a un déplacement des organismes accompagné d’une
reproduction. La reproduction peut se produire avant ou aprés le
déplacement. Dans le premier cas, les individus se reproduisent dans l'aire
originelle et c’est la descendance qui se disperse dans la nouvelle aire
(FAHRIG & MERRIAM, 1994).

Un trop grand nombre de migrations peut s'avérer aussi désastreux
gu'un nombre restreint de migrations pour la persistance d'une
métapopulation (HANSKI et al., 1994). Une augmentation du taux de
migrations augmente la mortalité pendant cette migration d'ou un effet
inverse sur la persistance de la métapopulation.

Les trés petites populations sont probablement amenées a s'éteindre
(SOULE, 1987 ; LANDE, 1988 ; SIMBERLOFF, 1988 ; THOMAS, 1990) mais si
I'habitat demeure convenable aprés l'extinction, sa recolonisation peut
remplacer au moins quelques pertes. On peut tenter d'augmenter les taux de
colonisation en créant de nouveaux habitats et en restaurant des
connexions. Beaucoup de papillons en Grande Bretagne ont décliné plus par
manque de création de nouveaux habitats que par augmentation des taux
d'extinction locale des habitats existants (CD THOMAS, 1993). A surfaces
égales, lorsque la recolonisation n'est pas possible, le temps d'extinction
dans une grande réserve unique est plus long que dans deux réserves plus
petites méme si elles sont connectées par des immigrations inter-réserves
(WRIGHT & HUBBELL, 1983).

La probabilité de colonisation d’un habitat vide est déterminée par sa
surface et sa distance par rapport aux habitats occupés (HANSKI & THOMAS,
1994 ; HANSKI et al., 1995b). La taille des populations locales et ses chances de
persistance peuvent aussi dépendre de la qualité de I’habitat (SINGER, 1972)
plus ou moins dégradée par les changements de gestion tels que I’abandon
du paturage ou l'ouverture des zones broussailleuses (JA THOMAS, 1991).

Souvent dans les habitats stables, il est avantageux de se disperser parce
gue les individus peuvent ainsi laisser une copie de leurs genes dans de
nouvelles zones (HAMILTON & MAY, 1977). La plupart des espéces
dispersives forment des métapopulations dans lesquelles des colonies
s’éteignent peériodiqguement alors que d’autres s’établissent, produisant une
mosaique de patchs occupés et vacants (GILPIN, 1987). Chez les papillons
vivant en métapopulations, la dispersion des males aide rarement a fonder
de nouvelles colonies parce qu’ils ont peu de chances de rencontrer des
femelles non fécondées. En revanche, la dispersion des femelles déja
fécondées pourra permettre I’établissement de nouvelles populations si elles
passent dans un habitat convenable avec les bonnes plantes-hotes
(WILLIAMS, 1995).

L’arrangement spatial des patchs et des corridors est primordial pour la
dispersion. Des patchs connectés peuvent ne pas étre colonisés s’ils sont trop
éloignés et des patchs proches peuvent se retrouver isolés s’ils ne sont pas
connectés. La distribution des populations d’insectes semble étre surtout
affectée par l'isolement des patchs. La dispersion de nombreux lycénes
dépend des distances entre les patchs puisque les individus se déplacent
généralement sur moins d’un kilométre (THOMAS & HARRISON, 1992 ;
NIEMINEN, 1996).
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La recolonisation d’un habitat vide peut alors étre facilitée par une ponte
en grappe, comme c’est le cas pour Euphydryas gillettii, car une seule grappe
pourra donner de nombreuses naissances et donc coloniser le nouveau site,
au moins a court terme. Pour les animaux dont I’abondance varie
fortement, comme les insectes, la dispersion et la recolonisation de
nouveaux patchs est nécessaire pour un maintien a long terme de la
métapopulation (WILLIAMS, 1995).

1.6 - CONCLUSION

Il est capital, lorsque I'on envisage de monter des actions de conservation,
de garder a l'esprit les concepts scientifiques tels que les modéles de
métapopulations, les principes de Population Minimale Viable, d'Analyse
de Viabilité des Populations ou encore la théorie SLOSS. Ces acquis sont
indispensables afin de ne pas répéter dans le futur les erreurs dues
justement a un mangue de connaissances théoriques. L'ignorance ayant des
conséquences souvent fatales et irréversibles lorsque sont abordés les
problemes de conservation de la nature, les grands principes scientifiques
avec leurs convergences, leurs divergences, leurs remises en cause et leurs
différents points de vue créent des débats et de nouvelles recherches qui ne
font qu'améliorer les stratégies de conservation.
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CHAPITRE |
LA GESTION ET LES
METHODES DE SUIVI DU SYSTEME
MACULINEA-PLANTE-HOTE-MYRMICA

S'il est évident que la gestion d'une prairie homogene est plus simple que
celle d'une structure en mosaique (prairies, broussailles, foréts...), les sites les
plus riches en papillons, en terme de diversité d'especes, sont ceux
appartenant a un paysage hétérogéne. L'espéce Maculinea teleius est en voie
d'extinction a cause de l'exces d'ombre, consécutif a la progression des
buissons, qui provoque la disparition de la fourmi-hote. De la méme fagon,
I'abandon total des milieux qui abritent M. nausithous se traduit par une
régression progressive du nombre des fourmilieres (THOMAS, 1984a). Il faut
donc "éclaircir" le paysage mais d'une maniére judicieuse. Il existe pour cela
différents modes d'intervention (i.e. la fauche, le paturage ou le feu) dont
les plus adéquats pour le maintien des populations de Maculinea seront
déterminés grace au suivi du systéme.

1.1 - LA GESTION DES HABITATS DU SYSTEME MACULINEA -
PLANTE-HOTE - MYRMICA

11.1.1 - LAFAUCHE

Ancestralement, la fauche était, avec le paturage extensif par les bovins,
une pratique traditionnelle qui permettait le maintien du stade herbacé en
modifiant les communautés végétales. Comme le péaturage, elle empéche
I’'accumulation de litiére. De plus, cette technique permet I'élimination des
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especes les plus envahissantes et donc le maintien de milieux ouverts
nécessaires a bon nombre d'espéces floristiques et faunistiques. Pour pallier
a la progression des espéeces ligneuses telles que l'aulne glutineux dans les
milieux humides ou pour reconquérir des surfaces boisées anciennement
fauchées ou paturées, lI'intervention mécanique s'avere parfois étre la seule
solution. Elle est toutefois colteuse, a des conséquences écologiques encore
mal connues (comme, par exemple, les phénomenes de tassement de la
tourbe) et ne peut exporter la matiére organique. Or, sans ramassage de la
matiére organique, le phénoméne d'atterrissement empéche les remontées
d'eau depuis la nappe.

Par rapport au paturage, la fauche présente l'avantage de permettre une
gestion rapide de grandes surfaces spatialement éloignées mais elle a le
désavantage d'étre tributaire d’une date et d’une fréquence de réalisation
liées aux conditions climatiques, a la phénologie et a la croissance des
végétaux. Contrairement aux animaux qui trouvent différentes plantes
appétentes a différents moments de I’année provoquant ainsi une mosaique
(OATES, 1995), elle n'est pas sélective et tendrait a avoir une action
homogénéisante. Un milieu aux structures végétatives hétérogénes est plus
riche en espéces et en individus qu'un milieu homogene qui peut toutefois
abriter un peuplement de Iépidoptéres tres intéressant (GONSETH, 1994b). La
fauche, et notamment la fauche mécanisée, a donc la réputation de conduire
a l'obtention d'un tapis végétal homogéne sur le plan de la composition
floristique et la structure spatiale mais elle peut mener a l'augmentation de
la richesse floristigue et méme l'apparition d'especes nouvelles (MAUBERT,
1996). Les prairies fauchées peuvent parfois avoir une diversité floristique
plus importante que les prairies soumises au paturage extensif mais la
diversité en papillon est souvent plus faible (ERHARDT & THOMAS, 1991).
L'élimination des fleurs nourriciéres a un effet direct sur les stades larvaires
et un effet indirect sur les adultes. La multiplication des fauches, quelle que
soit la qualité de la flore de la prairie, se traduit donc par une baisse sensible
de la richesse et de la diversité faunistique. A l'inverse, les milieux
partiellement fauchés sont plus riches que les milieux intégralement
fauchés. L’idéal serait de créer et maintenir un habitat hétérogéne composé
d’une végétation herbacée plus ou moins élevée (FEBER et al., 1996).

Les espéces de Iépidoptéres sont souvent plus abondantes lorsque les sites
subissent une fauche printaniére ou automnale. Ces périodes peuvent
également permettre l'augmentation de la richesse spécifique des plantes
par rapport aux zones non fauchées ou l'abondance des papillons diminue.
Une fauche fin juin est généralement destructive pour les populations de
Iépidoptéres puisqu’elle élimine une source de nectar et un site de ponte au
moment ou I’'abondance des papillons est maximale. La fauche durant I'été
a un effet négatif sur les chenilles et peut méme étre catastrophique pour les
especes dont les larves restent sur les plantes pour compléter leur
développement. Toutefois, la fauche estivale peut générer des sources de
nectar tardives en différant la floraison ou provoquant une refloraison
(FEBER et al., 1996). La croissance des nymphes de Aglais urticae est
meilleure dans les orties qui repoussent aprés une fauche, les feuilles
contenant alors plus d’eau et de nitrogene soluble (PULLIN, 1987). D'une
maniéere générale, une fauche estivale tardive est donc préférable pour les
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Iépidoptéres mais il existe quelques contraintes. D'une part, il faut veiller a
respecter les espéces a phénologie tardive et d'autre part, plus Il'intervention
est tardive et plus la qualité du foin est médiocre. Enfin, en milieux trés
humides, les risques d'inondation et les conditions particuliéres (sols
souvent peu portants) vont restreindre encore plus fortement les périodes
de fauche. Ces différents facteurs vont conditionner les dates d'intervention
et souvent empécher une fauche tardive pourtant propice & un grand
nombre de papillons.

11.1.2 - LE PATURAGE

S'il est reconnu que les herbivores ont une action directe sur les
communautés végétales par leur action de broutage, de piétinement et de
restitution des fumures, les conséquences du paturage sont multiples,
complexes et spécifiques a chaque habitat. Ce type de perturbation est
souvent incriminé dans la réduction de la biodiversité (DOLEK & GEYER,
1997) méme s'il est reconnu qu'a grande échelle, avec ses influences
stochastiques sur le milieu, il peut permettre le maintien de certaines
especes (ELLIGSEN et al.,, 1997). Il peut également étre important pour
maintenir des conditions convenables (THOMAS, 1984b) et pour garder des
populations de fourmis qui peuvent jouer un réle trés important dans
I'écologie des Lycaenidae myrmécophiles (PIERCE & MEAD, 1981). Si elle
n'‘est pas maitrisée, la charge en bétail sur une prairie peut fortement
influencer le nombre d'especes et d'individus présents (GONSETH, 1994b).
Les gestionnaires optent généralement pour un paturage extensif dont la
pression est suffisamment faible pour étre compatible avec les exigences
écologiques. Il est difficile de donner le nombre exact d’animaux a utiliser
puisque, tres souvent, la pature se fait sur de grandes surfaces aux milieux
hétérogenes. Les animaux sont généralement libres et ont le choix entre les
différents types d’habitats plus ou moins riches en nutriment provoquant
une intensité de paturage non uniforme dans l'espace et le temps (DOLEK &
GEYER, 1997). Cette pression de paturage est donc fonction de plusieurs
facteurs tels que le type d'herbivores, le facies de la station, la nature et
I'appétence des especes végeétales, la variation dans le temps et I'espace de la
disponibilité qualitative et quantitative de ces ressources vegeétales, les
conditions climatiques, la dispersion et l'accessibilité des zones d'activité.
Tous les animaux, qu'ils soient sauvages ou domestiques, broutent d'une
maniere sélective mais cette sélectivité peut étre évitée en utilisant
plusieurs types d'animaux différents. De plus, il est reconnu que la pression
de péaturage est différente selon si I'animal est jeune, mature ou agé. Chez
les bovins, I'dge est important et le sur-paturage durant la période hivernale
peut causer quelques dommages. L'action des chevaux et des poneys est
sous-estimée. Leur pression de paturage, jugée trop sélective, est souvent
idéale pour les papillons (OATES, 1995). La encore, chaque individu se
comporte et broute differemment. Le choix d'une gestion par le péaturage
doit donc passer par une sélection appropriée des animaux selon l'objectif a
atteindre.

La meilleure période de péaturage est donc également cruciale pour la
conservation des espéces et pour le contréle de la végétation. Il faut la
déterminer, ainsi que sa durée, avec précision. Souvent, la période de
paturage la plus bénéfique pour les papillons se situe en automne ou au
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début de I'hiver. C'est a cette période que les populations de papillons sont
les moins séverement affectées. Durant la période de croissance des
végétaux, il faut s'assurer que l'intensité de paturage n'affecte pas les
populations d'invertébrés les plus sensibles : OATES (1995) préconise
d'utiliser un petit nombre d'animaux sur une longue période ou un grand
nombre sur une courte période. Souvent, la plupart des systémes de
paturage sont caractérisés par des petits enclos provoquant un sur-paturage.
Toutefois, malgré les travaux des agronomes sur la question, il apparait que
le manque de renseignements sur le nombre approprié d'animaux a utiliser
reste un des problémes majeurs concernant la gestion des prairies.

L'hétérogénéisation du milieu par le paturage peut augmenter la
diversité des lIépidoptéres. L'intensité du paturage, différente selon les zones
d'activité du troupeau, va permettre la création de milieux distincts abritant
des especes de papillons spécifiques. Ainsi, plusieurs espéces de Maculinea
peuvent cohabiter sur une méme parcelle. Les zones les plus attractives
pour les fourmis-h6tes de M. nausithous sont les prairies abandonnées, les
sites en bordures de forét et, en présence de paturage, elles se confinent
presque exclusivement sur les zones légerement paturées tout en évitant les
zones fréquemment paturées ou la veégétation est rase et sporadique.
Toutefois, si la perturbation est trop légére, I'envahissement par les
buissons provoque une augmentation de I'ombrage défavorable a la plante-
hote. A [I'inverse, les plantes-hdotes de Maculinea alcon, Gentiana
pneumonanthe  préférent les zones a végétation ouverte, éparse dues a
I'impact du bétail. Sans ce type d'habitat, M. alcon devient tres vulnérable.

La gestion par paturage est sans aucun doute un phénomene complexe
qui combine de multiples actions de I'animal sur les communautés
végétales. Par conséquent, [I’herbivorie comme type particulier de
perturbation naturelle et comme moyen de gestion d’espaces naturels doit
étre considéré de maniere raisonnable et raisonné et en aucun cas étre
utilisé comme un outil dont les effets sont considérés comme connus et
prévisibles. Il reste difficile voire impossible de généraliser les conclusions
des effets du paturage dans un autre lieu méme tres similaire a priori tant
les facteurs et leurs interactions, qui interviennent dans le systéeme, sont
nombreux et diversifiés. C’est donc la conjonction de plusieurs facteurs
paturage (type d’herbivores, densité et activité des animaux), hydromorphie,
pédologie, hétérogénéité du milieu, composition spécifique, interactions
entre les especes... qui entraine telles ou telles conséquences d’une gestion
par paturage. Il est donc trés difficile d’attribuer au seul péturage, les
résultats observés sans une analyse précise des différents éléments du
systeme.

11.1.3 - LE FEU

C'est un moyen de gestion trés difficile a contréler, extrémement
destructeur pour toute la microfaune des herbacées méme si, dans certains
cas, il ne semble pas avoir un impact défavorablel. Le feu modifie le couvert

1 Suite a un feu, les populations de Mellicta athalia se régénerent mais on ne sait pas si c'est a
partir d’individus ayant survécu au feu ou s’il s’agit d’une immigration (WARREN, 1991).
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végétal, détruit la matiére organique, altére les propriétés physiques et
chimiques du sol, transfere dans le sol et l'air une partie des minéraux
présents dans la biomasse et permet un lessivage vers la nappe de ces
minéraux (LEPART & ESCARRE, 1983). Les plantes ayant des organes
spécialisés (rhizomes, bulbes, graines...) seront les moins affectées et seront
méme stimulées. La réponse biologique des communautés végétales aux
effets du feu varie considérablement et dépend de I’intensité du feu, sa taille,
sa fréquence et la saison a laquelle il se produit (WHELAN, 1995). Par contre,
la faune aura moins de chances de survivre ou de se maintenir apres un
feu. Les conséquences sont donc multiples et spécifiques ce qui rend leur
prédiction, comme pour les autres modes de gestion, difficile.

La plupart des papillons rares nécessite une gestion pour le maintien de
leurs populations (NEw, 1991 ; OATES, 1995). L'abandon des surfaces a un
effet bénéfiqgue ponctuel et a court terme sur la faune puis il a un effet
négatif a long terme puisque I'on note alors une diminution implicite de la
surface prairiale utile aux papillons diurnes (GONSETH, 1994b). La fauche est
trés coQteuse pour les gestionnaires mais, bien qu’étant de moindre codt, le
paturage nécessite aussi des moyens financiers importants. Certains auteurs
estiment que la fauche mécanique peut étre plus favorable que le péaturage
(SWENGEL, 1998) alors que d’autres tels que OATES (1995) considéerent que le
paturage est moins destructeur. Chaque type de gestion présente un
avantage pour un certain nombre d'espéeces mais aucun n'est optimal pour
toutes. De plus en plus, des solutions alternatives consistent a préconiser
I'association de la fauche et d'un paturage extensif. De toute facon, les
perturbations périodiques sont nécessaires a la persistance des prairies
(SWENGEL, 1998) puisque dans les sites non géres, la flore est altérée par
I’invasion des arbres et des arbustes et par I’laccumulation de la litiére.

Le choix du mode de gestion est donc extrémement délicat. Certaines
études montrent que, fauche ou paturage, lI'impact sur la diversité des
especes de lépidoptéres est peu différent (DOLEK & GEYER, 1997).
L’abondance des différentes espéces (et méme les especes spécialistes) est
sensiblement similaire entre une prairie de paturage et une prairie de
fauche par contre, les zones abandonnées et celles intensivement paturées
expriment des densités plus faibles que les zones ou la pression de péaturage
est controlée. La richesse spécifique peut donc diminuer avec les successions
ou, a l'inverse, suite a un paturage excessif. Concernant l'impact sur une
espece bien précise, et non plus sur la biodiversité, le choix semble a priori
plus facile mais nécessite la mise en place d'outils de suivi adéquats.

1.2 - LESMETHODES D’ETUDES DES DENSITES ET DES STRUCTURES
SPATIALES DES PLANTES-HOTES ET DES FOURMILIERES-HOTES

L'étude d'une population, gqu'elle soit animale ou végétale, passe par la

détermination de sa répartition spatiale c'est a dire la maniére dont elle
occupe une aire donnée. Les notions de structure et de population sont
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indissociables. Les structures populationnelles sont sociales, génétiques, de
parenté et spatio-temporelles et leurs descriptions nécessitent la mise en
place de stratégies d'échantillonnage. Ces stratégies doivent donc permettre
une représentation graphique et une exploitation statistique des
observations. La notion de densité, représentée par un nombre d'individus
par unité de surface, est souvent employée bien gu'elle ne soit valable que
pour une échelle d'étude donnée (DEBOUZIE et al., 1975 ; LEGAY & DEBOUZIE,
1985). Le taux de recouvrement estime la surface recouverte par les
individus sur la surface totale de l'aire d'étude. Chaque technique peut étre
employée selon l'objectif de I'étude et une utilisation simultanée peut étre
recommandée. Le véritable probleme reste I'obtention d'un échantillon qui
permettrait une représentation satisfaisante de l'objet étudié et il est certain
gue, bien souvent, plusieurs techniques d'échantillonnage sont nécessaires
pour prendre en compte les difféerents niveaux d'organisation de la
population considérée.

11.2.1 - L'ECHANTILLONNAGE DES PLANTES ET DES FOURMILIERES

Il passe par la détermination précise de la zone a étudier et I'élaboration
d'un protocole expérimental adéquat définissant la taille de [I'échantillon
donc le nombre d'unités élémentaires d'échantillonnage ainsi que la taille
et la forme d'une unité. Si le dénombrement exhaustif semble, a priori, le
plus fiable, il est difficilement applicable pour de nombreuses especes et
réalisable que sur de faibles surfaces. L'Echantillonnage Aléatoire Simple
(EAS) est souvent difficile & mettre en place en conditions naturelles et
présente le désavantage d'étre extrémement colteux en temps. Il faut en
effet tirer toutes les coordonnées au hasard et étre en mesure de pouvoir les
reporter facilement sur le terrain. Enfin, I'Echantillonnage Systématique
(ES) a, quant a lui, l'avantage d'étre beaucoup plus pratique et rapide
puisqu'il nécessite le tirage au hasard que des seules coordonnées du
premier relevé. A partir de ce point initial, on met en place une maille afin
gue les prélevements soient réalisés a des intervalles égaux dans un plan. Il
faut une distance minimum entre les éléments et la détermination de cette
distance suppose la connaissance du mode d'agencement des individus dans
leur environnement. L'avantage de cette méthode réside dans le fait qu'elle
est beaucoup plus rapide et permet un échantillonnage de tout l'espace. Son
inconvénient majeur est que les points d'observation ne sont pas
indépendants les uns des autres ce qui pose des problemes pour I'estimation
de la variance. La structure de la population doit étre connue pour une
utilisation efficace du plan d'échantillonnage (COCHRAN, 1977).

Pour ces raisons, nous n'avons pas procedé a un dénombrement
exhaustif difficilement réalisable sur nos grandes surfaces ni utilisé I'EAS a
cause de la multiplication du nombre des relevés et la mesure des
coordonneées. Si le nombre des relevés est trop faible, certaines parties de la
surface peuvent ne pas étre échantillonnées d'ou une perte d'information.
Ce type d'échantillonnage ne peut détecter de structures spatiales et ne
permet pas non plus d'estimer la taille des agrégats éventuels ni de fournir
une représentation modélisée, cartographiée de la répartition des individus
(LEGAY & DEBOUZIE, 1985). Nous avons donc choisi un échantillonnage
exhaustif a deux dimensions (transects de longueur et de largeur connues)
ou un repérage aisé de chaque observation par des coordonnées spatiales
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permet une cartographie donnant une premiere indication sur le taux de
recouvrement des différentes zones de la surface étudiée. Pour étudier la
dispersion spatiale et notamment I'existence et Il'intensité des échelles
d'hétérogénéité, les transects sont ensuite découpés en placettes de
différentes tailles et, connaissant les coordonnées de chaque individu, on
peut reporter le nombre de plantes par unité. L'échantillonnage exhaustif a
deux dimensions est donc un échantillonnage systématique particulier ou
les unités sont contigués (CHESSEL, 1978).

La structuration spatiale d'une population est souvent trés complexe.
L'échelle d'observation est donc primordiale. La compréhension de la
dynamique d'une population a une échelle globale est impossible si on
ignore les dynamiques locales et ce d'autant plus que les structures spatiales
peuvent varier au cours du temps (LEGAY & DEBOUZIE, 1985).

La taille des unités d’échantillonnage dépend de la répartition spatiale ;
par exemple, dans le cas d'un phénomene agrégatif, il est recommandé
d'utiliser des unités de petites tailles (CHESSEL, 1978). Si la taille des unités
est définie arbitrairement, les résultats et leur interprétation peuvent étre
grandement influencés par la taille des unités. Le nombre de ces unités
résulte d'un compromis entre la précision souhaitée et le colt des
observations. L'augmentation du nombre d'observations améliore la
précision sur une valeur moyenne. Enfin, la localisation des unités
d’échantillonnage est également fonction de la répartition spatiale ; par
exemple, en présence d'agrégats, I'espacement des mesures doit étre tel que
deux points n'appartiennent pas au méme agrégat.

Dans chacun des transects, on a compté le nombre de plantes et enregistré
les coordonnées de chacun des individus en vue d'une cartographie. Ce type
d'echantillonnage systématique exhaustif est plus facile a mettre en oeuvre
sur le terrain que d'autres plans et donne une précision uniforme lorsque
I'on veut établir une cartographie (DEBOUZIE et al., 1987). On peut alors
estimer la densité des plantes tout en gardant bien a I'esprit que certains
transects ont été placés volontairement dans des zones riches en
sanguisorbes.

[1.2.2 - LES METHODES STATISTIQUES

Pour caractériser une population par sa structure spatiale, il ne suffit pas
de déterminer I'espace occupé par l'espece mais la fagcon dont se répartissent
les individus dans un certain espace (CHESSEL, 1978 ; LEGAY & DEBOUZIE,
1985). Nous avons utilisé plusieurs methodes d'analyse de structure spatiale
pour bien cerner I'agencement des individus selon des échelles différentes.

e L*INDICE DE DISPERSION

C'est un indice qui permet une analyse a I'échelle globale. Un échantillon
d'une population N peut étre obtenu a partir des individus comptabilisés au
sein de n unités élémentaires d'échantillonnage ; il est ensuite aisé de
calculer un indice de dispersion en calculant le rapport de la variance sur la
moyenne.
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Si les individus sont répartis au hasard, la distribution suit une loi de
Poisson (§=%). S'il sagit dun phénoméne de sur-dispersion, la
distribution suit une loi de type contagieux (8 >X), tandis que pour un
phénomene de sous-dispersion, la distribution suit une loi de type régulier
(¥ <X). On acceptera I'nypothése d'une distribution aléatoire des plantes en
testant la valeur €

e=J2(n- Dl - J2(n-1)-1

Faire varier la taille des placettes, et calculer l'indice de dispersion
correspondant, permet de déceler la maniere dont se distribuent les
individus. Dans la nature, les plantes sont fréquemment réparties selon un
type contagieux mais l'interprétation n'est pas toujours évidente. Si la
contagion vraie se définit comme I'agrégativité d'objets dans une unité
d'échantillonnage, il existe de nombreux cas de contagion fausse ou la
valeur de l'indice de dispersion dépend de phénomenes biologiques tres
différents les uns des autres. Selon I'échelle d'étude, cette valeur peut étre
due & un phénomene agrégatif, d’hétérogénéité ou de juxtaposition de
plusieurs phénomeénes. Il est donc délicat d'avancer uniquement qu'une
espece a une distribution contagieuse, le phénoméne étant en général plus
complexe (FELLER, 1943). Ainsi, un phénoméne Poissonnien peut étre
expliqgué comme la résultante nulle d'une tendance a la contagion et d'une
tendance a la régularité. Il existe des images de référence des différentes
structures spatiales pouvant exister en conditions naturelles (Figure 5 ;
CHESSEL, 1978).
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Figure 5 : Divers types de répartition spatiale (d'aprés CHESSEL, 1978).
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e L'INDICE DE CONTAGION VRAIE

La contagion vraie, qui teste les structures spatiales a I'échelle locale, est
définie comme l'agrégativité réelle des objets dans une case
d'échantillonnage. La contagion fausse, quant a elle, regroupe tous les autres
phénomenes conduisant a une variance supérieure a la moyenne, par
exemple une variation de densité dans I'espace considéré (LEGAY &
DEBOUZIE, 1985).

La structure spatiale de Sanguisorba officinalis est donc également étudiée
grace au calcul des Indices de contagion vraie qui permet de mesurer la
variabilité entre deux placettes voisines de méme taille par rapport a la
variabilité attendue sous I'hypothese de répartition aléatoire et donc de
détecter différentes échelles d'hétérogénéités dans une grille (CHESSEL, 1978).
Les transects sont découpés en placettes de tailles égales afin de mesurer la
variabilité entre le contenu de deux placettes contigués en utilisant comme
référence la variabilité attendue dans le modéle étudié. On note D et G les
effectifs des individus rencontrés dans les deux placettes. Soit P=D+G et on
suppose que les P individus sont répartis au hasard dans I'une ou l'autre des
deux unités. On note H=] D-G|. Les moments de H sont :

V(H;P) = P- (E(H;P))?
E(H;2) =1
E(H;2k) = E(H;2k - 1)

2k!

E(H;2k +1) = E(H;2k) + 22

On appelle indice de contagion vraie (Icy) I'indice relatif a la variable H.

1 o H-EMH)

lev=—1~ a ———
\/E_couples V(H)

Certaines figures ont été réalisées a l'aide du logiciel ADE (Analyses
multivariées et expression graphique des Données Environnementales ;
THIOULOUSE et al., 1997).

e ANALYSE DES STRUCTURES SPATIALES PAR LA STATISTIQUE DE RIPLEY

Une autre facon de décrire la répartition spatiale des sanguisorbes dans les
transects consiste a utiliser la statistique de RIPLEY (1976, 77). Contrairement
aux indices précédemment énoncés, la statistique de RIPLEY ne compare pas
le nombre d'individus contenus dans des placettes mais utilise une
information supplémentaire : la distance entre les individus. En effet, cette
statistique s'intéresse a I'espérance du nombre de voisins, N(r), compris
dans un cercle de rayon r et dont le centre est un individu. L'analyse
consiste donc, a partir des distances inter-individuelles, @ dénombrer des
voisins j présents a une distance £r d'un individu i. On compare ensuite
cette information a I'hypothese nulle d'une distribution aléatoire des points
dans l'espace. Si le nombre de voisins est supérieur a celui attendu lors
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d'une distribution aléatoire, la distribution est dite agrégative. Dans le cas

contraire, ou le nombre de voisins est inférieur a celui attendu lors d'une
distribution aléatoire, la distribution devient réguliere.

La méthode de RIPLEY utilise la fonction L(r) estimée par la formule

A

1 )

i=1j=1

ou r : distance en metres

A :surface du transect en métres carrés

N : nombre total d'individu

kij =1si ladistance entre i etjest £ r, sinon 0.

RIPLEY a défini une fonction [L(r) -r]ou L(r) prend la valeur de r pour
une distribution aléatoire. Il est alors possible de représenter graphiquement
[L(r) - r] en fonction de r, les valeurs positives indiquant une agrégation et
les valeurs négatives une régularité. La valeur 0 signifie une distribution
aléatoire stricte (figure 6).

Agrégation

Fhyn) -
o

(o)

(o)

IE\) 1

Distance (en m)

Interiralle de confiance

Régularité

-1,5+

Figure 6 : Représentation graphique de [L(r) - r] en fonction de r

L'intervalle de confiance de I'hypothése nulle Ho : "la distribution des
points suit une loi de Poisson” est fourni par la procédure de Monte Carlo.
Cela consiste a simuler un nombre important de réalisations de I'hypothése
nulle pour déterminer les bornes de lintervalle. Il est recommandé de
procéder a un minimum de 100 simulations. Pour notre étude, les bornes de
I'intervalle de confiance a 90% de la répartition aléatoire ont été estimées a
partir de simulations de Monte Carlo sur 1 000 séries aléatoires. Pour une
statistique donnée, si la valeur observée sort de l'intervalle de confiance
alors I'nypothése nulle est rejetée et la répartition est significativement
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agrégative si la courbe se trouve au dessus de la limite supérieure de
I'intervalle de confiance et significativement réguliere si elle se situe en
dessous de la limite inférieure. L'analyse de la structure spatiale peut donc
étre réalisée a différentes échelles successives en augmentant le rayon
d'investigation r. La valeur maximal de r correspond a la moitié de la
longueur du transect. Une correction des effets de bord est introduite lorsque
les individus se trouvent & une distance < r de la bordure du transect. Elle
suppose une distribution identique des individus situés a l'extérieur et a
I'intérieur du transect (GETIS & FRANKLIN, 1987). Une condition importante
des méthodes d'analyse de voisinage consiste a analyser des zones d'étude
homogenes. Il faut donc que les hypotheses de stationnarité et d'isotropie
soient respectées. Pour cela, il faut que les transects soient entierement
placés sur des substrats pouvant recevoir les plantes et qu'il n'y ait pas de
variation significative de la densité dans une direction particuliére.

11.3 - LES METHODES DE COMPTAGE DES M ACULINEA

L’étude démographique des insectes est limitée par les difficultés de
I’échantillonnage qui ne convient généralement ni aux premiers stades
(individus de petite taille et souvent trés groupés) ni aux imagos qui, volant
bien, fuient facilement. Lorsque les larves et les adultes occupent des
biocénoses différentes, comme c’est le cas pour les holométaboles,
I’échantillonnage est rendu encore plus difficile. De plus, chez les adultes,
les criteres d’age sont quasiment inexistants.

11.3.1 - LES METHODES CLASSIQUES OU NON-AJUSTEES

Les techniques d'estimation de densité ou d'abondance des papillons,
contrairement a celles mises en place pour certains vertébrés, ne sont pas
tres bien développées. Il est difficile d'avoir une idée, méme approximative,
du nombre réel de papillons présents dans un site, la plupart des suivis
étant faits a partir d'indices de densité et non d'estimation. La plupart du
temps, les entomologistes s'en tiennent donc a des indications qualitatives,
de type "commun" ou ‘“rare" (DESCIMON & NAPOLITANO, 1991).
L'estimation des effectifs des lépidoptéres peut se faire par la méthode des
Captures-Marquages-Recaptures dont le principe est assez simple mais
I'exploitation des données est souvent complexe. En effet, pour les
populations ouvertes, on ne peut pas maitriser I'émigration, I'immigration,
la mortalité, la natalité. De plus, le rendement des marquages est biaisé par
la sortie des individus marqués et la dilution de ces individus par les
arrivants. Bien qu'il existe des modeles pour prendre en compte ces
problemes, cette méthode est plus fiable pour les localités définies mais les
espéces ne doivent pas étre trop fragiles pour pouvoir supporter les captures.
Les méthodes sans marquage sont donc souvent appliquées aux especes
fragiles et aux populations vulnérables ou menacées.

Le comptage a vue est une méthode sans manipulation qui présente le
gros avantage d'éviter de perturber et de blesser les papillons. Des dégats
considérables sont provoqués par la capture et la manipulation qui
entrainent souvent une perte de pattes et d'écailles et donc une diminution
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de la mobilité de I'animal (MURPHY, 1988). De plus, la capture au filet peut
provoquer un déplacement du papillon qui n’aurait pas eu lieu sans ce
stress. Selon de nombreux auteurs, la meilleure méthode pour le comptage
a vue est celle du transect linéaire non ajusté (DESCIMON & NAPOLITANO,
1991 ; POLLARD & YATES, 1993) qui consiste a se fixer un parcours précis, dans
une section de végétation homogene, choisi de préférence pour son
caractére significatif (densité appropriée) et a simplement compter les
papillons sur une bande d'une largeur définie (la meilleure semble étre celle
de la perception sQre, variable avec la taille des espéces). Généralement, le
comptage des papillons se fait sur 5 metres de part et d'autre d'un transect
qui a une longueur inférieure a 3 kilometres pour éviter tout phénomene
de lassitude. Cette technique ne conduit pas a une densité mais a un effectif
d'animaux vus par unité de temps ou de distance parcourue. Il n'y a pas de
contraintes de mesures puisque seul le contact visuel est pris en compte. On
obtient un indice d'abondance de la forme

B a des contacts
4 des distances ou & des temps

Si l'on répete cette opération plusieurs fois dans la saison, [l'utilisation
d'un topo-fil peut aider dans le visualisation de la trajectoire. Si le protocole
est identique chaque année, il est possible de procéder a des comparaisons
inter-annuelles et donc de déceler les changements temporels dans
I'abondance des papillons (POLLARD & YATES, 1993). Cette méthode a été un
peu modifiée par THOMAS (1983a) afin de permettre une estimation rapide
de la taille des populations dans un site. Dans ce cas, si le terrain est
hétérogéne ou si les papillons restent confinés dans certains endroits, il sera
subdivisé en plusieurs zones. Un tracé en zigzag, choisi aléatoirement sur
une carte, est placé a travers chaque sous-unité. Un indice de l'effectif de la
population est calculé a partir du nombre de papillons, la longueur du
transect et la taille du site. Il est recommandé de faire le parcours dans une
fourchette de temps précise. Concernant la définition de [I'heure des
observations, il semble plus raisonnable de choisir une heure ensoleillée a
I'intérieur de la période ou l'espéce est susceptible de voler, plutét que de
s'en tenir a une heure fixe ou le soleil peut étre voilé et ou I'on ne voit rien.
Bien que simple, cette méthode peut donner des résultats remarquables. Elle
ne donne pas une réponse exacte sur le nombre d'individus de la
population mais une base comparative d'un jour a l'autre ou d'une année a
l'autre si le méme protocole est conservé a chaque comptage. C'est une
méthode peu colteuse et renouvelable fréquemment. Sur les transects,
seuls les nombres absolus d'insectes actifs apparaissent et un comptage
répétitif (par exemple toutes les 1/2 heures) déterminera quel moment de la
journée et a quel moment de la saison il y a le plus de papillons (FRAZER,
1973).

Les espéeces inscrites sur les listes rouges sont des especes rares, aux
effectifs faibles, et sont donc plus difficiles a suivre que les espéces
communes. Dans ce cas, plus on fait de transects pour une espéce et plus les
indices calculés sont pertinents. Il est alors bon de parcourir 4 ou 5 fois les
transects uniquement durant la période de vol de chaque espéce. Les
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comptages restent néanmoins difficiles si bien que, pour certaines espéces
telles que Lycaena dispar et Maculinea alcon, des études sont entreprises
pour connaitre la pertinence d'un comptage des ceufs ou des larves qui sont
souvent sont plus faciles a compter que les adultes (VAN SWAAY et al., 1997).

11.3.2 - LA METHODE DU LINE TRANSECT

Actuellement, les estimations de densité de populations animales telles
gue les mammiferes terrestres et les oiseaux mais aussi les baleines et les
dauphins sont de plus en plus souvent basées sur des méthodes de transects.
L'utilisation de la meéthode du Strip transect est de moins en moins
fréquente. Il s'agit de faire un comptage exhaustif des individus dans une
bande de largeur déterminée. Cette technique suppose donc que tous les
individus se trouvant dans cette bande soient visibles et détectés. Toutefois,
pour la plupart des espeéces, le domaine d'étude est trop vaste pour pouvoir
repérer tous les animaux et la méthode n'est applicable que pour des objets
immobiles ou plutét lents (EBERHARDT, 1978). Ainsi, la méthode du Line
transect, qui ne nécessite pas que tous les animaux soient détectés et qui
permet d'échantillonner sur une largeur de bande plus grande, est
généralement préférée. Les distances entre la ligne et les animaux détectés
sont enregistrées et une analyse statistique permet d'estimer la proportion
d'animaux dans la bande. Cette méthode a donc été testée fréquemment sur
des especes dont les individus ont une taille suffisamment grande pour
permettre une observation éloignée, ou sur des objets immobiles (comptage
de nids par exemple). Dans ces deux cas, le dérangement provoqué par
I'observateur est restreint. Inversement, la méthode n'a pas été souvent
appliquée a des populations d'invertébrés observables a de faibles distances.

[1.3.2.1 - LE CONCEPT DU LINE TRANSECT

Comme il est souvent impossible de détecter tous les animaux lors des
dénombrements directs a l'intérieur d'une bande transect de largeur fixee, il
était intéressant de tester la méthode du Line transect qui consiste a estimer
la largeur de bande effectivement échantillonnée a partir des distances
perpendiculaires c'est a dire des plus petites distances entre les animaux et la
ligne du transect. KING (1930 dans BUCKLAND et al., 1993) fut le premier a
proposer I'estimation de la largeur de bande effectivement échantillonnée a
partir des distances radiales c'est a dire la distance entre I'observateur et
I'animal. Plus tard, GATES et al. (1968) proposent d'estimer cette bande
efficace a partir des distances perpendiculaires. La méthode du Line transect
est donc fondée sur la notion de distance pour l'estimation de la densité
d'objets mobiles (animaux par exemple) ou immobiles (nids, arbres...). Elle
consiste a parcourir une ligne de longueur connue L afin de détecter de part
et d'autre de l'axe de marche d'éventuels animaux. Lorsqu'un individu est
repéré, il faut noter :

- la distance de I'observateur a I'animal (r)

- la distance perpendiculaire de l'animal a la ligne de marche de

I'observateur (x)

- l'angle entre la ligne de marche et la ligne imaginaire reliant

I'observateur a I'animal (t).
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—= axe de marche de lI'observateur
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: distance perpendiculaire
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aire g(x) : courbe de détection desobjets a
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W : largeur effective du transect

w

Figure 7 : Principe de I'échantillonnage par le Line transect (d'aprés GAILLARD et al., 1993).

En ne relevant que (r) et (t), une relation trigonométrique simple
x = r sin(t) permet de déduire la distance perpendiculaire (x) de lI'animal a la
ligne de marche de l'observateur mais en pratique, le relevé des 3 mesures
permet la détection des erreurs éventuelles (BURNHAM et al., 1980).

Tous les modeles de Line transect reposent sur ce principe. On peut
distinguer deux grands groupes de modeéles : ceux basés sur la distance
radiale et ceux basés sur la distance perpendiculaire. Pour notre modele
biologique, la distance de détection étant faible, il est beaucoup plus simple
de noter directement la distance perpendiculaire (x) dés qu'un individu est
repéré. Comme il s'avere que les modeéles basés sur les distances
perpendiculaires sont plus performants (HAYES & BUCKLAND, 1983), nos
estimations ont donc été déterminées a partir de ces mesures.
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La méthode des transects décrite par BURNHAM et al. (1980) et BUCKLAND
et al. (1993) n’est applicable que si plusieurs hypotheses sont rigoureusement
respectées :

- tous les individus situés sur la ligne de marche doivent étre détectés ;

- les distances entre la ligne et un objet doivent étre mesurées

exactement ;

- les individus doivent étre détectés dans leur position initiale ;
de plus,

- les observations doivent étre des événements indépendants ;

- aucun individu ne doit étre compté plus d'une fois.

Dés lors, aucune limite de largeur de la bande d'observation n'est
imposée a I'observateur. Généralement, la densité des animaux est
exprimée en nombre d'individus ou de groupes par unité de surface
(D=n/s). L'estimation de D se fait en modélisant la fonction de détection qui
décrit la décroissance des probabilités de détection en fonction des distances
perpendiculaires. La théorie du Line transect considere que seule une
proportion (P,) des animaux est détectée (BURNHAM & ANDERSON, 1976 ;
BUCKLAND et al., 1993).

n

D=—
2WLP,

(1)

N : nombre de papillons détectés

L : Longueur totale des transects (m)
W : largeur effective du transect

ou 2wL correspond a la surface du transect et

n e .
5 au nombre d'individus présents sur le transect de largeur L.
a

Pour connaitre I'estimation de la densité, il faut donc d'abord déterminer
la largeur effective a partir de la distribution des distances perpendiculaires,
puis la densité est ensuite calculée en utilisant I'équation (1).

Plus la distance depuis la ligne augmente plus la proportion de papillons
vus diminue. La fonction de détection (cf. annexe Il) est utilisée pour
estimer la proportion de papillons vus. Il est recommandé de tronquer les
données de distance pour éliminer les données les plus éloignées souvent
moins précises (BUCKLAND et al., 1993). La troncature peut réduire la
précision du modeéle parce que le nombre d’observations est réduit mais
généralement cet effet est léger. Les données tronquées sont plus faciles a
modéliser et les données les plus éloignées sont généralement les moins
informatives.

Une des hypothéses de départ stipule que les mesures de distances
perpendiculaires doivent étre exactes afin de ne pas introduire un biais dans
I’estimation de la densité. Toutefois, méme si cette estimation est plus
précise avec des données non groupées, il est parfois nécessaire de procéder a
des regroupements. Lors de nos comptages, les mesures de distances
perpendiculaires sont généralement estimées simultanément par deux
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observateurs différents. Il est alors possible qu'elles n’aient pas la méme
précision méme si la bande échantillonnée est relativement restreinte. Dans
ce cas, il est intéressant d’effectuer I'analyse, non plus sur les distances
exactes, mais a partir de données regroupées en classes. Pour le
dénombrement de papillons, il est préférable d'utiliser des intervalles de
distances plutdt que des distances exactes sous I'hypothése que le papillon
est compté dans un intervalle correct (BUCKLAND et al., 1993). Des
intervalles de 1 m semblent suffisamment précis pour estimer les fonctions
de détection des papillons (BROWN & BOYCE, 1998). Le regroupement des
données en classes lors de I'analyse permet de lisser les mesures (BURNHAM
et al., 1980 ; BUCKLAND et al., 1993) mais joue sur la forme de la courbe de
détection et peut affecter I'estimation de la densité (HAYES & BUCKLAND,
1983). Cependant, la perte de précision et le biais alors engendrés ne
touchent souvent que certains estimateurs. L'effet du regroupement sur le
biais et le coefficient de variation de la fonction de densité de la probabilité
de détection semblent étre minimes pour le modéle semi-normal et les
séries de Fourier lorsque le nombre de classes est supérieur a 2 (SOUTHWELL
& WEAVER, 1993). Le choix du nombre de classes est donc primordial et au
moins trois classes de distances doivent étre utilisées (SOUTHWELL &
W EAVER, 1993) sachant que plus on augmente le nombre de classes, plus on
se rapproche de la réalité. On gardera donc le plus de classes possibles afin de
réduire le biais et améliorer la précision. Dans certains cas, nous serons
parfois obligés de choisir un nombre de classes réduit car un nombre
d’intervalles de distances trop important pour un faible nombre
d'observations peut rendre l'ajustement difficile (GATES, 1979 ; BUCKLAND
et al., 1993).

La troncature, qui améliore la robustesse de I'estimateur, peut étre
effectuée directement sur le terrain lors de la collecte des données mais
également au moment de l'analyse si cela semble nécessaire. Elle peut
réduire le biais mais également la précision puisque le nombre
d'observations est moindre (BUCKLAND et al., 1993). Le choix de la distance
de troncature est donc issu d'un compromis entre la réduction du biais et le
maintien d'une précision convenable.

11.3.2.2 - LES MODELES THEORIQUES

Il existe plusieurs approches pour estimer la densité des animaux. On
dispose de méthodes paramétriques (Semi-normal, hazard rate, exponentiel
négatif etc.) et de méthodes non-paramétriques (Séries de Fourier par
exemple). Elles sont basées sur les formes de décroissance des probabilités de
détection en fonction des distances perpendiculaires qui permettent de
sélectionner la bande effectivement échantillonnée.

Les méthodes non-paramétriques sont les plus performantes (BUCKLAND,
1982, 85) grace a leur grande robustesse (BURNHAM et al., 1979). A partir de
simulations, les modeles les plus performants sont les séries de Fourier
(BURNHAM et al., 1981) et le modéle paramétrique polynomial (BURNHAM et
al., 1980). Plusieurs modeles théoriques sont recommandés dans I'analyse
des données. BUCKLAND et al. (1993) préconisent le modéle uniforme, le
modele semi-normal et le modéle hazard rate.

Chague modéle est composé d'une fonction clé et une fonction
d'ajustement. Parmi les différentes combinaisons possibles, seuls 5 modeles
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sont retenus : les modeles uniforme /cosinus (Séries de Fourier),
uniforme /polynébme simple, semi-normal /Z polynébme de Hermite, semi-
normal / cosinus et Hazard rate / cosinus (cf. annexe II).

Lorsque la distribution du nombre d'observations en fonction de la
distance présente une décroissance réguliere donc un épaulement visible,
aucun terme d'ajustement n'est nécessaire. Le choix des modéles n'a alors
pas beaucoup de conséquences sur l'estimation finale. Quand ce n'est pas le
cas, il est important de bien choisir la fonction clé et le type d'ajustement.

11.3.2.3 - LA SELECTION DES MODELES
Il existe plusieurs criteres de sélection des modeéles. Un modele, pour étre
retenu, doit étre robuste, présenter une courbe de détection correcte et avoir
un estimateur efficace (BUCKLAND et al., 1993). Un modele est dit robuste
lorsqu'il peut suivre la distribution des données avec une certaine flexibilité
c'est a dire lorsqu'il peut s'ajuster aux différentes formes de données. La
forme de la courbe est également importante car elle va déterminer
I'existence et I'emplacement de I'épaulement. Enfin, le modéle est efficace
quand il produit des estimations relativement justes avec de faibles

variances (BURNHAM & ANDERSON, 1992).

Le meilleur estimateur de la densité des individus est sélectionné a partir
du Critére d'Information d'Akaike (AIC) qui est basé sur la fonction de
vraisemblance entre la distribution observée g(.) et la vraie distribution f(.).
Ce critere est défini par

AIC=-2Log(L)+2q

ou L désigne le maximum de la fonction de vraisemblance
et g le nombre de parametres du modele.

Il est donc composé d'une premiere partie qui pénalise les modeles mal
ajustés aux données, et d'une deuxiéme partie qui pénalise les modéles sur-
paramétrés. Le modele présentant le plus faible AIC est retenu (BURNHAM &
ANDERSON, 1998).

L'estimateur idéal ne doit pas étre affecté par le regroupement en classes.
Outre le critére du plus faible AIC, d’autres critéres permettent la sélection
du meilleur modéle. On regardera alors la valeur du Chi-p qui correspond
au test du Chi2 qui compare les fréquences des observations dans les classes

de distances perpendiculaires n, et [I’estimation des espérances des
observations E(n i) dans ces mémes classes

avec u-m-1 degrés de liberté
ou u représente le nombre de classes
et m le nombre de paramétres estimes.
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Il arrive parfois que le test Chi-p ne soit pas réalisable ou que sa valeur
soir erronée lorsque le nombre d’intervalles de distances est trop faible
(BUCKLAND et al., 1993). Une trop grande restriction des classes de distances
perpendiculaires peut masquer les informations. C’est pour cela qu’entre
deux découpages ayant des valeurs de Chi-p proches, on préférera celui dont
les intervalles de distances sont plus nombreux.

La sélection du meilleur modéle consiste donc en deux étapes : la
comparaison entre les modeles réalisée par I'AIC et I'ajustement d'un
modele aux données fournit par le test du Chi2. Lorsque les critéres d’AlIC
d'une part, et de probabilité de Chi2 d'autre part sont proches, la sélection du
meilleur estimateur de la densité se fait alors sur la plus forte probabilité de
détection puis sur le plus faible coefficient de variation. Le meilleur modéle
est celui qui a le meilleur ajustement prés de la ligne de marche.

Tous les calculs ont été réalisés avec le logiciel DISTANCE (LAAKE et al.,
1993).

11.3.2.4 - LES ETUDES PILOTES
Avant I'étude approfondie d’une zone, il est possible d'estimer la
longueur de la ligne a échantillonner. Elle dépend de la précision exigée par
I'étude et de I'échantillonnage (ny/Ly) d'une étude pilote (ou n, correspond
au nombre d'objets détectés sur une ou plusieurs lignes et L, est la
longueur totale des transects). Ceci permet une approximation de
I'estimation de la longueur de la ligne.

8

~

g—; ou b=

b 39,_ o i var(n) _ n-var f‘(O)} u
(Cv (D)) éNog ;o {fo)}"

L=

DO O
T <

Tandis qu'une étude pilote peut étre adéquate pour estimer (Lo/ng),
I'estimation de b pose des difficultés. La valeur de b apparait plutot stable et
EBERHARDT (1978) avance qu'elle est située entre 2 et 4. BURNHAM et al.
(1980) prévoient une valeur située entre 15 et 3. IlIs recommandent
d'utiliser 3 bien que 2,5 soit acceptable. Prendre une valeur plus faible risque
de sous estimer la longueur de la ligne nécessaire pour atteindre la précision
exigée.

. L, L . o

Gréace a la relation Pty on peut estimer le nombre de détections

0
espérées pour un certain coefficient de variation puisque

b 0
e(CV, (D)) 2

"°?6

n=

Pour obtenir une précision de 10%, on doit détecter n=300 individus et la
longueur estimée du transect devra étre
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. L
L =300 * =2
r10

by

Parfois, la zone a prospecter est de faible surface (soit a cause de sa
configuration, soit parce que les individus restent confinés sur une petite
surface). Dans ce cas, on peut connaitre la longueur maximale des transects
qgui peuvent étre installés. On peut alors estimer le coefficient de variation
minimum d'une station grace a la relation

1/2
cv(d)=t—P 9
eL(n,/L,)@

Si le CV est trop grand, on pourra s'interroger sur la nécessité a réaliser le
comptage.
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DeuxieEME PARTIE

UN cAS D'ETUDE :
| ES ZONES HUMIDES DE LA
VALLEE bU HAUT-RHONE
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LES SITES D'ETUDE ET LES PROTOCOLES EXPERIMENTAUX

CHAPITRE |11

LES SITES D'ETUDE ET LES
PROTOCOLES EXPERIMENTAUX

Au cours des dernieres décennies, les zones humides! ont fait I'objet de
nombreux travaux destinés a leur asséchement et leur disparition. Elles
deviennent donc rares et menacées alors qu'elles présentent naturellement
une diversité importante de biotopes allant du milieu aquatique au milieu
terrestre créant ainsi une mosaique de milieux possédant entre eux
d’étroites relations hydrauliques et biocénotiques. Chaque biotope, soumis a
des conditions particulieres, possede son cortéege floristique et faunistique
d'ou une grande diversité d’especes originales.

I11.1 - LES MARAIS DE LA VALLEE DU HAUT-RHONE

e LA LOCALISATION DES MARAIS

Les marais de Lavours (département de I'Ain) et de Chautagne
(département de la Savoie), situé a 230 meétres d'altitude, font partie de I'une
des derniéres grandes zones humides de la vallée du Haut-Rhoéne francais
entre Genéve et Lyon (Carte 1). lls se trouvent dans le Jura Méridional a
guelques kilométres d'Aix les Bains et recouvrent une vaste zone humide
appartenant au complexe alluvial du Haut-Rhone. Ils occupent une

1 On peut définir par zone humide “toute zone de marais, marécages, tourbiéres ou eaux libres,
qu’elles soient naturelles ou artificielles, permanents ou temporaires, que I'eau soit stagnante
ou courante, douce, saumatre, ou salée.” (Convention Internationale de RAMSAR, 1971).
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dépression triangulaire délimitée par des chainons montagneux jurassiens
et surcreusée par les glaciations quaternaires.

Lorsque le glacier alpin a fondu, il y a pres de 6 000 ans, un lac s'étendait a
I'emplacement des actuels marais de Chautagne et Lavours. Venu du Nord,
le Rhéne a construit un céne de déjection étiré dans l'axe de la vallée. Le
fleuve a progressivement séparé latéralement deux dépressions : la
Chautagne et le Marais de Lavours qui sont nos deux sites d’étude. Leurs
marges proches du fleuve recoivent alors des sédiments par débordement,
leur partie centrale régulierement inondée s'exhausse avec retard par
accumulation de matiére organique. Ainsi s'est formée la tourbiere depuis
plusieurs milliers d'années jusqu'a atteindre une épaisseur de pres de 10
metres.

e L'"EXPLOITATION PUIS L'ABANDON DES MARAIS

Il'y a des milliers d'années, les marais étaient sans doute délaissés par les
hommes et constituaient un excellent refuge pour les grands mammiféres
sauvages tels que les aurochs, les bisons et les chevaux sauvages. Ces grands
herbivores péaturaient les marais et entretenaient une végétation herbacée.
Avec l'expansion de Il'activitt humaine, ces animaux disparurent
progressivement.

Bien que I'élevage fut l'activité essentielle, les marais furent longtemps
exploités pour leur tourbe et leur argile. La fauche de la "blache" donnait un
foin, composé essentiellement de carex et de molinie, servant de nourriture
au bétail, de litiére et d'engrais pour les champs cultivés et les vignes. Les
modes d'utilisation extensive des marais ont permis, pendant des années, le
maintien des formations végétales herbacées et empéché I'évolution vers la
forét. L'nomme a probablement ralenti les processus de tourbification en
prélevant un maximum de matiére végétale et a contribué a l'entretien de
communautés végétales et animales uniques car spécifiques a ces zones.

La disparition progressive des activités traditionnelles de fauche et
d'entretien du réseau de fossés provoqua une rupture des équilibres
biologiques, faisant des marais une juxtaposition de parcelles a des stades
d'évolution différents. La structure paysagére se trouve d'autant plus
bouleversée qu'au cours de ces derniéres années la mise en cultures d’une
part, et les aménagements du Rhéne d’autre part, ont grandement modifié
I'hydrologie et la pédologie des marais. On assiste alors & la destruction
directe du terrain et une banalisation de la flore dans les terrains riverains
subissant les effets directs ou indirects du drainage. Beaucoup d’espéces
deviennent rares, en voie de régression ou de disparition. De plus, la
disparition des herbivores qui permettaient d'enrayer I’évolution spontanée
de ces milieux conduit inexorablement et rapidement a la disparition des
strates herbacées caractéristiques des zones humides.

e LA PRESERVATION DES MARAIS

Devant ce risque certain de disparition des zones humides du marais ou
tout du moins de banalisation et d'uniformisation de la flore par
I'élimination de taxons ayant un intérét phytosociologique certain (PAUTOU
& BRAVARD, 1982), il fut décidé de protéger une partie des marais. En 1984,
suite a un projet élaboré des 1972-73, fut créeée la Réserve Naturelle du
marais de Lavours. Ce sont 474 hectares de prairies humides et marais a des
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stades différents d'évolution qui sont classés Réserve Naturelle d'Etat. Cette
zone protégée est fragmentée en deux parties : une partie Nord (la plus
vaste) et une partie Sud. Toutefois, le simple fait de mettre en place une
mesure de protection, comme une réserve naturelle, ne résout pas le
probléme de la transformation du milieu et de son évolution spontanée qui
entraine rapidement la disparition des strates herbacées qui lui sont
inféodées. En [Il'absence d'action anthropique, I'extension d'herbacées
monopolistes (Cladium mariscus, Phragmites australis, Solidago gigantea,
Filipendula ulmaria, Phalaris arundinacea) et d’espéces ligneuses (Salix
cinerea, Alnus glutinosa, Fraxinus excelsior, Viburnum opulus et Frangula
alnus) aboutirait a une aulnaie banale commune dans la vallée du Rhone
(PAUTOU, 1984, 85) qui couvrirait tout le marais (CLUZEAU, 1989). C'est
pourquoi, outre les interventions de fauche mécanisée, il fut mis en place
un paturage extensif par des races d'herbivores rustiques! pour enrayer
I'évolution de la végétation. Un suivi de l'impact de ces deux espéces
d'herbivores a nécessité la création, a titre expérimental, de deux parcs de
paturage au sein de la réserve. Le reste de la réserve naturelle était soit laissé
a son évolution naturelle, soit soumis a un débroussaillage ou a une fauche
réguliere (MAICHRZAK & MOREAU, 1991).

Le marais de Chautagne n'est pas soumis au paturage et est donc
uniquement géré par une fauche mécanique.

Actuellement, la diversité des biotopes du marais de Lavours est
entretenue par la durée des crues, la hauteur de la végeétation et la nature
des sols (sol tourbeux au centre, alluviaux a l'est et a I'ouest). De
nombreuses espéces, tant végeétales qu'animales, sont présentes et certaines
trouvent méme la leur dernier refuge pour la région. Du point de vue
phytogéographique, la végétation est comparable a celle des grands marais
d'Europe centrale. On retrouve la majorité des especes ainsi que des especes
occidentales donnant a sa composition floristique des caractéres originaux.
Cette diversité végétale permet la présence d'une faune abondante. Pour
certaines especes, notamment les invertébrés (e.g. arachnides, lépidoptéres),
les exigences environnementales sont parfois extrémement pointues et une
Iégére modification de I'habitat peut étre fatale a leur survie.

e LA CLIMATOLOGIE

Avec une moyenne annuelle de 11°C pour le marais de Lavours et de
10,8°C pour le marais de Chautagne, les températures de cette région sont
douces. La pluviosité est sensiblement la méme dans les deux sites avec une
moyenne annuelle des précipitations proche de 1 200 mm par an. La neige a
un faible réle dans la particularité¢ du climat local car I'enneigement moyen
est rarement supérieur a 2 jours dans le marais de Lavours et le manteau
neigeux a une épaisseur cumulée par an de 30 a 50 cm sur 8 a 10 jours dans
le marais de Chautagne. Les hivers peu marqueés et les étés chauds sont dus a
la faible altitude de la région et a sa position abritée. Le Rhoéne joue
certainement aussi un role. Cette douceur se traduit, par exemple en
Chautagne, au niveau de la végétation par une avance d'une dizaine de
jours sur le reste de la Savoie.

1 Des bovins (Highland Cattle) ont été introduits en 1987 et des Chevaux Camargues en 1989.
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I11.2 - DESCRIPTION DES STATIONS D’ETUDE

Avant cette étude, seules quelques données de présence/absence des
Maculinea et des plantes-hotes étaient disponibles, mais ni la densité ni la
structure spatiale des différentes populations n'avaient été étudiées.
Concernant les fourmis-hétes, on ignorait méme les zones de présence des
différentes espéces.

Il fallut donc échantillonner un maximum de zones, a des stades
évolutifs différents et soumises a des perturbations spécifiques afin de bien
cerner les habitats préférentiels des différents éléments du cycle.

I11.2.1 - LES STATIONS DU MARAIS DE LAVOURS

La collaboration avec la réserve du marais de Lavours a débuté en 1994.
Tous les relevés sont effectués sur la Réserve Nord (Carte 2). Suite a une
premiere étude de terrain, plusieurs secteurs ont été sélectionnés suivant la
présence de Maculinea les années antérieures et l'accessibilité aux zones
d'étude avec le matériel de piégeage.

Finalement, la premiere année d'étude a été realisée durant I'été 1994 sur
deux stations différentes :

- l'une au centre de cette réserve Nord, dans la boucle formée par le
sentier sur pilotis, que I'on appellera Station 1. Cette station est une prairie
typique des paysages de marais. Elle régulierement inondée et la végétation
herbacée forme des touradons. Depuis plusieurs années, la végétation de
cette zone était fauchée puis légérement paturée par quelques chevaux
camarguais. Il était donc intéressant d'analyser si l'arrét de ces perturbations
ont un impact sur les populations de papillons. Depuis la fin de la premiére
année d'étude, elle n'est donc plus soumise ni a la fauche, ni au paturage. La
station contient quelques ligneux et semble relativement bien isolée puisque
entourée de végétation arbustive élevée. Les especes dominantes sont
Molinia caerulea, Carex elata, Carex hostiana et Frangula alnus. Les autres
especes présentes sont Carex panicea, Epipactis palustre, Potentilla erecta,
Lysimachia vulgaris, Sanguisorba officinalis et Cladium mariscus.

- l'autre station se situe au nord, en limite de réserve. La veégétation de
cette zone, que l'on appellera Station Nord, est régulierement fauchée.
Outre I'observation de Maculinea les années antérieures sur cette
phragmitaie, c'est I'abondance de Sanguisorba officinalis qui nous a amené a
conserver ce site afin de déterminer si les prairies les plus riches en plantes-
hotes sont également les plus riches en papillons.

Quelques autres secteurs avaient été repérés et semblaient présenter un
intérét certain mais ils étaient beaucoup plus difficile d'acces. Pour la
premiére année d'étude, le protocole expérimental étant lourd et a adapter
continuellement selon les conditions, il a semblé préférable de réduire le
nombre de stations et de ne garder que celles qui étaient accessibles plutét
gue de risquer d'en abandonner en cours de route.

On verra que la station Nord a été finalement abandonnée car inapte au
développement de populations de fourmis donc de papillons. Afin
d'analyser [l'impact de I'évolution naturelle de la végétation ou, au
contraire, l'impact d'une perturbation (i.e. fauche ou broyage) sur les
populations de plantes-hdtes et de fourmis-hétes, nous avons initié un
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suivi sur d'autres stations de la réserve. Il était donc nécessaire de prospecter
des zones dont la végétation était plus ou moins dense. Nous avons retenu,
a partir de I'été 1996, deux zones a faciés bien différents :

- les communaux de Cézeyrieu, que I'on appellera Station 2. C'est une
zone restée sans perturbation pendant 3-4 ans puis qui a subi un premier
broyage lourd en 1997 suivit d’'un autre en 1998. Lors des deux premiéres
années d'étude, nous avons analysé les densités des especes Maculinea -

Sanguisorba - Myrmica en milieu relativement fermé. Ensuite, la
perturbation de certaines zones a permis d'analyser les conséquences d'un
broyage. Les especes dominantes sont Molinia caerulea, Carex elata,
Frangula alnus, Cladium mariscus, Alnus glutinosa et Carex hostiana. Les
autres espéces sont Sanguisorba officinalis, Lythrum salicaria, Schoenus
nigricans, Potentilla erecta, Mentha arvensis, Hydrocotyle vulgaris, Solidago
serotina, Epipactis palustre, Poa trivialis, Selinum carvifolia, Filipendula
ulmaria, Juncus subnodulosus, Lysimachia wvulgaris, Serratula tinctoria et
Lycopus europaeus

- le pare-feu au sud des parcs de paturage (Station 3) qui est une zone
régulierement fauchée. En effet, il importait d'examiner I'impact d'une
perturbation plus légere, mais plus réguliere, sur les populations de
papillons et de ses hotes. La station est composée d'une cladiaie comprenant
Cladium mariscus, Solidago serotina, Frangula alnus, Alnus glutinosa,
Phragmites communis, Lythrum salicaria, Calystegia sepium et de Potentilla
erecta, Juncus  subnodulosus, Eriophorium angustifolium, Sanguisorba
officinalis, Vicia cracca, Succisa pratensis, Carex hostiana et Molinia
caerulea. En 1996, une partie de cette zone a été mise en défens afin
d'analyser les conséquences d'une variation de la hauteur des herbacées sur
les hotes.

I11.2.2 - LES STATIONS DU MARAIS DE CHAUTAGNE

Au début de l'année 1996, les gestionnaires du Conservatoire du
Patrimoine Naturel de la Savoie nous ont contacté pour démarrer un suivi
similaire sur le marais de Chautagne. La encore, trois sites ont été retenus :
ce sont toutes des prairies de fauche. Nous avons toutefois pris le soin d'en
sélectionner une qui borde une zone en voie d'embroussaillement depuis
de nombreuses années afin de déceler les milieux de prédilection de
chacune des especes. Cette station, qui sera appelée par la suite Station A
(Carte 3), est composée essentiellement de Molinia  caerulea et Schoenus
nigricans mais aussi de Briza media, Carex elata, Carex hostiana, Carex
panicea, Danthonia decumbens, Frangula alnus, Genista tinctoria, Holcus
lanatus, Juncus subnodulosus, Linum catharticum, Lysimachia wvulgaris,
Poa trivialis, Potentilla erecta, Prunella vulgaris et Sanguisorba officinalis
dans la zone fauchée et Calystegia sepium, Frangula alnus, Galium mollugo,
Humulus  lupulus, Lysimachia wvulgaris, Lythrum salicaria, Molinia
caerulea, Phragmites communis et Thalictrum flavum dans la zone
embroussaillée. Nous avons ensuite une station au faciés semblable (méme
espéces que précédemment dans la zone fauchée) que I'on appellera Station
B. Enfin, nous avons retenu une troisieme station (Station C) composée de
plusieurs prairies de grandes surfaces. La végétation y est dominée par
Schoenus nigricans et Carex hostiana mais les espéces Molinia caerulea, Poa
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trivalis, Sanguisorba  officinalis,  Potentilla  erecta, Frangula alnus et
Phragmites communis sont également présentes.

111.3 - LESPROTOCOLES EXPERIMENTAUX

Devant le manque d'informations concernant la plante-héte et la fourmi-
hote, il nous a semblé important, lors de [Iinitiation de [I'étude, de
concentrer nos efforts sur ces deux éléments du cycle. En effet, le maintien
du papillon passe par une bonne connaissance de l'ensemble du systeme.
Les marais de Lavours et de Chautagne abritent des populations de
Maculinea mais les quelques observations réalisées ne permettaient pas de
savoir si elles étaient stables ou si elles déclinaient. Jusqu'au démarrage de
I’étude en 1994 aucun suivi concernant la sanguisorbe ou les fourmis
n'‘avait été effectué. C'est pourquoi il a été mis au point une méthode
d'échantillonnage de la plante-hdte et des fourmiliéres-h6tes afin d'avoir
une estimation de la densité et de la répartition spatiale de chacune d'entre
elles. La gestion du milieu dépendra de ces deux composantes suivant si
leur nombre est trop élevé ou au contraire trop faible pour le maintien du
papillon.

111.3.1 - LES METHODES DE RELEVES

Dans le marais de Lavours, sur la station 1, nous avons placé en 1994 deux
transects croisés de 25 metres de long sur 2 metres de large (transects notés A
et B). A une vingtaine de metres plus loin, nous avons placé un troisieme
transect simple, toujours de 25m sur 2m (transect noté C). L'emplacement
de ces transects a été choisi en fonction de la présence ou non de
sanguisorbes mais également en fonction du substrat : les transects croisés
ont été placés sur une zone ou la végétation est plus ou moins dense selon
les endroits. On note une végétation plus ouverte, en 1994, a [l'intersection
des deux transects A et B. Il était intéressant de prospecter un milieu
hétérogene. Le transect C, quant a lui, est placé sur une bande de végétation
gui semble, a priori, homogene. Quelle que soit la station, les transects sont
rigoureusement placés aux mémes endroits d'une année sur lautre. La
station 1 est une zone ne subissant aucune perturbation depuis I'hiver 1994
d'ou une tendance a l'envahissement par le cladium et les ligneux et une
végétation herbacée de plus en plus dense.

Sur la station Nord, il a été placé deux transects simples (notés D et E) de
25 metres sur 2 metres. Le nombre de sanguisorbes sur cette station étant
extrémement élevé, nous avons installé les deux transects, non pas de
maniére aléatoire, mais sur des zones homogénes caractérisées par un
nombre abondant de sanguisorbes afin de voir si le nombre de plantes-hotes
présente une relation avec le nombre de papillons et/ou de fourmis.

Sur chacune des stations 2 et 3, nous avons installé 2 transects de 26
meétres sur 2 metres. Les transects de la station 2, distants d'une dizaine de
metres, étaient donc disposés en 1996 dans une zone embroussaillée depuis
plusieurs années. Cette zone a subit une forte perturbation en 1997
puisqu'elle a été broyée. Les 2 transects de la station 3, séparés d'environ 70
meétres, échantillonnait durant I'été 1996 une végétation fauchée quelques
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mois plus tét. En automne 1996, la station fut fauchée de nouveau mais pas
en totalité. En 1997, une partie de I'un des transects était donc placée dans
une zone en défens. En 1998, cette méme partie était donc disposée dans de
la végétation non fauchée depuis deux années.

Concernant le marais de Chautagne, nous avons installé quatre transects
dans la station Les Cris : deux transects paralleles, distants de 75 meétres
(notés 1 et 2) dans la partie Ouest que lI'on nommera Station A et deux
transects croisés (notés 3 et 4) dans la partie Est que I'on appellera Station 2.
Les transects 1 et 2 sont disposés de maniére a échantillonner une prairie
fauchée annuellement et une zone embroussaillée depuis de tres
nombreuses années. Les transects 3 et 4 sont situés a proximité de bosquets
afin de déceler si certaines espéces de Myrmica s'y réfugient suite a une
fauche annuelle.

111.3.2 - LES METHODES D'ESTIMATION DES POPULATIONS DES 3
ELEMENTS DU SYSTEME
[11.3.2.1 - LES PLANTES-HOTES
Il s'agit, comme nous l'avons décrit dans le chapitre précédent, d'un
comptage exhaustif des pieds de sanguisorbes dans chacun des transects. La
taille des individus, le nombre et la maturité des inflorescences ont été
releves.

[11.3.2.2 - LES FOURMIS-HOTES

A Tl'intérieur des transects, nous avons placé des piéges appats tous les
deux metres (12 ou 13 pieges par transects suivant leur longueur). Le piége
se présente sous la forme d'une petite coupelle de 10 centimétres de
diametre que l'on pose a l'envers, un peu enfoncée dans le sol. Sous
chacune des coupelles, on place comme appat un peu de sucre. D'apres
diverses études, les pics d'activité des fourmis se situent en fin de matinée et
le soir (ELMES & WARDLAW, 1982a ; HOCHBERG, comm. pers.). Les pieges ont
donc généralement été posés entre 10 heures et 11 heures le matin et les
relevés ont été effectués 20 a 30 minutes apres la pose de l'appéat. Pour
chacune des coupelles, le nombre approximatif des fourmis attirées par
I'appat et bien sar, la date, I'heure, le numéro de la station, du transect, de la
coupelle ont été relevés. Les individus prélevés sont tués et conservés dans
de l'alcool a 70°. Cette manipulation a été répéetée plusieurs fois chaque
année (six fois la premiéere année), les piégeages étant espacés d'au moins
trois jours afin que les fourmis ne subissent pas un phénoméne
d'accoutumance. De plus, le prélevement de quelques individus par piége
permet de déterminer l'espéce capturée.

Toujours a lintérieur des transects, toutes les fourmilieres ont été
recherchées a vue. Un piquet planté a 10 centimétres au nord de chacun des
nids de fourmis permet un repérage aisé. La encore, un échantillon a été
préleve dans chacune des fourmiliéres afin de déterminer I'espece.

Une autre série de piégeages a été effectuée en dehors des transects : les
piéges sont posés a proximité des sanguisorbes afin d'estimer la probabilité
pour la chenille du Maculinea d'étre trouvée par la bonne espece de fourmi.
Plusieurs séries de pieges ont été placées au pied des plantes-hétes a des
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dates différentes. Le nombre approximatif de fourmis attirées et I'espece
capturée sont relevés.

Outre les stations contenant des transects, un certain nombre de zones ont
été échantillonnées de maniere semi-aléatoire en placant des séries de pieges
dans différents faciés (prairies plus ou moins embroussaillées, lisieres...) afin
de déterminer I’habitat préférentiel de chacune des espéces de Myrmica.

[11.3.2.3 - LES PAPILLONS
Les méthodes d'estimation ont été développées dans la partie précédente.
Nous en avons testé plusieurs afin de proposer celle qui sera le plus adapté
aux gestionnaires.

[11.3.3 - L'ESTIMATION DE QUELQUES CONDITIONS CLIMATIQUES
LOCALES ET PARAMETRES DEMOGRAPHIQUES

Lors de la premiére saison de terrain, les températures minimales et
maximales journaliéres ont été notées sur la station 1. Les valeurs de ces
températures ne sont pas des valeurs sous abri et permettent juste d'avoir
une idée sur le rayonnement direct du soleil sur la station. 1l a également été
noté quelques précisions concernant le vent et la couverture nuageuse.

Les températures et les précipitations mensuelles qui ont servi aux
analyses proviennent de la station de Belley (Ain).

Dans le protocole expérimental initial, nous avions envisagé de proceder
a la dissection de quelques nids de fourmis afin de repérer la présence ou
non de chrysalides a l'intérieur. La dissection de fourmilieres permet une
estimation de la taille du nid, de la taille du couvain et du nombre de
papillons hébergés puisque plus le hombre de papillons élevés dans le nid
est important, plus la taille du couvain en fin de printemps est faible. Nous
voulions donc déterminer si la présence des chrysalides est fonction de la
taille des fourmilieres. Devant le nombre important de fourmilieres
recensées sur la station 1 durant I'été 1994, la dissection de quelques unes
d'entre elles ne semblait pas poser de problémes majeurs quant a la survie
des fourmis. Quelques fourmilieres ont été disséquées avec précaution afin
d'essayer de repérer des chrysalides. Le nombre de fourmiliéres repérées sur
cette station est sans doute trés supérieur au nombre de nids susceptibles de
contenir une chenille de Maculinea. La découverte d'un nombre significatif
de chenilles passe donc par un nombre élevé de fourmiliéres a excaver ce
gui peut entrainer de fortes perturbations des hotes.

64



RESULTATS

CHAPITRE IV
RESULTATS

Les densités et structures spatiales des différents hotes du Maculinea étant
fortement dépendantes des communautes végétales, il convient de rappeler
I'historique de gestion de chaque station et donc leur physionomie.

Dans le marais de Lavours, les actions de gestion sont bien connues :

- La végeétation de la station 1 fut faucheée il y a une dizaine d'année puis
légérement paturée par quelques chevaux camarguais. Depuis 1994, elle est
laissée a l'abandon n'étant plus ni fauchée, ni péaturée. C'est donc une
station qui, au fil des années, est progressivement envahie par les ligneux
(notamment la bourdaine) mais également les herbacées (la molinie et les
laiches) dont la matiére morte n'est prélevée a aucun moment. Les taches de
mariscette semblent également s'étendre d'année en année. En 1998, un feu
accidentel a totalement modifié le couvert végétal.

- La végétation de la station 2 a subit un broyage partiel en 1993. La suite
de l'intervention ayant eté effectué apres I'été 1996. Il restait toutefois une
zone embroussaillée, gardée a titre expérimental, ou les interventions de
gestion mécanique ont été effectuées progressivement. Cette station est
entretenue depuis plusieurs années par un paturage equin et les relevés ont
donc été réalisés dans une mosaique de milieux ouverts a végétation
herbacée (e.g. molinie, laiches, mariscette) et de milieux plus fermés suite au
développement des ligneux (e.g. aulne glutineux, bourdaine).

- La station 3, située en bordure des parcs de paturage, est un pare-feu créé
par deux broyages successifs en 1986 et 1987. Un autre broyage fut nécessaire
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en 1991. Depuis, la strate herbacée est maintenue par une fauche réguliére.
Lors de la derniére fauche, en automne 1996, une partie de la parcelle a été
mise en défens a titre expérimental. Un peu plus des deux tiers du transect F
sont placés dans la zone de fauche alors que le reste est dans une cladiaie
dense non fauchée. Afin d'avoir un échantillon significatif, des piégeages
complémentaires ont été effectués dans ce milieu.

- La station Nord fut abandonnée des la fin de la premiere année d'étude.
Aucun papillon n'a été observé dans cette station particulierement riche en
sanguisorbes. La recherche des fourmiliéres puis le piégeage nous a
rapidement permis de conclure que cette station est en fait totalement
dépourvue de Myrmica.

Sur le marais de Chautagne, deux stations ont été équipées de transects :

- La station A est une prairie de fauche annuelle dominée par la molinie
et le choin qui a la particularité d'étre juxtaposée a une zone laissée a
I'abandon depuis de nombreuses années donc relativement fermée sans
avoir atteint le stade boisé.

- Les transects de la station B sont placés dans une prairie de fauche
annuelle semblable a la précédente.

IVV.1 - LA DENSITE DES PLANTES-HOTES

IV.1.1 - MARAIS DE LAVOURS

Pour chacun des transects installés dans les trois stations de suivi du
marais de Lavours, un comptage exhaustif ainsi que le relevé des
coordonnées des difféerents pieds de Sanguisorba  officinalis ont été effectués
a la méme période de I'année pendant 4 années (Figures 8, 9 et 10).

* DENSITE DES SANGUISORBES DANS LES TRANSECTS
Chaque année, nous avons déterminé le nombre de sanguisorbes par
meétre carré trouvé dans chacun des sept transects (Tableau 2).

Tableau 2 : Nombre moyen de sanguisorbes par métre carré et intervalles de confiance a 95%
(moyennex2*SE) dans les transects du marais de Lavours.

1994 1996 1997 1998
Station 1 Transect A 2,14%+0,61 0,36%0,18 0,60%0,21 0,22%+0,15
Transect B 1,80%0,53 0,2240,13 0,62%0,27 0,18+0,12
Transect C 2,06%+0,53 0,52+0,22 0,44%0,27 0,40+0,20
2,00%0,32 0,3710,11 0,55%0,13 0,27+0,09

Station2  Transect D - 0,54%0,28 4,08+1,05 2,12%0,73
Transect E - 0,54%0,27 2,58%0,82 1,27+0,38
0,54%0,19 3,33+0,68 1,69£0,40

Station 3 Transect F - 2,44%0,62 4,56+1,06 1,50%+0,48
partie fauchée uniquement  3,14+0,77 6,50%0,99 2,17+0,57
Transect G - 7,33+1,06 9,31+1,16 1,44%+0,44

4,88+0,78 6,93+0,91 1,47%+0,32
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Figure 8 : Histogrammes du nombre annuel de sanguisorbes dans les transects de la station 1.
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Figure 9 : Histogrammes du nombre annuel de sanguisorbes dans les transects de la station 2.
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Figure 10 : Histogrammes du nombre annuel de sanguisorbes dans les transects de la station 3.
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Il apparait clairement que, dans la station 1, le nombre de sanguisorbes
par metre carré a nettement régressé depuis les relevés effectués en 1994
(Figure 8). Cette année-la, la densité en sanguisorbes était, en moyenne, de 2
plantes/mz2 (SE=0,16) pour chuter a une moyenne en 1998 de 0,27 plantes/m?2
(SE=0,05).

Dans les stations 2 et 3, la densité en sanguisorbes fluctue d'une année sur
l'autre selon la gestion de la zone. On remarquera l'année 1997
particulierement "riche" en sanguisorbes (Figure 11).

Station 1 Station 2 Station 3
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L ]
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19961
1997
1998
1996
1997
1998

Figure 11 : Nombre moyen annuel de sanguisorbes et intervalles de confiance a 95%
(moyennex2*SE) pour chaque station du marais de Lavours.

A titre indicatif, nous pouvons ajouter que les transects de la station Nord
avaient, en 1994, respectivement 4,04 et 7,62 sanguisorbes/mz.

IV.1.1.1 - COMPARAISONS INTRA-STATIONS

* COMPARAISONS INTER-TRANSECTS

Les trois transects de la station 1 présentent un nombre similaire de
sanguisorbes chaque année sauf en 1996 ou la différence est faiblement
significative. Les deux transects de la station 2 ont un nombre similaire de
plantes-h6tes uniquement en 1996 tandis que ceux de la station 3 ne
présentent pas de différence significative en 1998 (Tableau 3).

Il n'est généralement pas recommandé de multiplier le nombre des tests
mais notre objectif consiste uniqguement a dégager des grandes tendances.
Aussi, il faut rester prudent quant a la significativité ou non des valeurs
proches du seuil de validité mais elles nous indiquent qu'il existe
probablement une tendance.

Tableau 3 : Tests de similarité du nombre de sanguisorbes entre les transects d'une méme
station du marais de Lavours.

1994 1996 1997 1998
Station1 ¢2=1,58:;ddl=2;: ¢2=6,15;ddI=2; c2=1,76 ;ddl=2; ¢2=5,15;ddl=2;
p=0,45 p=0,046 p=0,42 p=0,08
Station 2 - ¢2=0; ddl=1; c2=17,58 ; ddI=1; c2=11;ddl=1;
p=1 p<0,001 p<0,001
Station 3 - c2=127:ddl=1: ¢2=84,61;ddl=1;: ¢2=0,06;ddl=1:
p<0,001 p<0,001 p=0,81
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La station 1 comportant 3 transects, le calcul du c? ne permet pas de
connaitre la cause du rejet pour 1996. Si I'on détaille les comparaisons des
proportions transect par transect, on constate que ce sont les transects B et C
gui ont un nombre de plantes significativement différent (Tableau 4).

Tableau 4 : Probabilités critiques des comparaisons inter-transects du nombre annuel de
plantes dans la station 1 du marais de Lavours.

1994 1996 1997 1998
Station 1 Transect A / Transect B p=0,23 p=0,21 p=0,90 p=0,66
Transect A / Transect C p=0,78 p=0,22 p=0,27 p=0,12
Transect B / Transect C p=0,35 p=0,02 p=0,22 p=0,06

Cette difféerence n'est toutefois pas extrémement marquée (valeurs
statistiguement similaires a un seuil de 1%) et on peut donc conclure que,
sur la station 1, le nombre de plantes est chaque année trés proche entre les 3
transects. Dans les autres stations, il existe parfois une forte variabilité inter-
transects.

* COMPARAISONS INTER-ANNUELLES
Si le nombre de sanguisorbes differe selon les années dans la station 1

(c2=371,49 ; ddI=3 ; p<0,001), cela est essentiellement dO a un nombre de
plantes beaucoup plus élevé en 1994 et, a un moindre degré, en 1997 par
rapport aux deux autres années (Tableau 5).

Tableau 5 : Probabilités critiques des comparaisons inter-annuelles du nombre de plantes dans
la station 1 du marais de Lavours.

1994796 1994797  1994/98  1996/97  1996/98  1997/98
Station 1 p<0,00L _ p<0,001 _ p<0,001  p=0,015 p=0,15 p<0,001

Hormis le relevé de 1994, si lI'on détaille la comparaison inter-annuelle
du nombre de plantes pour chacun des transects de la station 1, on voit que
ce nombre est significativement plus élevé en 1997 pour le transect B et le
transect A (sauf par rapport a 1996) mais pas pour le transect C (Tableau 6).
Sachant que les transects A et B se croisent en leur milieu alors que le
transect C est isolé, ceci peut d'ores et déja laisser présager que la
sanguisorbe, a I'échelle de I'are, ne se distribue pas de maniére aléatoire.

Tableau 6 : Probabilités critiques des comparaisons inter-annuelles du nombre de plantes dans
les 3 stations du marais de Lavours.

1994796 1994797 1994/98  1996/97 1996/98  1997/98

Station 1  Transect A p<0001 p<0,001 p<0001  p=0,09 p=0,21 p=0,007
TransectB  p<0001 p<0,001 p<0,001 p=0,005 p=0,66 p=0,002

Transect C p<0,001 p<0,001 p<0,001 p:0757 p:0,38 p:0,76

Station 2 Transect D - - - p<0,001  p<0,001 p<0,001
Transect E - - - p<0,001  p<0,001 p<0,001
Station 3 Transect F - - - p<0,001  p<0,001 p<0,001
Transect G - - - p<0,001  p<0,001 p<0,001
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Le nombre de plantes compté a l'intérieur d'un transect, est également
trés significativement différent d'une année sur l'autre pour la station 2

(c2=145,67 ; ddI=2 ; p<0,001 pour le transect D et c2=75,9 ; ddI=2 ; p<0,001 pour
le transect E) et pour la station 3 (c2=90,01 ; ddI=2 ; p<0,001 pour le transect F

et c2=288,86 ; ddl=2 ; p<0,001 pour le transect G). La comparaison des
proportions (Tableau 6) montre bien que le nombre de sanguisorbes compté
dans les stations 2 et 3 sont trés différents chaque année avec notamment de
nombreuses plantes en 1997. Il existe donc une forte variabilité inter-
annuelle du nombre de sanguisorbes.

IV.1.1.2 - COMPARAISONS INTER-STATIONS

Le nombre de plantes-hotes est trés différent d’une station a l'autre (par
exemple, 1 plante tous les 2 m2 dans les transects de la station 1 contre plus
de 9 plantes/m2 dans le transect G de la station 3). La densité en sanguisorbes
dépend de facteurs multiples tels que la pédologie, la nature et les
groupements des végétaux ou les modes de gestion... La station 1 est
constituée de sols hydromorphes organiques a pH inférieur a 6,5 alors que
les stations 2 et 3 sont sur des sols hydromorphes organiques a pH, suivant
les zones, inférieur ou supérieur a 6,5 (SOGREAH, 1986). Il est cependant
regrettable de ne pas avoir un suivi plus précis sur la structure chimique du
sol et des variations de la hauteur de la nappe phréatique dans ces
différentes stations.

Dans la station 1, le nombre de sanguisorbes entre les transects est donc
similaire chaque année.

Dans la station 2, le faible nombre de plantes observé en 1996 s'explique
par le fait que, cette année la, les transects étaient placés dans une zone non
gérée mécaniguement mais soumise a un paturage léger depuis plusieurs
années. La végeétation arbustive (aulnes, bourdaines...) était donc avancée,
assez élevée mais la veégétation au sol était maintenue ouverte par le
paturage. Entre I'été 1996 et I'été 1997, la végétation a subi un broyage lourd
permettant une ouverture du milieu et ainsi la repousse de la sanguisorbe.
Comme pour la station 1, le nombre trouvé en 1998 est plus faible qu'en
1997. La différence observée entre les deux transects apres le broyage est, sans
doute, la conséquence d'une variation de la structure physique du sol. Bien
gue tres proches I’'un de I'autre, le transect D est placé dans une zone propice
au développement de touradons de molinie alors que le transect E est sur
un terrain plus plat.

La différence du nombre de sanguisorbes entre les deux transects de la
station 3 en 1996 s’explique par le fait que le transect F est placé, en partie,
dans une cladiaie ou peu de sanguisorbes se développent. Apres I'été 1996,
une fauche a été réalisée sur 2/3 de la surface. Le transect G est dans la zone
fauchée tandis que le transect F démarre dans la partie non fauchée pauvre
en sanguisorbes ; il n’est donc pas surprenant de conserver cette différence
entre les deux transects. Depuis cette fauche, aucune intervention n’a été
effectuée et il est alors étonnant que le nombre de plantes du transect G
s’équilibre par rapport a celui du transect F. En effet, il contient un nombre
important de phragmites de tailles plus élevées que le transect F. Le nombre
moyen de phragmites (£2*SE) était de 4,08+1,20 par metre carré dans le
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transect F et 20,73+2,92/mz2 pour le transect G en 1996 et de 7,02+2,06/m2 dans
le transect F et 25,02+3,88/m2 dans le transect G en 1997. L’absence de gestion
laisse supposer un développement plus intense de la phragmitaie dans le
transect G limitant I'extension de la sanguisorbe mais il n’en est rien. Le
nombre moyen de phragmites dans le transect G en 1998 est de
18,19+3,20/m?2,

* NOMBRE D'INFLORESCENCES PAR SANGUISORBE

Il était intéressant de voir si le nombre d'inflorescences par pied de
sanguisorbe est similaire dans chaque station et surtout si les papillons se
maintiennent préférentiellement dans les zones ou les plantes ont un grand
nombre de boutons floraux. Selon les stations, les pieds de sanguisorbes sont
plus ou moins vigoureux, élevés ou ramifiés. En 1994, nous avons comparé
le nombre d'inflorescences par pied dans deux stations aux densités bien
différentes. Dans la station 1, ou la densité est de 2 plantes/mz?, les
sanguisorbes avaient en moyenne 3,04 (SE=0,15) inflorescences par pied
(n=200) alors que dans la station Nord (5,83 sanguisorbes/m?2) elles avaient
4,1 (SE=0,15) boutons par pieds (n=360). Au moment du comptage (mi-
juillet), le nombre d'inflorescences matures et immatures étaient
sensiblement le méme mais en aucun cas il n'y avait une corrélation entre
le nombre de boutons matures et immatures sur un méme pied. En fait, le
nombre d'inflorescences est assez constant puisqu'en juillet 1996, on
trouvait sur la station 3 (n=505) une moyenne de 3,34 (SE=0,14) et de 3,3
(SE=0,17) en 1997 sur la station A du marais de Chautagne (n=112). Il n'y a
pas de corrélation entre la densité des plantes sur une station et leur nombre
d'inflorescences. Par contre, les sanguisorbes les plus riches en
inflorescences (on a noté jusqu'a une vingtaine de boutons floraux sur un
seul pied) sont les plus élevées. Certaines zones favorisent la pousse de
sanguisorbes vigoureuses et bien fleuries, comme dans une partie de la
station 2 ou la moyenne des inflorescences est égale a 6,57 boutons/m?2
(SE=0,63) mais ne sont pas les plus riches en Maculinea.

* NOMBRE D"EUFS PAR INFLORESCENCE

Il aurait été intéressant de déterminer s'il existe une corrélation entre le
nombre d'inflorescences par pied et le nombre d'ceufs pondus par les
femelles Maculinea ou encore une corrélation entre ce nombre d'ceufs
pondus et la hauteur des inflorescences. Contrairement aux femelles M.
alcon qui pondent leurs ceufs sur les fleurs et les feuilles de la gentiane, les
femelles M. nausithous et M. teleius pondent profondément entre les fleurs
et le comptage passe par la destruction de l'inflorescence. Nous avons
toutefois effectué quelques dissections sur des inflorescences ramassées
immeédiatement apres une fauche. Le nombre d'ceufs par téte florale est
variable mais certaines contiennent jusqu'a 8 ceufs. S'il n'est pas surprenant
d'en trouver autant dans les inflorescences bien développées aux fleurs bien
ouvertes (cf. annexe |, page 180), il est beaucoup plus étonnant de trouver
également 8 ceufs dans un petit bouton latéral, aux fleurs fermées et serrées,
généralement propice uniquement a la ponte de M. teleius (cf. annexe I,
page 180). Il semblerait, d'apres nos observations, que les femelles M.
nausithous ne pondent pas seulement sur les inflorescences matures mais
également sur les immatures. Ceci peut avoir une conséquence sur la
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compétition larvaire interspécifique qui peut alors se développer au sein
d'une téte florale. Méme si nous n'avons disséqué qu'un faible échantillon
d'inflorescences contenant des ceufs, il est cependant rare de trouver plus de
1 ou 2 ceufs.

La dissection des inflorescences d'une sanguisorbe de grande taille, bien
ramifiée, nous montre que sur 17 boutons floraux, 13 contiennent une
chenille ou une exuvie. Nous ne savons pas si c'est la méme femelle qui a
pondu sur tous les boutons ni s'il y avait plusieurs ceufs par bouton et que
seule une chenille a pu se développer. Toutefois, toutes les inflorescences
ont été prospectées et seuls les plus petits boutons, sur lesquels les fleurs ne
sont pas encore formées, sont restés vierges. Il y a donc peut étre chez la
femelle un besoin de répartir ses pontes pour éviter toute compétition
larvaire intra-spécifique et assurer a la descendance une meilleure survie.
Dans les plus grosses inflorescences, plusieurs chenilles M.  nausithous
peuvent se développer. Nous avons trouvé des inflorescences contenant
trois chenilles aux stades larvaires avancés.

IV.1.2 - MARAIS DE CHAUTAGNE

La méme étude, que celle réalisée a Lavours, a été effectuée dans le marais
de Chautagne sur deux sites différents. Ces sites permettent d’étudier
d’autres modes d'intervention tels que la fauche annuelle ou
I'embroussaillement.

* DENSITE DES SANGUISORBES DANS LES TRANSECTS

Comme nous avons pu l'observer pour le marais de Lavours, on note un
nombre important de sanguisorbes en 1997 (Tableau 7). Nous testerons si
cette augmentation d'effectif est liée aux conditions meétéorologiques.

Tableau 7 : Nombre moyen de sanguisorbes par métre carré et intervalles de confiance a 95%
(moyenne£2*SE) dans les transects du marais de Chautagne.

1996 1997 1998
Station A Transect 1 1,69+0,83 5,37+1,85 2,67+0,95
Transect 2 1,44+0,67 5,79+1,91 4,71+1,38
1,56+0,53 5,58+1,32 3,69+0,86

zone Transect 1 3,68+1,65 11,14+2,82 5,18+1,69
fauchée Transect 2 2,09+0,95 8,59+2,46 6,62+1,71
2,71+0,86 9,59+1,83 6,05+1,21

Station B Transect 3 4,98+1,27 13,46+2,60 5,60+1,47
Transect 4 3,56+1,11 15,35+2,22 5,62+1,32
4,27+0,85 14,40+1,71 5,61+0,98

IV.1.2.1 - COMPARAISONS INTRA-STATIONS
e COMPARAISONS INTER-TRANSECTS
Le nombre de sanguisorbes des deux transects de la station A, similaire
depuis de début I'étude, devient différent en 1998 (Figure 12). A l'inverse,
les deux transects de la station B, qui avaient un nombre de plantes
significativement différent, ont un nombre identique en 1998 (Figure 13 ;
Tableau 8).
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Figure 12 : Histogrammes du hombre annuel de sanguisorbes dans les transects de la station A.
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Figure 13 : Histogrammes du nombre annuel de sanguisorbes dans les transects de la station B.
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Tableau 8 : Tests de similarité du nombre annuel de sanguisorbes entre les transects d'une méme
station du marais de Chautagne.

1996 1997 1998

Station A ¢2=1,04 ; ddI=1; p=0,31 c2=0,83 ; ddI=1; p=0,36  ¢2=29,26 ; ddI=1; p<0,001

Station B ¢2=12,33 ; ddI=1; p<0,001 ¢2=6,41 ; ddI=1;p=0,011 ¢2=0,002 ; ddI=1; p=0,97

Les transects de cette station B étant des transects se croisant en leur
milieu, ces résultats laissent supposer que cette plante peut avoir des
structures spatiales fortes a une échelle relativement faible mais également
gu'elles peuvent étre extrémement changeantes.

e COMPARAISONS INTER-ANNUELLES
A l'intérieur de chacun des transects, le nombre de plantes comptées est
significativement différent d'une année sur l'autre pour la station A

(c2=115,97 ; ddI=2 ; p<0,001 pour le transect 1 et c2=133,84 ; ddI=2 ; p<0,001
pour le transect 2) ainsi que pour la station B (c2=290,23 ; ddI=2 ; p<0,001

pour le transect 3 et ¢2=504,51 ; ddI=2 ; p<0,001 pour le transect 4) avec
notamment, comme pour le marais de Lavours, un nombre plus élevé en
1997. Comme pour le marais de Lavours, il existe une forte variabilité inter-
annuelle du nombre de sanguisorbes.

Tableau 9 : Probabilités critiques des comparaisons inter-annuelles du nombre de plantes du
marais de Chautagne.

1996/97 1996/98 1997/98
Station A Transect 1 p<0,001 p=0,001 p<0,001
Transect 2 p<0,001 p<0,001 p=0,02

Station B Transect 3 p<0,001 p=0,17 p<0,001
Transect 4 p<0,001 p<0,001 p<0,001

La comparaison des proportions (Tableau 9) montre que pour le transect
3, il n’y a pas de différence significative entre le nombre trouvé en 1996 et
celui trouvé en 1998.

IV.1.2.2 - COMPARAISONS INTER-STATIONS
Les deux stations A et B sont voisines et ne sont séparées que par une
barriere forestiere d’une quinzaine de metres et d’un drain. Malgré cette
proximité, il existe une variabilité inter-stations avec un nombre beaucoup
plus élevé de sanguisorbes dans la station B. Les conditions
météorologiques, la structure végétative, et la gestion étant semblables, une
étude physico-chimique du sol pourrait expliquer cette différence.

IVV.2 - LES STRUCTURES SPATIALES DES SANGUISORBES

Connaissant les coordonnées spatiales de chacun des pieds de
sanguisorbe, nous avons divisé les transects par placettes de 1 m2 afin
d'étudier les structures spatiales a différentes échelles.
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IV.2.1 - MARAIS DE LAVOURS

e CALCUL DES INDICES DE DISPERSION

Nous avons calculé I'indice de dispersion sur I'ensemble des placettes des
transects des trois stations (cf. annexe Il pour la représentation graphique du
nombre de sanguisorbes par placettes de 1 m2) (Tableau 10).

Tableau 10 : Indices de dispersion (Ip) calculés pour I'ensemble des transects des 3 stations du
marais de Lavours (L'hypothése d'une distribution aléatoire est rejetée lorsque e > 1,96).

1994 1996 1997 1998
Station1  |,(n=150) 194 (¢=69) 115(e=14) 1,15(e=14) 121 (e=18)

Station 2 | (n=104) - 2,26 (e=7,3) 3,57 (e=12,9) 2,70 (¢=9,4)

Station 3 |, (n=104) - 322 (e=115) 3,10 (e=11,1) 1,86 (¢=54)

Les résultats indiquent que, dans la station 1, la répartition des
sanguisorbes n'était pas aléatoire en 1994 (€ > 1,96) mais le devient en 1996,
1997 et 1998 (€ < 1,96). Ces années-la, le nombre de sanguisorbes était trés
faible. La puissance du test étant fonction de ce nombre, la significativité ne
reflete pas l'agrégativité. La répartition des sanguisorbes n'est pas aléatoire
non plus dans les stations 2 et 3. Il y aurait méme une structure plus
marguée suite au broyage effectué avant I’été 1997 dans la station 2.

Chaque année, nous avons calculé les indices de dispersion pour des
tailles de placettes différentes afin de déceler une structure. Etant donné le
faible nombre de plantes-hotes de 1996 a 1998, nous n'avons retenu que les
valeurs calculées en 1994 pour la station 1 (Tableau 11).

Tableau 11 : Indices de dispersion par transect selon 5 tailles de placettes différentes.

Taille des placettes Transect A Transect B Transect C
Station 1 1x1 2,26 1,93 1,75
2x1 2,60 2,83 1,53
2x2 1,83 3,81 2,38
4x2 0,90 3,43 2,10
12x2 0,24 0,28 0,04

Il ressort que les sanguisorbes ne se distribuent pas d'une facon aléatoire
dans les transects. En modifiant la taille des placettes, on décéle une
structure (plaques, agrégats) dans cette répartition. Les sanguisorbes ne se
distribuent pas non plus de maniére aléatoire dans les transects des stations
2 et 3 (Tableau 12).

Tableau 12 : Indices de dispersion calculés pour chaque transect de la station 2.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Taille des placettes Transect D Transect E
Station 2 1x1 1,85 3,48 3,31 1,78 3,37 1,46
2x1 2,00 5,28 4,96 1,55 4,65 1,68
2x2 1,69 7,75 8,74 1,85 6,39 1,92
4x2 1,70 12,44 15,62 1,84 12,19 3,24
13x2 0,00 2,28 20,95 7,00 15,79 0,97
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Tableau 12 (suite) : Indices de dispersion calculés pour chaque transect de la station 3.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Taille des placettes Transect F Transect G
Station 3 1x1 2,08 3,20 1,97 1,98 1,87 1,78
2x1 3,38 5,64 2,75 2,43 2,01 2,17
2x2 5,31 10,35 4,83 2,61 3,14 2,66
4x2 9,83 21,32 8,58 1,70 2,12 3,85
13x2 9,65 50,13 13,13 4,41 0,53 8,33

Chaque année, dans les transects de la station 2, la structure spatiale des
sanguisorbes differe. Le broyage de la végétation de cette station avant I'été
1997 a modifié la répartition spatiale puisque le nombre de plantes est
beaucoup plus élevé. On décele une forte hétérogénéité pour des placettes
4 x 2 (plaques de 8 m2) pour le transect D et un gradient pour le transect E. En
1998, la structure a l'intérieur des 2 transects change encore par rapport a
I’année précédente.

Pour le transect F de la station 3, la valeur tres élevée de Ip pour des
placettes 13 x 2 m en 1997 marque une variation de densité des sanguisorbes
entre le nord et le sud du transect. Ceci est di au fait qu’'une partie est
disposée dans la zone non fauchée en automne 1996. On retrouve ce
phénomeéne en 1998.

Finalement, concernant la structure spatiale de la sanguisorbe, on
retiendra qu'elle est trés variable d'une année a l'autre, le maximum
d'hétérogénéité étant donné par des tailles de placettes différentes. A
I'échelle globale, la structure n'est jamais de type aléatoire. Il est alors
indispensable de calculer les indices de contagion vraie pour étudier le
phénoméne a une échelle plus fine.

e CALCUL DES INDICES DE CONTAGION VRAIE

Pour la station 1, le nombres de couples en 1996, 97 et 98 est trop faible
pour pouvoir calculer cet indice. Pour les relevés de 1994, on a calculé
I’indice de contagion vraie pour des placettes de 0,5 metre et de 1 m de c6té
(Tableau 13).

Tableau 13 : Probabilités critiques des I, calculés pour différentes tailles de placettes dans
les transects de la station 1 du marais de Lavours.

Taille des placettes  Transect A Transect B Transect C
Placettes de 1 x 1 (largeur) p=0,002 p=0,051 p=0,51
0,25 n¥ 1 x 1 (longueur) p=0,03 p=0,37 p=0,36
Placettes de 1 x 1 (largeur) p=0,001 p=0,19 p=0,84
1m? 1 x 1 (longueur) p=0,002 p=0,98 p=0,003

A une échelle tres fine, seul le transect A présente une contagion vraie.
Les sanguisorbes forment des agrégats sur de petites surfaces. Un
phénoméne de contagion apparait pour le transect C pour une taille de
placettes de 1 m2 Les sanguisorbes du transect B forment des agrégats
s’étalant sur une surface supérieure a 1 m2. En effet, pour des placettes de 2
m2 (2 m de long sur 1 m de large), on trouve un indice égal a 2,23 (p=0,03)
dans le sens de la largeur et 3,50 (p<0,001) dans le sens de la longueur.
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Pour la station 2, le nhombre de couples est trop faible pour calculer
I’indice en 1996. En 1997, il y a une forte contagion a I’échelle du meétre carré
tandis qu'en 1998, la répartition des sanguisorbes entre deux placettes
contigués est aléatoire. Pour la station 3, il n’y a pas ou peu de contagion a
cette échelle (Tableau 14). Il n'y a pas, non plus, de phénomeéne agrégatif
pour des placettes de 2 m2sur le transect G alors qu'il peut apparaitre sur le
transect F.

Tableau 14 : Probabilités critiques des I, calculés pour des placettes de 1 m2 dans les transects
des stations 2 et 3 du marais de Lavours.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Station 2 Taille des placettes Transect D Transect E
Placettes 1 x 1 (largeur) - p=0,001 p=0,28 - p<0,001 p=0,58
de 1 m? 1 x 1 (longueur) - p=0,02 p=0,08 - p=0,002 p=0,63
Station 3 Transect F Transect G
Placettes 1 x 1 (largeur) p=0,21 p=045 p=0,71 p=0,29 p=0,41 p=0,89
de 1 m? 1 x 1 (longueur) p=0,38 p=0,58 p=0,54 p=0,04 p=0,047 p=0,11

A une échelle plus fine (placettes de 0,25m2), une structure contagieuse
apparait dans la station 3 (Tableau 15).

Tableau 15 : Probabilités critiques des I, calculés pour des placettes de 0,25 m?2 dans les
transects des stations 2 et 3 du marais de Lavours.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Station 2 Taille des placettes Transect D Transect E
Placettes 1x 1 (largeur) - p<0,001 - - p=0,001 -
de 0,25 m? 1x 1 (longueur) - p<0,001 - - p<0,001 -
Station 3 Transect F Transect G
Placettes 1x 1 (largeur) p=0,22 p=0,17 - p=0,04 p=0,007 -
de 0,25 m? 1 x 1 (longueur) p=0,15 p=0,008 - p=0,003 p=0,17 -

Selon les années et les transects, la taille des taches de sanguisorbes est
donc plus ou moins grande.

IV.2.2 - MARAIS DE CHAUTAGNE
Ces indices ont également été calculés pour les stations A et B.

e CALCUL DES INDICES DE DISPERSION

Quelle que soit l'année d'étude, la répartition des sanguisorbes dans le
marais de Chautagne n'est pas aléatoire. Au contraire, il existe une structure
forte a grande échelle (cf. annexe Ill pour la représentation graphique du
nombre de sanguisorbes par placettes de 1 m2) (Tableau 16).

Tableau 16 : Indices de dispersion calculés pour I'ensemble des 2 transects de chaque station.

1996 1997 1998
Station A Io (n=104) 4,643 (¢=16,7) 8,171 (¢=26,8) 5,170 (¢=184)
Station B Io(n=104) 4,408 (¢=15,9) 5266 (¢=18,7) 4,459 (¢=16,1)
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Comme précédemment, nous avons calculé I'indice de dispersion pour
chaqgue transect et avec de tailles de placettes différentes (Tableau 17).

Tableau 17 : Indices de dispersion calculés pour chaque transect des stations A et B.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Taille des placettes Transect 1 Transect 2
Station A 1x1 5,25 8,27 4,35 4,01 8,21 5,26
2x1 8,39 14,84 6,19 5,94 14,10 7,53
2x2 15,93 29,25 10,17 9,68 27,32 12,56
4x2 18,97 55,77 17,25 18,74 48,54 18,35
13x2 69,14 225,81 88,64 1,08 1,20 6,21
Transect 3 Transect 4
Station B 1x1 4,22 6,51 4,99 4,49 4,16 4,02
2x1 5,92 9,78 6,51 4,46 5,74 4,75
2x2 10,23 17,83 9,57 7,06 8,59 7,91
4x2 13,28 20,59 6,80 8,23 8,27 7,63
13x2 25,33 0,02 43,88 39,05 10,15 0,88

Pour le transect 1 de la station A, plus on augmente la taille des placettes
et plus I'indice de dispersion est élevé ce qui signifie qu'il y a une variation
de densité qui s'exprime sous la forme d'un gradient. Cette structure
s'explique aisément par le fait que ce transect est placé en partie dans la zone
fauchée riche en sanguisorbes et en partie dans la zone embroussaillée
pauvre en sanguisorbes. Pour le transect 2, on note une plus forte
hétérogénéité pour des placettes de 8 m2 (Tableau 17). Pour les placettes
13 x 2, l'indice n'est pas aussi élevé que pour le transect 1 parce que
seulement 1/3 du transect est placé dans la zone embroussaillée et qu'une
partie du transect situé dans la zone de fauche est assez pauvre en
sanguisorbes.

En détaillant chaque transect de la station B, on voit que d'une année sur
l'autre la structure et donc I'nétérogéneité peut étre maximale pour des
tailles de placettes différentes.

e CALCUL DES INDICES DE CONTAGION VRAIE

L'étude de la structure spatiale des plantes a des échelles plus fines
montre un phénomene agrégatif dans les deux stations pour des tailles de
placettes de 2 m2 (dans toutes les situations sauf pour le transect 1 en 1998).
Pour des tailles de placettes de 1 m2?, il existe un phénomene de contagion
dans chacun des transects méme s'il ne s'exprime que dans un seul sens
pour le transect 1 en 1996 et 1998 et pour le transect 4 en 1998 (Tableau 18).

Tableau 18 : Probabilités critiques des I, calculés pour des placettes de 1 m2 dans les transects
des stations A et B du marais de Chautagne.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Station A Taille des placettes Transect 1 Transect 2
Placettes 1 x 1 (largeur) p=0,008 p=0,05 p=0,10 p=0,004 p<0,001 p<0,001
delm? 1 x 1 (longueur) p=0,07 p<0,001 p=0,04 p<0,001 p<0,001 p<0,001
Station B Transect 3 Transect 4
Placettes 1 x 1 (largeur) p=0,04 p<0,001 p=0,002 p<0,001 p<0,001 p=0,09
delm? 1 x 1 (longueur) p<0,001 p<0,001 p<0,001 p<0,001 p<0,001 p=0,008
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La structure agrégative se trouve aussi pour des tailles de placettes plus
faibles (Tableau 19).

Tableau 19 : Probabilités critiques des I, calculés pour des placettes de 0,25 m? dans les
transects des stations A et B du marais de Chautagne.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
Station A Taille des placettes Transect 1 Transect 2
Placettes 1 x 1 (largeur) p=0,003 p<0,001 - p=0,06  p=0,002 -
de 0,25 m? 1 x 1 (longueur) p=0,20 p=0,03 - p=0,05 p<0,001 -
Station B Transect 3 Transect 4
Placettes 1 x 1 (largeur) p<0,001 p<0,001 - p=0,006 p=0,01 -
de 0,25 m? 1 x 1 (longueur) p<0,001 p<0,001 - p<0,001 p<0,001 -

Etant donné le nombre élevé de sanguisorbes dans la station B, les indices
de contagion vraie sont relativement forts.

IV.2.3 - L'ANALYSE PAR LA STATISTIQUE DE RIPLEY

Pour chacun des transects, la statistique de RIPLEY a été appliquée avec un
r max. égal a 12 pour les transect de 25 métres de long (station 1 du marais de
Lavours) et un r max. égal a 13 pour toutes les autres stations (transects de 26
meétres de long). Le calcul de la statistique et notamment la correction des
effets de bordure nécessite que le pattern de points soit homogéne. Si la
répartition des sanguisorbes dans les transects est trés hétérogéne avec des
zones sans plantes, il est indispensable de tronquer ces zones et de ne
conserver que la partie du transect pourvue en sanguisorbes. Dans de
nombreux transects, cette troncature est nécessaire ce qui indique qu'a
I'échelle du transect, il existe souvent une hétérogénéité spatiale.

Concernant la station 1, en 1994, la densité des sanguisorbes était proche
de 2 plantes par meétre carré pour chacun des 3 transects. Bien qu'étant tres
proches - les transects A et B se croisent perpendiculairement en leur centre
et le transect C est placé a quelques meétres - la statistique de RIPLEY décele
des structures différentes. Le transect A présente une structure agrégative a
1 m puis une tendance, plus ou moins significative, a la régularité (Figure
14a). Pour le transect B, la répartition est plus hétérogene puisque les
extrémités du transect contiennent peu voire pas de plantes. Sur la partie
pourvue en sanguisorbes, celles-ci se distribuent de facon agrégative a 1 m
puis de maniére proche de l'aléatoire pour les échelles supérieures a
I'exception d'une agrégation a 4 m (Figure 14b). Comme pour les transects
précédents, le transect C présente une structure agrégative a 1 m que l'on
retrouve également pour des distance de 4 a 6 m et 9 m. Il y aurait dans ce
cas une dispersion complexe composée de plusieurs agrégats emboités
(Figure 14c). Etant donné la faible largeur des transects, plus r augmente et
plus les corrections d'effet de bord sont importantes ce qui influence Ila
précision des calculs. Ceci s'observe d'ailleurs nettement sur les graphes par
I'augmentation de la largeur de l'intervalle de confiance. Il faut donc rester
prudent quant a l'interprétation des valeurs situées a des distances élevées
qui risquent d'étre peu preécises.
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Figure 14 : Graphes de la statistique [L(r) - r] de RIPLEY pour les sanguisorbes situées dans les

transects de la station 1 du marais de Lavours en 1994. Le pas de distance est de 1 m.

Les années suivantes, le nombre de sanguisorbes compté dans chacun de
ces 3 transects est tres faible. En 1996, le nombre de voisins sur 1 et 2 m étant
inférieur a celui que I'on attendrait en présence d'un processus aléatoire, la
dispersion tend a étre réguliere (Figures 15a, b et ¢). Les années suivantes, on
note également une tendance a la régularité mais a une plus grande échelle
tandis qu'a une échelle plus fine les plantes sont regroupées. Les individus
sont a faible distance les uns des autres puisqu'a 1 m la fonction est proche
ou au dessus de la borne supérieure de l'intervalle de confiance (Figures 15

e, g, h,i).
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Figure 15 : Graphes de la statistique [L(r) - r] de RIPLEY pour les sanguisorbes situées dans les
transects de la station 1 du marais de Lavours en 1996, 1997 et 1998.

80




RESULTATS

Les transects D et E de la station 2 présentent des structures spatiales
similaires avec une agrégation des sanguisorbes lorsque le rayon
d'investigation est faible puis une tendance a la régularité lorsque celui-ci
est plus élevé (Figures 16). On trouve également ce schéma pour le transect
G de la station 3 et les transects 2, 3 et 4 des stations A et B du marais de
Chautagne (cf. annexe 1V).

Transect D Transect E

1997

1998

Figure 16 : Graphes de la statistique [L(r) - r] de RIPLEY pour les sanguisorbes situées dans les
transects de la station 2 du marais de Lavours en 1997 et 1998.

Dans d'autres cas les transects, étant placés sur des milieux différents,
présentent une tres forte hétérogénéité. La statistique de RIPLEY sur les zones
homogeéenes montre une structure plus ou moins agrégative a faible distance
mais la fonction présente un autre pic d'agrégation lorsque la distance est
plus élevée (Figure 17).

Transect 1 Transect F
y 3
1996 T | | / :)(//7
1 3 4 ,1 2 3 4 5 7

1997

Figure 17 : Graphes de la statistique [L(r) - r] de RIPLEY pour les sanguisorbes situées dans les
transects de la station A du marais de Chautagne et de la station 3 du marais de Lavours.
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La dispersion des sanguisorbes peut donc étre relativement complexe et
présenter une combinaison de plusieurs types de répartition spatiale comme
par exemple des agrégats d'agrégats.

Méme si elles ont des allures différentes selon les transects et les années,
les courbes s'écartent sensiblement d'une répartition aléatoire stricte.
D'autre part, la statistique de RIPLEY met en évidence le caractere souvent
agrégatif de la sanguisorbe dans un rayon de 1 metre.

IV.3 - LA VARIATION DU NOMBRE DE SANGUISORBES PAR METRES
CARRES ENTRE ANNEES

IV.3.1 - MARAIS DE LAVOURS

Pour chaque placette de 1 métre carré de chacun transect, nous avons
compté le nombre de sanguisorbes. Les transects étant rigoureusement
placés aux mémes endroits d'une année sur l'autre, nous pouvons analyser
I'évolution du nombre de sanguisorbes pour chaque placette au temps t+1
(Tableau 20).

Tableau 20 : Calcul des corrélations entre le nombre annuel de sanguisorbes dans chacune des
placettes de 1 m? des 3 stations du marais de Lavours.

Transect A TransectB Transect C TransectD TransectE TransectF Transect G

1996/97 0,05 ; 0,04 ; 0,14 ; 0,05 ; 0,42 ; 0,58 ; 0,49 ;
p=0,72  p=079  p=034  p=0,74  p=0,002 p<0,001  p<0,001

1997/98 0,22 0,08 ; 0,18 : 0,63 0,26 ; 0,60 ; 0,22;
p=0,13  p=059  p=021 p<0,001 p=0,06 p<0,001  p=0,12

Les coefficients de corrélation sont faibles dans la station 1 ce qui signifie
le nombre de sanguisorbes dans une placette est variable d'une année sur
l'autre. La encore, il faut rappeler que la puissance du test est fonction du
faible nombre de plantes par transect. Dans les stations 2 et 3, selon les
années, les sanguisorbes ont tendance a repousser dans les mémes placettes.

IV.3.2 - MARAIS DE CHAUTAGNE
La situation est ici un peu différente puisque les coefficients de corrélation
sont toujours significatifs (Tableau 21).

Tableau 21 : Calcul des corrélations entre le nombre annuel de sanguisorbes dans chacune des
placettes de 1 m2 des 2 stations du marais de Chautagne.

Transect A Transect B Transect C Transect D
1996/97 0,76 ; p<0,001 0,66 ; p<0,001 0,56 ; p<0,001 0,50 ; p<0,001
1997/98 0,86 ; p<0,001 0,63 ; p<0,001 - -

Les plantes qui poussaient dans une placette ont tendance a repousser
dans la méme placette I'année suivante.
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IV.4 - L'ANALYSE DES DONNEES METEOROLOGIQUES

Nous nous sommes servis de quelques paramétres météorologiques
(pluviométrie et température) pour analyser leurs effets sur le
développement des plantes-hdtes. On cherche notamment a déterminer si
un de ces deux parametres peut expliquer la forte densité en sanguisorbes en

1997.
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Figure 18 : Précipitations mensuelles moyennes et intervalle de confiance (moyenne+(2*SE)),
températures maximales et minimales moyennes relevées dans la station météorologique de
Belley (Ain) entre 1993 et 1998.

Le mois le plus sec est le mois de mars et le plus pluvieux est le mois de
septembre (Figure 18). On remarquera toutefois que I'intervalle de confiance
pour ce mois est trés grand indiquant une forte variabilité entre les années.
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Figure 19 : Températures minimales et maximales moyennes et intervalles de confiance
(moyenne+2*SE) enregistrées sur 6 années (1993-1998) dans la station de Belley (Ain).
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Le graphe des températures mensuelles minimales et maximales montre
une certaine régularité et des intervalles de confiance réduits donc une
faible variabilité des températures entre les années (Figure 19).

Un thermometre, placé dans la station 1, indique que les températures,
sans abri, avoisinent les 40°C. A cette température, trés peu de Maculinea
sont actifs.

Nous avons effectué une Analyse en Composantes Principales en
regroupant les données par saison. Classiquement, I'hiver est représenté par
les mois les plus froids (décembre, janvier et février) et I'été par les mois les
plus chauds (juin, juillet et aoGt).

L'analyse discrimine assez bien les quatre saisons, notamment le
printemps et I'été ou les mois de juillet et d'ao(t 1994 et 1998 étaient un peu
plus secs et chauds que lors des autres années. Les précipitations durant
I'hiver 1994 ont été plus fortes que lors des autres années. Enfin, la plus forte
variabilité inter-annuelle s'observe pour l'automne qui, en 1993, était
particulierement pluvieux tandis que les températures du mois de
septembre 1997 étaient élevées (Figure 20).

29 A3 PREC ATIONS
-250F 3.1
-1.3
TEMPmin
TEMPma:
H94
AUTOMNE
A9 £ E93
E9
rH93 ETE KE97
P95
HIVER P94 E98
A97
P98 E94
P93
H98 g P96
H96 g7 PRINTEMPS "pg,

Figure 20 : Analyse en Composantes Principales sur les saisons entre 1993 et 1998.
L'ACP ne dégage pas, dans les mois qui précedent I'été 1997, de tendances

particulieres des parametres étudiés qui pourraient expliquer les densités
importantes de sanguisorbes cette année-la.
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IV.5 - LA VARIATION DU NOMBRE DE FOURMILIERES

Nous avons recensé toutes les fourmilieres a I'intérieur des transects en
recherchant les solariums.

IV.5.1 - MARAIS DE LAVOURS
IV.5.1.1 - ANALYSE DE LA DENSITE DES FOURMILIERES DU GENRE
MYRMICA (especes M. rubra et M. scabrinodis confondues)
* COMPARAISONS INTER-ANNUELLES
Sur la station 1, ce sont 150 m2 qui sont prospectés chaque année (Tableau
22).

Tableau 22 : Nombre de fourmiliéres trouvées par métre carré pour I’ensemble des 3 transects
de la station 1 du marais de Lavours.

Surface échantillonnée 150 m? 1994 1996 1997 1998
Nombre de fourmilieres /7 m? 0,31 0,45 0,37 0,40

La comparaison de proportion montre que le nombre total de
fourmiliéres de Myrmica (M. rubra + M. scabrinodis) trouvées chaque

années est similaire dans la station 1 (c2=3,72 ; ddI=3 ; p=0,29) et dans la
station 3 (c2=3,6 ; ddI=2 ; p=0,17) mais est significativement différent dans la
station 2 (c2=10,9 ; ddIl=2 ; p=0,004) (Figure 22) bien qu’il soit similaire
(c2=0,72 ; ddI=1 ; p=0,4) entre 1996 et 1997 (Figure 21 ; Tableau 23).

Tableau 23 : Probabilités critiqgues des comparaisons inter-annuelles du nombre de fourmiliéres
de Myrmica dans le marais de Lavours.

1994/96 1994/97 1994/98 1996/97 1996/98 1997/98
Station 1 p=0,07 p=0,43 p=0,21 p=0,28 p=0,54 p=0,64

Station 2 - - - p=0,40 p=0,02 p=0,004

Station 3 - - - p=0,31 p=0,07 p=0,38

e COMPARAISONS INTER-TRANSECTS

Le nombre de fourmiliéres détectées entre les deux transects de la station
2 (c?=11,66 ; ddI=1; p<0,001) et de la station 3 (c2=5,4 ; ddI=1 ; p=0,02) est
différent (Figure 22).

Il est toutefois plus intéressant d’analyser le nombre de fourmiliéres-
hotes de chacune des deux espéces de Maculinea.

IV.5.1.2 - ANALYSE DE LA DENSITE DES FOURMILIERES DES ESPECES M.
RUBRA ET M. SCABRINODIS
e COMPARAISONS INTER-ANNUELLES
Sur la station 1, la comparaison des proportions montre que le nombre de
fourmiliéres de M. rubra d’une part (c2=4,15 ; ddI=3 ; p=0,25) (Tableau 25) et

de M. scabrinodis (c2=5,61 ; ddI=3 ; p=0,13) d’autre part est similaire chaque
année (Figure 23). Le test effectué sur le nombre trouvé en 1994 et 1996 (37
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MARAIS DE LAVOURS - Station 1
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Figure 21 : Histogrammes du nhombre annuel de fourmilieres dans les transects de la station 1.
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Figure 22 : Histogrammes du nombre annuel de fourmiliéres dans les transects des
stations 2 et 3.
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fourmiliéres de M. scabrinodis trouvés dans l'ensemble des transects de la
station 1 en 1994 contre 59 en 1996 ; 9 fourmilieres dans le transect A en 1994
contre 21 en 1996) indique qu'il y aurait peut étre entre ces années une
différence significative (Tableau 26). Comme nous l'avons expliqué
précédemment, la valeur (p=0,04) étant proche du seuil de significativité a
5%, elle indique que les valeurs de ces deux dates sont plus éloignées que
toutes les valeurs des autres dates. Méme si elles ont tendance a indiquer
une différence dans le nombre de fourmilieres entre 1994 et 1996, le nombre
de fourmilieres de M. scabrinodis trouvé dans chacun des transects de la
station 1 est sensiblement similaire chaque année.

Méme en l'absence de différence statistiuement significative du nombre
de fourmiliéres de M. rubra et M. scabrinodis, on s'aperc¢oit que le nombre
de nids dans la station 1 évolue au cours du temps (Tableau 24).

Tableau 24 : Nombre total de fourmilieres des 2 espéces de Myrmica détectées chaque année
dans la station 1 du marais de Lavours.

1994 1996 1997 1998
M. rubra 10 8 4 4
M. scabrinodis 37 59 51 56

Le nombre de M. rubra a tendance a diminuer avec l'enfrichement de la
station tandis que le nombre de M. scabrinodis aprés une augmentation
entre 1994 et 1996 a tendance a se stabiliser. N'ayant qu'un faible nombre
d'années d'étude, il faut toutefois rester trés prudent devant l'interprétation
de ces résultats.

Dans la station 2, si aucune fourmiliere M. rubra n'a été trouvée en 1996,
nous en avons découvert 4 en 1997 et de nouveau aucune en 1998 (Figure
24). Comme pour la station 2, nous n'avons pas dénombré de fourmiliére de
M. rubra en 1996 dans la station 3, mais nous en avons compté 4 en 1997 et 2
en 1998 (Figure 25 ; Tableau 25).

Tableau 25 ;: Comparaisons inter-annuelles du nombre de fourmilieres de Myrmica rubra.

M. rubra 1994/96  1994/97 1994/98 1996/97 1996/98 1997/98
Station 1 Transect A  p=0,30 p=0,30 p=0,17 p=1 p=0,58 p=0,58

Transect B p=0,49 p=0,66 p=1 p=0,30 p=0,49 p=0,66

Transect C p=0,58 p=0,32 p=0,32 p=0,48 p=0,48 p=1

Station 2 Transect D - - - p=0,48 p=1 p=0,48
Transect E - - - p=0,22 p=1 p=0,22
Station 3 Transect F - - - p=1 p=0,48 p=0,48
Transect G - - - p=0,16 p=0,48 p=0,25

On décéle une faible différence statistique du nombre annuel de

fourmiliéres de M. scabrinodis dans la station 2 (c2=8,44 ; ddl=2 ; p=0,02) due
a un nombre plus faible en 1998. Il n'y a pas de différence dans la station 3

(c2=3,11 ; ddIl=2 ; p=0,21) (Tableau 26). Nous pouvons conclure que, dans
chaque station, le nombre de fourmiliéres de M. scabrinodis détectées est
similaire.
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MARAIS DE LAVOURS - Station 1
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Figure 23 : Nombre de fourmiliéres détectées dans les transects de la station 1.
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Figure 24 : Nombre de fourmiliéres détectées dans les transects de la station 2 (aucune
fourmiliere de M. rubra n'a été détectée en 1996 et 1998).
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Figure 25 : Nombre de fourmiliéres détectées dans les transects de la station 3 (aucune
fourmiliére de M. rubra n'a été détectée en 1996).
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Tableau 26 : Comparaisons inter-annuelles du nombre de fourmiliéres de Myrmica scabrinodis.

M.scabrinodis  1994/96  1994/97 1994/98 1996/97 1996/98 1997/98
station1 Transect A p=0,04 p=0,24 p=0,06 p=0,32 p=0,88 p=0,40
Transect B p=0,58 p=0,85 p=0,85 p=0,72 p=0,72 p=1

TransectC  p=0,26 p=0,26 p=0,26 p=1 p=1 p=1
station 2 Transect D - - - p=0,61 p=0,05 p=0,02

Transect E - - - p=0,76 p=0,21 p=0,30
station 3 Transect F - - - p=0,78 p=1 p=0,78

Transect G - - - p=0,47 p=0,06 p=0,19

La végeétation de la station 2 ayant été broyée entre 1996 et 1997, on peut se
demander si la découverte de nids de M. rubra est une conséquence de ce
broyage ou un biais d'échantillonnage.

Le fait que I'on trouve 2,5 fois plus de fourmiliéres dans le transect D que
dans le transect E provient de I'emplacement des transects. Nous avons vu
que, par rapport au transect E, le transect D est placé sur une zone ou la
molinie forme des touradons et permet donc la construction de solarium.
Les fourmilieres dans le transect E sont donc moins facilement repérables et
on souléve la les limites d'une méthode consistant a repérer les
fourmiliéres a vue. Il est indispensable d'associer une méthode comme le
piégeage pour conclure de fagon certaine a I'absence de fourmis du genre M.
rubra en 1996. Si c'est le cas, on pourra se questionner sur la fiabilité du
comptage des nids puisque selon la topographie et/ou I'nygrométrie les
fourmilieres sont endogées et donc indécelables.

* COMPARAISONS INTER-TRANSECTS

Dans les stations 2 et 3, on note une différence inter-transects du nombre
de fourmiliéres. Dans ces stations, les nids étant surtout endogés, il ne faut
sans doute pas donner trop de valeur a ce résultat. Lorsque les nids sont
visibles, comme dans la station 1, on trouve un nombre similaire entre les

transects.

e COMPARAISONS INTERSPECIFIQUES

Il n'est pas nécessaire d'appliquer un test statistique pour monter que le
nombre de fourmilieres de M. rubra est toujours tres significativement
difféerent de celui de M. scabrinodis dans tous les transects de toutes les
stations.

Suite a 4 années de relevés, nous avons estimé un nombre moyen de 17
fourmiliéres de M. scabrinodis/transect (SE=1,25) soit une densité de 0,34 nid
par métre carré. A titre de comparaison, toujours dans la vallée du Rhone,
THOMAS (1984a) estimait cette densité entre 0,48 et 0,65/m?2 tandis qu'aux
Pays-Bas, certaines stations ont plus de 0,8 nid/m? (WYNHOFF, 1996). Le
nombre moyen de fourmiliéres de M. rubra est beaucoup plus faible (2/m2;
SE=0,47) donnant une densité de 0,04 nid/m2. En 1984, l'estimation de
THOMAS s'élevait a 0,25 nid/m2. Il existe une trés forte variabilité de la
densité entre les sites puisqu'en Pologne on enregistre 0,4 nid/m?2 alors que
certains sites, exceptionnels, aux Pays-Bas ont 6,25 nids/m2 (WYNHOFF,
1996).
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e COMPARAISONS INTER-STATIONS

Malheureusement, il est tres difficile de comparer les stations car la
proportion de nids totalement épigés, et donc la détection des fourmiliéres,
varie fortement et entraine un biais dans toute tentative de comparaison.
Seule la station 1, composée de touradons élevés de carex et de molinie dans
lesquels les fourmis construisent leurs solariums, semble avoir été
échantillonnée d'une maniére quasi-exhaustive a partir des fourmilieres
observables en surface. On notera que, dans les autres stations, peu de
fourmiliéres (voire aucune dans la station B du marais de Chautagne) sont
visibles alors que le piégeage révele la présence de Myrmica.

IV.5.1.3 - ECHANTILLONNAGE DES FOURMILIERES HORS TRANSECTS

Nous avons échantillonné 3 transects dans la station 1 soit 150 m2 pour
une densité de 0,31 fourmiliere/m2 en 1994 (pas de différence significative
avec les autres années). Nous avons également échantillonné autour des
transects, sur 1,5 métre, puisque les transects peuvent étre prospectés par des
ouvrieres provenant de colonies extérieures. Ce sont donc 270 m2 de plus
qui sont échantillonnés dans les lesquels la densité est de 0,33
fourmiliéres/mz2. La densité des fourmiliéres, en dehors des transects, est
similaire a celle trouvées a l'intérieur les transects. En définitive, a partir de
I’échantillonnage de 420 m2 de la station 1, on trouve en moyenne une
fourmiliere de Myrmica pour 3 m2,

Le rayon d’activité des Myrmica étant d'au moins 2 metres, il est
intéressant de voir que le nombre de fourmiliéres est, dans le cas de la
station 1, potentiellement suffisant pour que les fourmis prospectent la
totalité des transects A, B et C (Figure 26). Dans un premier temps, si l'on
occulte les problémes de compétition interspécifique entre les fourmis et de
proportion entre les différentes espéces, on voit qu'une chenille de
Maculinea, présente dans I'un des trois transects, se situe dans le champ
d'investigation des Myrmica.

IV.5.2 - MARAIS DE CHAUTAGNE

Des fourmiliéres ont pu étre décelées dans la station A mais pas dans la
station B ou elles sont endogées. Le nombre total de fourmiliéres trouveées
d'une année sur l'autre dans cette station A est similaire (c2=0,3; ddl=2;
p=0,86). Le nombre de fourmiliéres de M. rubra est trés faible chague année
et le nombre de fourmilieres de M. scabrinodis n'est statistiguement pas
différent d'une année sur l'autre (c2=0,2 ; ddI=2 ; p=0,91 pour le transect A et

c2=0,46 ; ddI=2 ; p=0,79 pour le transect B) (Tableau 27).

Tableau 27 : Probabilités critiques des comparaisons inter-annuelles du nombre de fourmiliéres
de Myrmica rubra et M. scabrinodis dans le marais de Chautagne.

M. rubra 1996/97 1996/98 1997/98
Transect 1 p=0,48 p=0,48 p=1
Transect 2 p=0,48 p=0,48 p=1
M. scabrinodis

Transect 1 p=0,66 p=0,83 p=0,82
Transect 2 p=0,63 p=0,87 p=0,52
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Transect A Transect B Transect C

Figure 26 : Représentation graphique des plantes-h6tes, des fourmilieres-hétes et des pieges
dans chacun des 3 transects de la station 1.

= = pied de Sanguisorba officinalis
S =fourmiliére de Myrmica scabrinodis

_ i - = rayon d'activité des fourmis
R = fourmiliére de Myrmica rubra R .
_ - . (2 métres autour de la fourmiliére)
f = fourmiliére de Formicinae
V = fourmiliére vide
O = piéege
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Entre les deux transects, le nombre de fourmilieres de M. scabrinodis est
différent (c2=7,86 ; ddI=1; p<0,01) (Figure 27).
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Figure 27 : Histogrammes du nombre annuel de fourmilieres de Myrmica rubra et M.
scabrinodis dans les transects de la station A (aucune fourmiliére de M. rubra n'a été détectée
en 1997 et 1998).

Il est difficile de conclure sur cette différence. Y a-t-il réellement une
variation du nombre de nids entre deux transects disposés dans la méme
prairie et distants d'environ 75 metres ou est-ce di0 a un biais de
I'échantillonnage ? Nous pouvons seulement conclure que le nombre de
fourmiliéres épigées est différent mais il est surtout intéressant de
déterminer s'il existe suffisamment de fourmiliéres endogées afin que la
totalité de la surface des transects soit prospectée par les fourmis.

La représentation graphique de la répartition spatiale des sanguisorbes,
des fourmilieres et des pieges est donnée pour chacun des transects des
marais de Lavours et de Chautagne (cf. annexe V).

IV.6 - LA VARIATION ENTRE LE NOMBRE DE FOURMILIERES ET LE
NOMBRE DE SANGUISORBES

Cette étude ne porte que sur la station 1 du marais de Lavours. Dans
toutes les autres stations, les interventions mécaniques empéchent la
formation de touradons de molinie ou de carex sur lesquels les nids sont
plus facilement repérables.

S’il est évident que les fourmilieres de Myrmica peuvent s’installer
méme en I’absence des plantes-hétes, on peut se demander si elles se placent
a proximité des sanguisorbes lorsqu’elles sont présentes. En 1994 pour
chacun des transects A, B et C, nous avons compté dans chaque carré de 1
metre de long sur 1 meétre de large le nombre de sanguisorbes et le nombre
de fourmiliéres dont le rayon d’activité des ouvriéres recouvre ce méme
carré afin de calculer la corrélation entre les plantes-hétes et les
fourmiliéres-h6tes. Les coefficients de corrélation sont faibles pour les
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transects A et B (r=-0,08 ; p=0,59 pour le transect A et r=-0,11 ; p=0,45 pour le
transect C) ce qui suggére qu’il n’y a pas de corrélation entre le nombre de
plantes et le nombre de fourmiliéres. Pour le transect B, le coefficient de
corrélation est significatif (r=0,34 ; p=0,02). Etant donné la faible valeur du
coefficient de détermination (r2=0,12) et les résultats trouvés pour les autres
transects, il y a peut étre pour ce transect une tendance mais il ne faut pas
conclure trop rapidement qu'il existe une corrélation entre le nombre de
fourmiliéres et le nombre de sanguisorbes dans des placettes de 1 m2.
D'ailleurs, pour I’ensemble de la station, le coefficient de corrélation est tres
faible r=0,04 ; p=0,65.
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Figure 28 : Relation entre le nombre de sanguisorbes et le “nombre de fourmiliéres”.
La taille des cercles est proportionnelles au nombre de fois ot on trouve chaque combinaison.

On peut également calculer le coefficient de corrélation entre le nombre
de sanguisorbes et le nombre "réel" de fourmilieres dans chaque metre carré
des 3 transects de la station 1. Ces coefficients sont tres faibles dans chacun
des trois transects (r=-0,04 ; p=0,78 pour le transect A ; r=0,004 ; p=0,98 pour le
transect B et r=0,05 ; p=0,76 pour le transect C).

La méme opération est réalisée pour des placettes de 4 metres carrés afin
d’avoir dans les placettes les agrégats entiers. Les coefficients de corrélation
sont toujours tres faibles (r=-0,04 ; p=0,91 pour le transect A ; r=0,13 ; p=0,69
pour le transect B et r=0,04 ; p=0,89 pour le transect C). A cette échelle, les
fourmiliéeres ne semblent pas non plus s’installer a proximité des zones
riches en sanguisorbes.

Nous avons vu que le nombre de sanguisorbes a fortement chuté depuis
1994. Par contre, le nombre de fourmilieres qui a augmenté entre 1994 et
1996 semble s'étre stabilisé. Devant le faible nombre de répétitions, il ne
s'agit que d'une tendance mais I'absence de prélevement de la matiere
morte, si elle a un effet sur les plantes, n'a pas forcément un effet, en 3 ans,
sur les fourmiliéres.
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IV.7 - LAREPARTITION SPATIALE DES FOURMILIERES

A chaque fourmiliére trouvée, nous avons regardé, dans un rayon de 2
metres, a quelle espéce appartient son plus proche voisin. Sur un
échantillon de 43 fourmilieres de M. scabrinodis, il apparait que 84% des
fourmilieres les plus proches sont également des nids de M. scabrinodis et
16% sont des M. rubra. Toutefois, sur la zone étudiée, la proportion de
fourmiliéres de M. scabrinodis n'est pas identique a celle de M. rubra. Sur
I'ensemble des nids détectés, 80% appartiennent a l'espéce M. scabrinodis et
20% a M. rubra. Si le plus proche voisin d'une fourmiliere a autant de
chance d'appartenir a I'une ou l'autre des deux espéces, un nid aura alors
comme plus proche voisin une fourmiliere de M. scabrinodis dans 68% des
cas et une fourmiliere de M. rubra dans 32% des cas. Sur la station 1, les
fourmiliéres de M. scabrinodis ont frequemment comme plus proche voisin
un nid de la méme espéce (c2=5,19 ; ddI=1 ; p=0,02). Par rapport a ce qui est
attendu, elles ont donc moins rarement un nid de M. rubra comme plus
proche voisin. Ceci n'est pas étonnant puisque l'on sait que les Myrmica
sont capables d'occuper un espace par bourgeonnement de la colonie. Il est
d'ailleurs fort probable que les fourmilieres les plus proches forment une
méme colonie.

Etant donné le nombre plus réduit de fourmiliéres de M. rubra
observables en prairie, nous n’avons qu’un échantillon de 11 nids de M.
rubra pour lesquels nous avons cherché le plus proche voisin : 27% sont de
la méme espece tandis que 73% sont des nids de M. scabrinodis. Nous avons
donc des proportions semblables a celles attendues dans le cas ou le plus
proche voisin de M. rubra est indifferemment l'une des deux especes

(c2=0,10 ; ddI=1 ; p=0,75). Nous ne retrouvons pas la méme tendance que
précédemment peut étre a cause du faible échantillon que nous avons a
notre disposition. Une étude de ELMES (1974) montre que les colonies de M.
rubra sont en moyenne a environ 1,8 metre de leur voisin le plus proche
qui est également un nid de M. rubra. Dans notre situation, on peut noter
gue dans le cas des fourmilieres de M. scabrinodis, le plus proche voisin, que
ce soit M. scabrinodis ou M. rubra, est souvent situé a plus de 1 metre alors
gue les voisins de M. rubra notamment lorsqu’il s’agit de la méme espéce
sont plus proches (Tableau 28). Les échantillons sont malheureusement treés
faibles et il faut donc émettre quelques réserves quant a la fiabilité de tels
résultats.

Tableau 28 : Nombre de fourmiliéres voisines réparties dans quatre classes de distances

Om-0,5m 0,5m-1m Im-15m 1,5m-2m

M. scabrinodis - M. scabrinodis 2 9 19 6
M. scabrinodis - M. rubra 0 1 4 2
M. rubra - M. rubra 1 2 0 0
M. rubra - M. scabrinodis 0 2 4 2
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V.8 - LE PIEGEAGE DES FOURMIS

En raison des difficultés a trouver les fourmilieres, il était indispensable
de procéder a des piégeages de fourmis pour compléter I'échantillonnage.

IV.8.1 - LES PIEGEAGES DANS LES TRANSECTS

e VARIATIONS INTRA-ANNUELLES

Douze piéges sont installés chaque année dans les transects de la station 1.
Ils sont distants de 2 metres ce qui correspond a la distance d'activité d'une
Myrmica. Au cours d'une méme année, plusieurs piégeages ont été réalisés
pour voir si ce sont toujours les mémes espéces qui sont attirées. On prend
toutefois le soin d'espacer les piégeages de quelques jours afin qu'il n'y ait
pas de phénomeéne d'accoutumance au sucre (Tableau 29 ; Figure 29).

Tableau 29 : Résultats des piégeages de Myrmica sp. a l'intérieur des transects en 1994,

Transect A Transect B Transect C
Especes attirées nombre de piéges
Myrmica rubra 2

Date 1 Myrmica scabrinodis

autres ou pieges vides
Myrmica rubra

Date 2 Myrmica scabrinodis

autres ou pieges vides
Myrmica rubra

Date 3 Myrmica scabrinodis

autres ou pieges vides
Myrmica rubra

Date 4 Myrmica scabrinodis

autres ou piéeges vides
Myrmica rubra

Date 5 Myrmica scabrinodis

autres ou piéges vides
Myrmica rubra

Date 6 Myrmica scabrinodis

autres ou piéges vides

Br
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Le total par date peut dépasser 100%, un piége pouvant attirer plusieurs espéces

Une analyse de variance a 2 facteurs montre qu'il n'y a pas de différence
significative entre les trois transects (F=0,1 ; p=0,91), c'est a dire que sur les 12
pieges d'un transect, le nombre de M. rubra, M. scabrinodis, ainsi que le
nombre de piéges vides ou attirant des fourmis d'un autre genre est le
méme dans chacun des trois transects. Par contre, il existe une différence
significative entre les espéces attirées (F=66,39 ; p<0,001) donc, pour chaque
transect, le nombre de pieges attirant des M. rubra est différent de celui
attirant des M. scabrinodis.

Le test de comparaison de proportions pour chaque groupe entre chaque
transect nous montre que les espéces de fourmis ne sont pas attirées par le
méme nombre de piéges (c2=20,66 ; ddl=4 ; p<0,001). Dans le transect C, le
nombre de pieges attirant des M. rubra est plus faible que dans les transects
A et B. A l'inverse, le nombre de pieges attirant des M. scabrinodis est plus
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Figure 29 : Nombre et espéces piégées a différentes dates dans les transects de la station 1.
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élevé dans ce transect C que dans le transect B. En ce qui concerne le nombre
de pieges vides ou attirant des fourmis d'un autre genre que celui des
Myrmica, les trois transects ne présentent pas de différences significatives.
Dans le transect A, le nombre de M. scabrinodis attiré est
significativement différent du nombre de pieges vides ou attirant des
fourmis d'une autre espece que Myrmica. Dans ce transect, les piéges attirent
essentiellement M. rubra et M. scabrinodis. Dans le transect B, le hombre de
M. rubra est plus faible alors que le nombre de piéges vides ou attirant une
autre espéce de fourmis est plus élevé. Enfin, dans le transect C, on trouve
principalement des M. scabrinodis et pratiguement pas de M. rubra.

En observant l'espece de fourmi capturée par un méme piege placé
rigoureusement au méme endroit a chaque date, on constate que dans le
transect A, 92% (n=60) des especes piégées sont les mémes que celles des
dates précédentes. Pour le transect B, lorsque le piege n'est pas vide, il s'agit,
a une exception preés, toujours la méme espéece qui est capturée d'une date a
l'autre (n=29). Pour le transect C, l'installation de Formicinae fait que 83%
des pieges attirent la méme espece entre 2 dates (n=52). Dans les autres
stations du marais de Lavours mais également dans les stations du marais
de Chautagne, les variations intra-annuelles entre deux dates de piégeage
montre une tendance similaire puisque plus de 80% des pieges attirent la
méme espeéce entre deux dates de piégeage.

* VARIATIONS INTRA-ESTIVALES

Nous avons, dans les transects de la station A du marais de Chautagne,
répété les piégeages a plusieurs dates clés de I'été. Nous avons deux dates en
juillet durant la période de vol des Maculinea (dates 1 et 2), une date en aoQt
apres une fauche récente et lorsque les populations de Maculinea
commencent a décliner (date 3) et une date tardive, en septembre, ou plus
aucun Maculinea adulte n'est visible mais avec un début de régénération de
la végétation (date 4). Les especes piégées a chaque date sont sensiblement
toujours les mémes mais il est intéressant de voir que le nombre
d'individus fluctue. Avant la fauche, tous les pieges du transect 1 attiraient
des fourmis ce qui n'est plus le cas apreés la fauche. Seulement 1 piege sur les
6 en zone de fauche attire des fourmis a la date 4 (Tableau 30).

Tableau 30 : Pourcentage de pieges attirant des fourmis avant et aprées une fauche.

avant la fauche apreés la fauche
date 1 date 2 date 3 date 4
Transect 1 (6 pieéges en zone fauchée) 100% 100% 67% 17%
Transect 2 (9 piéges en zone fauchée) 78% 67% 56% 0%

Dans le transect 2, le nombre de piéges attirant des fourmis est également
plus faible aprés la fauche. On peut se demander si le pourcentage de pieges
attirant des fourmis décrofit suite a la perturbation ou s'il y a simplement un
effet de la date. Or, ce déclin s'observe également pour les piéges situés dans
la partie embroussaillée de la parcelle. Dans le transect 2, aucun piege
n‘attire de fourmis a la date 4. Comme il n'y a pas eu d'intervention dans
cette zone, on penchera donc plus pour un effet date que pour un effet
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fauche. D'ailleurs, la cartographie des fourmilieres effectuée avant la fauche
permet un suivi de chacun des nids et, une fois la fauche realisée, il a été
possible de retrouver toutes les fourmiliéres. Le solarium qui se développe
sur les petites touffes de molinie et de carex permettant de repérer chaque
fourmiliére est détruit par I'action mécanique de la fauche mais la structure
principale du nid, souterraine, est conservée. Notre échantillon est ici tres
faible et les valeurs doivent étre percues que comme indicatrices de
tendances. Méme a la suite d'une perturbation, des individus sont
potentiellement piégeables et leur absence lors de I'ultime piégeage en
septembre est sans doute une conséquence de la date tardive.

e VARIATIONS INTER-ANNUELLES

Environ 90% des pieges capturaient la méme espéce fourmi en 1996 et en
1997 pour la station 1 (n=35). Pour les stations 2 (n=21) et 3 (n=16) le
pourcentage s'éleve a pres de 70%. Au total, sur le marais de Lavours, nous
avons 3 chances sur 4 (n=72) pour qu'un piége attire la méme espéce d'une
année sur l'autre. Entre 1997 et 1998, les résultats sont semblables
puisqu'environ 80% pieges pour les station 1 (n=33) et 3 (n=21) et prés de
95% pour la station 2 (n=17) attirent la méme espéce. En définitive, ce sont
plus de 80% des pieges (n=71) du marais de Lavours qui attirent la méme
espece.

D'une maniere générale, un piege attire donc la méme espéce de fourmi
(Myrmica ou autres formicidae) d'une année sur l'autre mais la composante
"fourmiliére” n'est pas figée et peut évoluer rapidement avec de nombreux
déplacements des colonies.

Malgré le faible nombre de répétitions, il semblerait que I'évolution
spontanée de la végétation soit défavorable aux espéces de Myrmica et
favorise le développement des Formicinae (Tableau 31).

Tableau 31 : Pourcentage de pieges attirant chaque espéce dans la station 1 du marais de
Lavours.

1994 1996 1997 1998
M. rubra 31% 19% 19% 11%
M. scabrinodis 75% 92% 81% 55%
Formicinae 11% 8% 22% 33%

Le total par année peut dépasser 100%, un piége pouvant attirer plusieurs especes

Suite au broyage de la végeétation de la station 2, le nombre de pieges
attirant M. rubra a chuté puis il est encore plus faible aprés une année. Le
milieu est alors relativement ouvert et l'insolation élevée. Le nombre de
pieges hébergeant M.  scabrinodis aprés une diminution remonte
progressivement peut étre a cause d'une destruction des nids pendant
I'hiver au moment de l'intervention. Le pourcentage de Formicinae reste
faible par contre, le nombre de pieges vide augmente (Tableau 32). La encore,
nous n'avons pas assez d'années d'études pour confirmer ou infirmer ces
tendances.
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Tableau 32 : Pourcentage de pieges attirant chaque espéce dans la station 2 du marais de
Lavours.

1996 1997 1998
M. rubra 12% 8% 4%
M. scabrinodis 85% 65% 69%
Formicinae 8% 8% 4%
vide - 19% 23%

Le total par année peut dépasser 100%, un piége pouvant attirer plusieurs especes

Dans la station 3, la fauche a eu lieu entre I'été 1996 et I'été 1997. Il est
normal d'observer un décalage d'une année dans la diminution du nombre
de pieges attirant M. rubra. En effet, c'est durant I'été 1997 que cette espeéce,
gui se développe préférentiellement dans les milieux ombragé (cf. annexe |,
page 184), a dG subir une insolation élevée défavorable a son
développement et perceptible I'année suivante. M. scabrinodis, espéce des
milieux ouverts, profite par contre de conditions optimales en 1997 pour
s'implanter ce qui explique le fort pourcentage de ces fourmis piégées en
1998 (Tableau 33).

Tableau 33 : Pourcentage de piéges attirant chaque espece dans la station 3 du marais de
Lavours.

1996 1997 1998
M. rubra 23% 23% 4%
M. scabrinodis 46% 65% 81%
Formicinae - 8% 4%
vide 31% 8% 12%

Le total par année peut dépasser 100%, un piége pouvant attirer plusieurs especes

» ETUDE SPATIALE DE LA RELATION FOURMILIERE - PIEGE

Nous avons également étudié I'espéce piégée et la proximité des
différentes fourmiliéres environnantes. On remarque que généralement les
pieges attirent des individus de la (ou des) fourmiliére(s) la (ou les) plus
proche(s). Parfois, les pieges peuvent attirer plusieurs especes si leurs
colonies ne sont pas trop éloignées. Plus rarement, les pieges attirent
plusieurs genres si leurs fourmilieres sont a proximité. Ce cas est plus rare
car il y a souvent, entre les genres, une compétition et donc un genre
dominant. Enfin, il arrive que certains pieges attirent une espéce alors que ce
sont des nids d’une autre espéce qui sont plus proches. Il faut peut étre
corréler ce phénomene a la topographie : une fourmiliére peut étre située a
50 centimetres d’un piége mais la végétation, la structure ou le degré
d’inondation du sol peut géner la progression des ouvrieres ou le marquage
de la piste phéromonale par rapport a une fourmiliere qui serait plus
éloignée mais dont I'accés au piege serait direct et non perturbé. Il faut
également envisager le fait que les fourmis, autour de leur nid, ont des
directions privilégiées de recherche de nourriture sur lesquelles elles
s’engagent préférentiellement lors de [I'affouragement. Dans ce cas, elles
peuvent ne pas percevoir immédiatement une source de nourriture située a
proximité de leur fourmiliére.

Lorsque l'on regarde le nombre approximatif de fourmis capturées par
piege, on s'apercoit qu'il ne semble pas y avoir de relation entre un
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pourcentage élevé d'individus piégés et la proximité des nids par rapport
aux pieges. On peut avoir une fourmiliere relativement proche du piége et
trouver, suivant les dates de piégeage, des effectifs plus ou moins forts. Pour
certains piéges, malgré la présence d'une fourmiliere a quelques
centimétres, peu ou pas de fourmis sont récoltées. Pour d'autres, la
proximité d’une fourmiliere permet la capture d'un grand nombre
d’individus. Ceci s'explique par le fait que, sur de faibles distances autour du
nid, les ouvriéres privilégient certaines pistes (cf. annexe 1, page 189). Il
semble que certains piéges attirent un plus grand nombre de fourmis que
d'autres et donc que l'activité est plus élevée dans certaines zones des
transects (Figure 26).

Concernant les piéges attirant les deux especes de Myrmica, on remarque
gu'il est rare de trouver en méme temps les deux especes sous le méme
piege a la méme date. Lorsque c'est le cas, il s'agit souvent d'un individu
d'une espéce parmi plusieurs individus de l'autre espéce. Une fourmiliere
de Myrmica peut parfois héberger des individus d'une autre espéce (cf.
annexe |, page 191) et ce sont donc peut étre les fourmis d'une méme colonie
qui sont attirées sous le piége. Plus généralement, suivant les dates de
piégeage, c’est une espéce qui est piégée puis l'autre. On peut alors se
demander si celaest di a un phénomene de compétition interspécifique ou
si la dynamique des fourmiliéres est extrémement rapide et que certains
nids peuvent s’installer entre certaines dates de piégeage.

IV.8.2 - LES PIEGEAGES HORS TRANSECTS

Des piégeages complémentaires nous apportent d'autres informations.
Dans la région Rhone-Alpes, Myrmica rubra évolue essentiellement dans
les bois et non pas dans les prairies abandonnées depuis 3 a 5 ans (WARREN,
1987c ; WYNHOFF, 1996). En effet, que ce soit en Chautagne (barriére boisée
entre deux parcelles de la station C) ou a Lavours (bois entre les stations 2 et
3) 85% des pieges (n=60) attirent cette espéce. A Il'inverse, ces zones
ombragées ou la végétation herbacée au sol est éparse voire absente sont
défavorables a M. scabrinodis puisque moins de 10% des pieges en sont
pourvus. Les piéges restants sont vides ou attirent d’autres genres de
fourmis. De la méme facon, des piégeages sur la station B du marais de
Chautagne indiquent que M. rubra nidifie essentiellement dans le bois qui
sépare cette station a la station A. Contrairement a notre attente, les pieges
situés dans les bosquets arbustifs situés au milieu de la prairie n'attirent que
trés peu cette espéce. Malgré l'ombrage, les températures estivales tres
élevées semblent défavorable a leur implantation.

Lorsque I'on compare le peuplement de fourmis des pairies et des lisiéres,
plusieurs cas de figures se présentent selon les caractéristiques
topographiques, hygrométriques, floristiques et de gestion spécifiques. Deux
prairies de fauche dans le marais de Chautagne, apparemment semblables,
présentent des résultats différents. Dans une station située au sud, proche du
lac du Bourget, 2/3 des pieges placés en lisiére (n=45) attirent M. rubra, 10%
M. scabrinodis et le reste étant vides ou attirant d'autres espéces. Dans une
station plus au nord, toujours en lisiéere, 2/3 des pieges attirent des
Formicinae (Lasius sp.), les piéges restant attirant autant de M. rubra que M.
scabrinodis. Concernant les piégeages en milieu ouvert (centre de la prairie),
pres de la moitié des piéges de la premiére station sont vides ou attirent des
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fourmis d'un autre genre tandis que l'autre moitié attire préférentiellement
M. scabrinodis (80% contre 20% M. rubra) (n=45). Dans la deuxieme station,
si I'on excepte les 374 des pieges qui n'attirent ni M. rubra ni M. scabrinodis,
seule I'espéce M. scabrinodis est observée sous les piéges restant. Ces
résultats confirment que M. rubra se développe essentiellement dans les
milieux avancés ou la végétation est élevée tandis que M. scabrinodis
nécessite des milieux plus ouvert ou l'insolation est plus forte. Toutefois,
chaque prairie est spécifique et doit étre analysée individuellement. Il est,
par exemple, important de bien connaitre I'historique de la gestion des
stations étudiées. En effet, le piégeage dans une zone embroussaillée depuis
plusieurs années puis restaurée par broyage peut donner des résultats un
peu différents. Si les résultats sont similaires en lisiere de bois ou les
Myrmica attirées appartiennent toujours a l'espéce M. rubra, il est a priori
plus surprenant de constater qu'en pleine prairie on trouve surtout cette
espece et rarement M. scabrinodis. Il est probable que, suite a une
perturbation récente, les fourmilieres de M. rubra n'ont pas eu le temps de
décliner et celles de M. scabrinodis de s'installer. La premiére insolation
estivale va progressivement provoquer le déclin de M. rubra et inversement
permettre I'implantation de M. scabrinodis.

Plusieurs séries de piégeages ont été effectués, dans la station 1 du marais
de Lavours, a la base des sanguisorbes. Comme pour les piégeages réalisés
dans les transects, I'espéce capturée majoritairement est M. scabrinodis alors
gue quelques pieges contenaient M. rubra ou des Formicinae. Il n'y a pas de
relations privilégiées entre les Myrmica et les sanguisorbes, les ouvrieres de
différents genres de Formicidae ayant été observés patrouillant sur ces
plantes.

V.9 - LA DENSITE DES POPULATIONS DE M ACULINEA

I\VV.9.1 - LES ETUDES PILOTES

* SUR LE MARAIS DE LAVOURS

Le comptage des papillons, le long de transects de longueurs connues, a
débuté en 1996 sur les station 2 et 3. Il concerne des strates végétatives
diverses puisque les transects sont alors placés dans des milieux ouverts de
plus ou moins grande surface et des milieux arbustifs. Nous avons
échantillonné un milieu ouvert de faible surface coincée entre un bois et
une zone embroussaillée et un autre, de plus grande surface, au sud de la
méme station. Nous avons retenu le nombre maximal de contacts visuels
obtenu lors d'un passage sur un transect de 65 meétres et nous avons pu
calculer quelle serait, au mieux, la longueur de transect a échantillonner
(Tableau 34) sur chacune des zones.
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Tableau 34 : Longueur estimée des transects a échantillonner dans le marais de Lavours a
partir des étude pilotes effectuées en 1996.

L: Longueur estimée (en métres) du transect a parcourir
L : Longueur (en meétres) du transect parcouru
%CV : Coefficient de Variation

Lavours L (m)
%CV
L (m) n 5% 10% 15% 20%
Station 2
milieu ouvert Nord 65 26 3000 750 333 188
broussailles 65 21 3714 929 412 232
milieu ouvert sud 65 38 2053 513 228 128
Station 3
milieu ouvert 65 15 5200 1300 578 325

Sur la station 2, en milieu ouvert, on estime la longueur a parcourir a
environ 150 metres pour obtenir une précision de 20 %, 600m pour 10% et
2 500m pour un coefficient de variation de 5%. Pour la station 3, ce sont des
transects de 1 300 meétres qu'il faut parcourir pour avoir une précision de
10% et de plus de 5 kilomeétres pour obtenir une précision de 5%.

e SUR LE MARAIS DE CHAUTAGNE

Quatre parcelles différentes ont été prospectées et dans le meilleur des cas,
selon les parcelles, nous avons obtenu 13 a 15 contacts sur 65 metres de
transect (Tableau 35).

Tableau 35 : Longueur estimée des transects a échantillonner dans le marais de Chautagne a
partir des étude pilotes effectuées en 1996.

L: Longueur estimée (en métres) du transect a parcourir
L : Longueur (en métres) du transect parcouru
%CV : Coefficient de Variation

Chautagne L (m)
%CV

L (m) n 5% 10% 15% 20%

65 13 6000 1500 667 375

65 15 5200 1300 578 325

En Chautagne, les longueurs de transect doivent étre sensiblement
similaires a la station 3 du marais de Lavours.

Certaines zones etudiées sont restreintes et il est difficile de placer un
grand nombre de transects. Par exemple, sur une petite parcelle du marais de
Chautagne, une étude pilote nous a permis de détecter en moyenne 8
individus sur 2 transects de 65 m. Si on considére que cette parcelle ne peut
supporter que 3 transects et étant donné le nombre de détections observées,

on estime qu'au mieux on obtiendra un cv(d) d'environ 50%. On voit donc
gue la précision de I'estimation de la densité est faible et I'étude de la densité
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par la méthode du Line transect n'apportera probablement pas
d'informations utiles.

IV.9.2 - L'ETUDE DU LINE TRANSECT

Nous avons donc mis en place des transects non délimités en largeur et
noté la distance perpendiculaire par rapport a la ligne du transect de chaque
papillon observé. Comme il a été précisé préecéedemment, il faut que
certaines conditions soient respectées :

- tous les papillons situés sur le transect doivent étre détecteés,

- si le papillon est en vol, I'observateur doit estimer la distance au

moment de sa perception,

- les distances doivent étre mesurées le plus précisément possible et il ne

faut pas compter plus d'une fois le méme individu.

Lorsque les animaux observés apparaissent en groupes, l'estimation de la
densité doit étre corrigée par la taille des groupes. Le coefficient de variation
est alors plus élevé, et donc moins précis, que lorsque I'analyse porte sur des
individus (SOUTHWELL & WEAVER, 1993). Pour le comptage des Maculinea,
chaque individu est considéré comme un objet indépendant.

Sur le terrain, nous avons procédé a une troncature des distances
extrémes c’est a dire les distances supérieures a 10 metres. En effet, le faible
nombre de Maculinea et de papillons morphologiquement proches permet
un repérage fiable jusqu’a une dizaine de metres mais, au dela de cette
distance, la détermination des individus devient délicate. Nous avons
ensuite procédé a un découpage par classes, plusieurs troncatures étant
testées. Le découpage minimal est de quatre classes et le découpage maximal
correspond a 10 intervalles de distance de 1 métre chacun. Par exemple, pour
estimer la densité, en 1998, de M. teleius de la station 2 du marais de
Lavours, nous avons parcouru a différentes dates un transect d'une
longueur totale de 1 810 metres. Le transect est divisé en 17 portions d'une
centaine de métres.

La visibilit¢ depuis la ligne étant identique pour chaque date, la
probabilité de détection est calculée, a chaque troncature, pour I'ensemble
des valeurs relevées lors des difféerentes dates. Chacun des 3 modeéles décrits
précédemment est ajusté aux données observées et celui ayant le meilleur
AIC est retenu. Aprés différents tests, il nous a semblé judicieux d'éliminer
le modéle hazard rate qui surestime constamment les valeurs des densités.
La meilleure troncature a été sélectionnée en se basant sur la plus forte
valeur de Chi-p. Dans cet exemple concernant 5 dates de suivi, les
meilleures estimations de densité sont données lorsque l'on conserve 7
classes d'intervalle de 1 métre (Tableau 36).
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Tableau 36 : Densités estimées de Maculinea
pour différentes troncatures.

L : Longueur totale (en metres) des transects parcourus

T : Longueur de la troncature (en metres)

n : Nombre d'objets observés

hn/cos : modele semi-normal ajusté aux cosinus ; unif/cos : modeéle uniforme ajusté aux cosinus
AIC : valeur du critere d'Akaike

Chi-p : probabilité d'ajustement du test du Chi2

f(0) : valeur de la fonction densité de probabilité sur la ligne de marche

p : probabilité d'observer un objet dans une surface donnée

ESW : largeur efficace

D : Densité estimée par hectare avec, entre parentheéses, le coefficient de variation.

teleius dans la station 2 du marais de Lavours

L (m) 9050 9050 9050 9050 9050 9050 9050

T (m) 4 5 6 7 8 9 10

n 310 336 361 368 378 379 382
modeéle hn/cos hn/cos hn/cos unif/cos hn/cos hn/cos hn/cos
m 2 3 4 5 5 5 5
AlC 780,93 965,66 1149,4 1220,6 1320,7 1336,7 1376,7
Chi-p 0,49 0,65 0,67 0,78 0,03 0,01 0,01
f(0) 0,55 0,52 0,50 0,47 0,45 0,44 0,41
p 0,45 0,39 0,34 0,30 0,28 0,25 0,25
ESW 1,80 1,94 2,01 2,11 2,23 2,29 2,47
D (d1) 179 (11,7) 176 (11,8) 177 (11,8) 170(11,5) 161 (11,7) 157 (11,4) 146 (11,2)
D (d2) 95 (14,6) 104 (13,9) 111 (13,6) 109 (13,2) 109 (13,2) 106 (12,9) 100 (12,7)
D (d3) 55(18,2) 58 (17,4) 59 (17,1) 56(16,9) 56(16,8) 54(16,6) 52(16,3)
D (d4) 104 (14,1) 101 (14,1) 106 (13,8) 103 (13,5 99 (13,6) 98(13,3) 91(13,1)
D (d5) 41 (20,6) 40(20,4) 43(19,6) 43(18,9) 43(18,6) 42(18,4) 40(18,1)
D 95 (26,4) 96 (25,6) 99 (25,00 96(24,4) 94(23,7) 91(23,5) 86(23,0)

D'apres les résultats, on conclut qu'il y avait une centaine de papillons a
I'nectare sur cette station. Le coefficient de variation, proche de 25%, donne
un intervalle de confiance a 95% s'étalant de 52 M. teleius a I'hectare a
179/ha. Les comptages ont tous été effectués en fin de matinée du 23 juillet
au 10 ao(t. On s'apercoit que les densités estimées sont tres différentes selon
les dates ce qui peut étre dO aux conditions météorologiques parfois
déefavorables ou a la décroissance du nombre d'individus en fin de saison.
Trois jours de pluie ont précédé les comptages de la date 3 caractérisée par
fréquents passages nuageux et un peu de vent et donc jouant sans doute sur
le faible nombre d'observations et la faible valeur estimée. Lors de la
derniere date, le 10 ao(t, la période de vol maximale du M. teleius est passée
et le nombre d'individus chute progressivement.

e LE MARAIS DE LAVOURS

Devant le faible nombre de papillons observeés sur la station 1, la méthode
du Line transect n'a pas été utilisée. Les résultats concernent donc les
parcelles 2 et 3. Concernant la parcelle 2, un comptage a été réalisé en milieu
ouvert et un autre en milieu embroussaillé. Dans un premier temps,
I'estimation des densités a été realisée sur I'ensemble des Maculinea
observés c'est a dire en confondant les deux especes M. teleius et M.
nausithous puis en ne tenant compte que des M. teleius. En général, le
nombre peu élevé de M. nausithous empéche toute analyse par cette
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méthode. Nous avons trois années de comptage, de 1996 a 1998, et I'objectif
est de pouvoir dégager une comparaison spatiale et temporelle des densités.

En 1996 et 1997, le protocole consistait a parcourir des transects de
longueur relativement réduite - 65 ou 100 metres - plusieurs fois afin
d'avoir un certain nombre de répétitions. Ce protocole était imposé par la
configuration des stations (la parcelle 2 était hétérogéne en 1996 et donc
fragmentée en sous-unités tandis que la station 3, plus homogéne, est de
faible surface) et il nous semblait que [l'attention des observateurs pouvait
rapidement diminuer s'ils avaient de longs transects a parcourir et
notamment si le nombre de contacts est important. Mais tracer un transect
qgui n'échantillonne pas toute la parcelle ne permet pas d'avancer une
densité de facon correcte sur une surface autre que celle observée et il est
donc difficile d'énoncer un nombre d'individu N pour I'ensemble d'une
parcelle sans qu'il soit biaisé. Les densités estimées ne sont alors que des
indices que I'on cherchera a comparer d'une année sur l'autre.

Un échantillonnage systématique est sans doute préférable mais souvent
difficilement réalisable car extrémement coldteux en temps et en
concentration. Devant le nombre restreint de contacts observés sur un
transect de 100 métres de long, nous avons testé, en 1998, un comptage sur
un transect de longueur plus conséquente. Nous avons donc placé sur la
station 2, dont la majeure partie a été broyée avant I'été 1997, un transect
d'une longueur totale de 1 810 metres.

Tableau 37 : Densités estimées par la méthode du Line transect

I : du nombre total de Maculinea (M. teleius + M. nausithous) observés
Il : du nombre de M. teleius observés

111 : du nombre de M. nausithous observés

en milieu ouvert dans la station 2 du marais de Lavours.

1996 1997 1998 1996 1997 1998 1996
L (m) 910 1365 9050 910 1365 9050 650
T (M) 9 7 6 10 6 7 10
n 292 97 390 233 94 368 78
modele unif/poly  hn/poly unif/cos unif/cos unif/cos unif/cos unif/cos
m 1 1 4 1 1 5 2
AIC 1254,8 354,23 1255,4 1057,5 330,15 1220,6 341,60
Chi-p 0,19 0,30 0,90 0,27 0,21 0,78 0,80
f(0) 0,15 0,22 0,46 0,14 0,24 0,47 0,15
p 0,74 0,65 0,36 0,73 0,70 0,30 0,67
ESW 6,69 4,58 2,16 7,25 4,19 2,11 6,74
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Tableau 37 (suite) : Densités estimées par la méthode du Line transect
I : du nombre total de Maculinea (M. teleius + M. nausithous) observés
Il : du nombre de M. teleius observés

111 : du nombre de M. nausithous observés

en milieu ouvert dans la station 2 du marais de Lavours.

1996 1997 1998 1996 1997 1998 1996

D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV
21/07 - - 71* 12,1 - - - - 69* 19,3 - - - -
22/07 184 315 50* 33,6 - - 191 18,8 55* 34,7 - - - -
23/07 - - - - 167 11,2 - - - - 170 115 - -
26/07 250 11,7 - - - - 175 14,9 - - - - 60 24,6
28/07 - - 25* 33,6 - - - - 28* 34,7 - - - -
29/07 - - 23* 18,0 120 125 - - 22* 19,2 109 13,2 - -

- - 109** 89 - - - - 119** 123 - - - -
30/07 239 33,6 - - - - 122 30,1 - - - - 111 434
31/07 - - 227** 19,0 - - - - 248** 20,8 - - - -
01708 259 225 - - - - 225 16,8 - - - - 103 16,7
04/08 - - - - 63 15,9 - - - - 56 16,9 - -
05/08 - - 101** 14,3 - - - - 110** 16,6 - - - -
06708 - - - - 106 13,1 - - - - 103 135 - -
10/08 - - - - 42 18,8 - - - - 43 18,9 - -

234 7,0 78 30,8 100 23,3 176 144 82 334 96 244 89 253

* parcelle située au nord de la station 2
** parcelle située au sud de la station 2

Les Maculinea sont des papillons qui volent aussi bien dans les milieux
ouverts (milieux perturbés par une fauche, un broyage ou un paturage) que
dans les milieux un peu plus fermés (milieux ne subissant pas
d'interventions pendant plusieurs années et donc envahis par les aulnes et
la bourdaine) a condition que la plante-h6te soit encore présente. Toutefois,
il semblerait que les individus aient tendance a se maintenir
préférentiellement a Il'interface de ces deux milieux ou en bordure de
prairies, a proximité des lisieres arborées, lorsqu'il n'y a pas de zones
embroussaillées. En 1996, les comptages ont donc été réalisés, au nord de la
station, autour d'un Tlot de végétation non perturbé depuis plusieurs
années. Avant I'été 1997, cette zone a subi un broyage lourd. Il nous a
semblé intéressant de replacer des transects aux mémes endroits que l'année
précédente (résultats marqués *) et de compléter nos comptages par des
transects placés a proximité d'une zone de broussailles (résultats marqués *).
En 1998, I'échantillonnage a été effectué, nous l'avons vu, d'une maniere
différente. Pour toutes ces raisons, nous ne pouvons pas comparer les
densités totales estimées chaque année. Nous ne prendrons pas le risque
d'affirmer que la population de Maculinea était trois fois supérieure en 1996
gu'en 1997. D'une part, avec un coefficient de variation supérieur a 30%, la
précision de I'estimation est faible pour 1997 (les intervalles de confiance des
deux années sont chevauchants) et d'autre part, on se rend compte que,
selon I'emplacement des transects, les densités peuvent étre trés différentes.
Bien que broyage de la végétation de la partie nord ait eu une conséquence
positive sur le nombre de plantes hotes, il a eu une conséquence négative
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sur le nombre de Maculinea observé. Le nombre de contacts visuels sur des
transects placés au voisinage de broussailles est plus éleve.

En 1996 et 1997, I'emplacement subjectif des transects permet d'obtenir
une forte probabilité d'observer un individu (p). En 1998, cette probabilité est
plus faible puisque la mise en place des transects a été plus objective.

Nous ne pouvons comparer les largeurs de bande efficace chague année,
les troncatures n'étant pas réalisées aux mémes distances.

Sur la méme station, une analyse similaire a été réalisée pour un milieu
végétativement plus avancé : les herbacées (molinie, choin, carex...) sont
plus élevées et les arbustes (aulnes, bourdaines..) plus développés. Les
relevés de 1996 concernent la partie nord de la station, ceux de 1997 et 1998 la
zone embroussaillée située plus au sud. Les résultats obtenus en 1997 sont a
prendre avec précaution puisque le nombre minimum d'individus
préconisé par BUCKLAND et al. (1993) pour modéliser correctement la
fonction de détection n'est pas atteint. En effet, nous sommes en-dessous des
60 individus recommandés et la fonction de détection n'est peut étre pas trés
fiable. Cette année-la, aucun M. nausithous n'a été observé dans ce milieu et
la valeur de 322 M. teleius par hectare du 31 juillet est sans doute surestimée
(Tableau 38).

Tableau 38 : Densités estimées par la méthode du Line transect

I : du nombre total de Maculinea (M. teleius + M. nausithous) observés
Il : du nombre de M. teleius observés

dans un milieu embroussaillé de la station 2 du marais de Lavours.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
L (m) 390 455 2250 390 455 2250
T (m) 9 8 7 9 8 7
n 101 49 180 81 49 170
modeéle unif/poly hn/cos hn/cos unif/poly hn/cos hn/cos
m 1 3 3 1 3 3
AIC 413,57 189,42 549,74 336,84 189,42 511,90
Chi-p 0,75 0,68 0,64 0,76 0,68 0,67
f(0) 0,17 0,35 0,51 0,17 0,35 0,53
p 0,64 0,36 0,28 0,66 0,36 0,27
ESW 5,78 2,87 1,96 5,91 2,87 1,87

D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV

21/07 - - 134 48,1 - - - - 134 48,1 - -
23/07 - - - - 165 20,3 - - - - 154 211
26/07 220 10,8 - - - - 173 13,6 - - - -
29/07 - - - - 238 174 - - - - 238 17,6
30707 233 49 - - - - 182 85 - - - -
31/07 - - 322 378 - - - - 322 378 - -
04/08 - - - - 193 19,0 - - - - 190 19,3
05708 - - 134 22,7 - - - - 134 22,7 - -
06708 - - - - 267 16,7 - - - - 267 16,8
10/08 - - - - 159 20,6 - - - - 160 20,8

224 48 208 478 204 131 176 53 208 478 202 134
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Comme précédemment, on s'apercoit qu'il y a de grosses fluctuations de
densité entre les différentes dates de comptage en 1998. Si I'on compare les
deux types de milieux en 1998 (mémes dates donc mémes conditions de
comptage), on remarque que, mis a part pour le 23 juillet, les densités de
Maculinea sont plus importantes dans les milieux un peu plus fermés.

Concernant la station 3, le modele le plus souvent sélectionné est le
modele uniforme (Tableau 39).

Tableau 39 : Densités estimées par la méthode du Line transect

I : du nombre total de Maculinea (M. teleius + M. nausithous) observés
Il : du nombre de M. teleius observés

dans la station 3 du marais de Lavours.

1996 1997 1998 1996 1997 1998
L (m) 520 1490 1000 520 1490 1000
T (m) 9 8 6 9 8 6
n 79 130 83 67 110 71
modele  unif/cos unif/cos unif/cos unif/cos hn/cos unif/cos
m 1 4 4 1 4 4
AlC 3344 516,21 251,81 287,7 442,65 214,72
Chi-p 0,91 0,60 0,11 0,95 0,73 0,03
f(0) 0,18 0,31 0,59 0,17 0,29 0,61
p 0,62 0,41 0,28 0,66 0,43 0,27
ESW 5,61 3,27 1,70 5,97 3,43 1,64

D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV
22/07 - - 133 20,1 - - - - 105 21,5 - -
28/07 - - 118 17,2 - - - - 105 24,8 - -
29/07 - - 131 20,1 206 30,9 - - 106 24,8 198 26,1
01708 154 18,1 - - - - 132 22,6 - - - -
04/08 - - - - 294 23,2 - - - - 304 235
05708 - - 145 15,7 323 21,7 - - 113 16,4 274 254
06708 117 19,6 - - - - 71 232 - - - -
08708 117 10,3 - - - - 97 123 - - - -
10/08 - - - - 198 22,8 - - - - 152 18,7

135 13,0 134 133 243 174 108 198 108 16,1 216 20,7

Les densités estimées pour 1998 sont sans doute surestimées. La valeur du
Chi-p est, dans les deux cas, trés faible. Nous sommes ici dans le cas ou, par
rapport au modele théorique, nous avons un trop grand nombre
d'observations sur la ligne de marche ou a 1 metre. La fuite des animaux
avant leur deétection est un probleme dans I'estimation des densités par la
méthode du Line transect et peut entrainer un bais. Ce biais est beaucoup
plus important lorsque le mouvement de fuite est dirigé vers la ligne du
transect (BUCKLAND et al., 1993) comme cela semble étre le cas ici.
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e LE MARAIS DE CHAUTAGNE

Les comptages ont essentiellement concerné les stations B et C. Sur la
station A, le faible nombre de papillons ne permet pas une analyse par la
méthode du Line transect. Certaines autres stations ont fait l'objet de
comptages ponctuels. La station C, la plus riche en Maculinea, est composée
de plusieurs parcelles de différentes tailles mais aux faciés semblables.
Drailleurs, toutes les prairies du marais de Chautagne sont des groupements
vegeétatifs composés essentiellement de molinie, choin et carex dont la
fauche annuelle confére un aspect relativement semblable. La probabilité de
détection d'un papillon est donc identique dans chacune des parcelles et est
calculée, chaque année, en considérant I'ensemble des transects des
différentes parcelles. Devant le faible nombre de contacts lors d'une seule
journée de comptage, nous avons dO regrouper les différentes dates de
comptage sur une parcelle. Pour chague année, nous avons donc une
estimation du nombre de Maculinea pour chaque parcelle et une estimation
globale pour le marais. La densité étant tres variable entre les parcelles lors
d'une méme année (Tableau 40), il est clair que la densité globale variera
selon les parcelles choisies pour le suivi ainsi que leur nombre et la
fréquence des relevés au cours de la saison.

Tableau 40 : Densités estimées par la méthode du Line transect

I : du nombre total de Maculinea (M. teleius + M. nausithous) observés
Il : du nombre de M. teleius observés

111 : du nombre de M. nausithous observés

dans le marais de Chautagne

1996 1997 1998 1996 1997 1998 1997
L (m) 1300 3220 9970 1300 2600 9470 2030
T (m) 9 8 6 8 8 6 6
n 136 310 273 123 204 259 80
modéle  unif/poly  unif/cos hn/cos hn/cos unif/cos hn/cos hn/cos
m 1 4 2 0 4 2 2
AlC 597,43 1262,9 970,48 511,54 835,45 903,48 284,53
Chi-p 0,27 0,51 0,44 0,54 0,77 0,46 0,43
f(0) 0,13 0,25 0,33 0,13 0,24 0,32 0,26
p 0,87 0,50 0,50 1,0 0,51 0,52 0,63
ESW 7,84 4,00 3,02 8,0 4,1 31 3,79

stations D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV D %CV

B - - 43 16,7 - - - - a2 1713 - -
C1 100 133 139 189 94 160 91 124 116 235 111 202 45 198
C2 - - 80 449 - - - - 49 29 - - 112 248
C3 93 95 115 224 - - 91 53 109 244 - - -
c4 29 213 - - - - 22 234 - - - .
C5 78 213 - - - - 70 190 - - - .

67 283 121 17,1 49 333 5 309 96 248 46 374 52 42,1

Les parcelles 1, 2, 3 et 4 de la station C, sont trés disparates puisque la
densité estimée est environ 3 fois supérieure dans la parcelle 3 que dans la

109



CHAPITRE IV

parcelle 4 et la valeur de 67 MaculineaZha ne doit pas étre percue comme
étant une densité a extrapoler a I'échelle du marais mais bien une densité
concernant les zones de prospection. Les différentes stations du marais de
Chautagne sont de grandes prairies difficiles a échantillonner dans leur
totalité. Les Maculinea ont tendance a se confiner en certains points de ces
prairies, généralement a proximité des lisieres, ou les transects ont été
subjectivement installés.

Comme pour le marais de Lavours, nous avons installé, en 1998, un
transect plus long sur la station B. La configuration de la station et la
disposition d'un transect de 1 500 meétres de long nous ont permis un
échantillonnage de I'ensemble de la zone et le relevé d'un nombre suffisant
de contacts pour estimer une densité. La valeur estimée est donc sans doute
plus révélatrice de ce que lI'on peut observer sur le terrain a I'échelle d'une
station.

La comparaison inter-annuelle des indices est rendue trés difficile, voire
impossible, a cause de la fauche plus ou moins précoce des parcelles. Sur le
marais de Chautagne, les agriculteurs ont pour seule obligation de ne
faucher qu'apres le 15 juillet. Chaque année, a partir de cette date, les
différentes stations sont donc plus ou moins rapidement fauchées
empéchant un suivi régulier des sites et nous obligeant a échantillonner des
parcelles différentes influencant alors la valeur de la densité globale. En
1998, les émergences des imagos de Maculinea ont été plus tardives que les
autres années et la fauche de la parcelle 1 plus précoce. Les comptages n‘ont
pu étre réalisés que sur une petite zone en défens qui sert de refuge aux
papillons survivants mais, comme l'indiquent les estimations de densité,
bon nombre d'entre eux ont péri suite au passage des machines. Il est
également regrettable qu'il n'existe pas une concertation entre agriculteurs
et gestionnaires afin de connaitre, a priori, les dates d'intervention. Cela
éviterait que l'investissement d'un suivi soit brusquement interrompu par
une fauche dévastatrice.

IV.9.3 - L'ETUDE DES INDICES D'ABONDANCE

Nous avons également calculé des indices d'abondance pour connaitre les
pics journalier et saisonnier. Pour définir la meilleure période de vol au
cours d'une journée, nous nous sommes intéressé au nombre de contacts
obtenus sur un transect d'une longueur donnée et d'une largeur connue.
Afin, d'étre sar de recenser tous les individus, le transect, long de 100
metres, était limité a une largeur de 5 metres de part et d'autre de la ligne.
Nous avons choisi une journée "moyenne" c'est & dire bien ensoleillée et
chaude durant laquelle nous avons parcouru le transect, toujours placé au
méme endroit, a différentes heures de la journée (Figure 30).
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Figure 30 : Evolution journaliére du nombre de Maculinea teleius observés.

On constate que le 30 juillet 1997, sur la station C du marais de Chautagne,
le nombre de Maculinea teleius repéré est plus important en fin de matinée,
début d'apres midi et que, des 15 heures, le nombre de Maculinea détecté est
plus faible. Il y a une baisse de I'activité aux heures les plus chaudes de la
journée. Les individus au repos sont parfois enfouis dans la végétation ce
qui empéche leur détection. De nombreuses autres observations
guotidiennes, quelles que soient les années, suivent cette tendance.

Pour déterminer la période de vol maximale des Maculinea au cours de
I'été, nous avons donc calculé des indices d'abondance. De la méme facon
gue précédemment, nous avons échantillonné les papillons sur une surface
connue. En effet, pour une meilleure comparaison, il nous a semblé
préférable de limiter la largeur de la bande d'observation.

e LE MARAIS DE LAVOURS

Nous avons donc pu comparer certaines stations sur plusieurs années.
Par exemple, I'analyse de la zone ouverte au nord de la station 2 du marais
de Lavours nous montre que le nombre de Maculinea teleius a nettement
diminué entre 1996 et les deux années suivantes (Figure 31). Ceci s'explique
par le fait que la végétation de cette partie de la station a subi un broyage
entre I'été 96 et I'été 97. Pour I'année 1996, la meilleure période de vol du
papillon se situait lors de la derniére semaine de juillet. Pour les années
suivantes, le faible nombre d'observations empéche de dégager réellement
une période de vol maximale bien qu'il y ait plus d'observations au début
de la troisieme semaine de juillet. Il existe donc un effet défavorable du
broyage sur le nombre des individus.
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Figure 31 : Evolution annuelle des effectifs de Maculinea teleius dans la station 2.

Sur cette méme station, les indices montrent que, dans la zone
embroussaillée, Maculinea teleius fut surtout présent a la fin du mois de
juillet (Figure 32). Dans la zone ouverte, méme si les comptages n'ont pas
eu lieu aux mémes endroits, les indices semblent fluctuer dans le méme
sens que ceux de la zone embroussaillée avec un nombre maximal de
papillons détectés le dernier jour du mois de juillet.
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Figure 32 : Evolution des effectifs de Maculinea teleius dans la station 2 en 1997.

Les indices de 1998, qui ont été calculés pour I'ensemble de la station,
évoluent aussi dans le méme sens. Curieusement, bien que la période de
prospection couvre une longue période, on ne met pas en évidence de pic de
détection (Figure 33).
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Figure 33 : Evolution des effectifs de Maculinea teleius dans la station 2 en 1998.

Les comptages effectués sur la station 3 nous montrent qu'il y un décalage
et donc une variabilité inter-annuelle du pic d'activité maximale des
individus (Figure 34).
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Figure 34 : Evolution annuelle des effectifs de Maculinea teleius dans la station 3.

e LE MARAIS DE CHAUTAGNE

On s'apercoit qu'en 1997 le pic de détection maximale se situait la
derniere semaine de juillet. Pour 1998 il y a, comme pour le marais de
Lavours, un retard dans les émergences et donc une variabilité inter-
annuelle dans les périodes de vol (Figure 35).
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Figure 35 : Evolution annuelle des effectifs de Maculinea teleius dans la station C.

IV.9.4 - L'ETUDE DE LA VARIATION ENTRE 2 PASSAGES
CONSECUTIFS SUR UN TRANSECT

Certains transects ont été parcouru 2 fois de suite pour estimer la variance
entre 2 passages. Les deux variables étant toutes deux aléatoires, une
régression orthogonale est réalisée. Pour les comptages effectués dans le
marais de Lavours, nous avons une bonne corrélation entre le nombre de
contacts obtenu lors du premier passage et celui obtenu lors du deuxiéme
passage r=0,89 ; p<0,001 (n=43). Cette corrélation est encore plus forte pour
les comptages effectués dans le marais de Chautagne r=0,94 ; p<0,001 (n=44).
Pour I'ensemble des comptages (n=87), la corrélation est donc tres élevée
r=0,92 ; p<0,001 (Figure 36).

35 y =0,91x + 0,93

r2 =0,83 °
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Figure 36 : Régression orthogonale entre deux passages sur un méme transect.
La taille des cercles est proportionnelles au nombre de fois ol on trouve chaque combinaison.
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Le nombre de papillons observés lors d’un passage est semblable a celui
obtenu lors d’un deuxieme passage effectué quelques minutes plus tard
indiquant une faible variabilité et donc une bonne précision des mesures.

IV.9.5 - L'ANALYSE DE LA DENSITE DES POPULATIONS DE
MACULINEA

Apres plusieurs études pilotes, une des caractéristiques des populations de
Maculinea réside dans le fait que le nombre de contacts pour des longueurs
de transect d’une centaine de metres est relativement faible. Ceci implique
une multiplication du nombre de transects ou une augmentation de la
longueur de ces transects. Etant donné la configuration de certaines stations
et la sédentarité des individus, il n’est pas toujours possible d’augmenter la
longueur des transects ou de multiplier leur nombre.

En effet, les stations a Maculinea que nous avons prospectées sont plus ou
moins vastes et plus ou moins "hétérogenes”. Nous qualifions ici par
hétérogene les stations dont les structures végétatives sont a différents
stades évolutifs et ne présentent donc pas le méme faciés. A l'inverse, une
station "homogéne" présente une végétation "uniforme" c'est a dire des
groupements floristiques semblables. Pour les Maculinea évoluant dans des
milieux ouverts homogénes de faibles surfaces, I'effet lisiére est conséquent
et les individus occupent l'intégralité de la zone. Dans les milieux ouverts,
toujours homogenes, mais de grandes superficies il semble que les
individus se maintiennent préférentiellement en bordures des stations.
Enfin, lorsque le milieu est hétérogéne et donc composé d'une mosaique de
zones ouvertes et de zones plus ou moins embroussaillées, I'effet lisiere est
accru et les individus se répartissent souvent sur I'ensemble de la station.

La structure du milieu et le comportement du Maculinea posent donc un
probleme pour le suivi. Dans le cas de stations de faibles surfaces, abritant
souvent de faibles effectifs, il est difficile voire impossible de placer des
transects d'une longueur suffisante ou de multiplier le nombre de ces
transects. Pour les stations de grandes surfaces, un échantillonnage
systématique est souvent trop contraignant et I'emplacement des transects
sera subjectif puisque I'on choisira d'échantillonner les zones favorables au
Iépidoptere. Enfin, lorsque le milieu est hétérogene, il faut wveiller a
découper les transects selon le type de végétation traversé ce qui limite
parfois considérablement la longueur des transects et donc le nombre de
contacts.

Une facon de surmonter ce manque de données consiste a regrouper les
données récoltées, par les mémes observateurs, dans un méme habitat mais
a des dates différentes afin d'obtenir une bonne estimation de la fonction de
densité des probabilités de détection.

La méthode d'échantillonnage effectuée en 1996 et 1997 ne permettant pas
d'extrapoler les résultats sur une surface autre que celle échantillonnée, les
estimations de densité sont considérées comme des indices. Bien que
difficile a mettre en place lorsque la superficie des stations est importante,
nous avons alors voulu tester un échantillonnage systématique de certaines
zones. Nous avons donc modifié le protocole en 1998 en échantillonnant,
sur les marais de Lavours et de Chautagne, de grandes surfaces. Les résultats
sont sans doute plus conformes aux densités que lI'on pourrait attendre a
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I'échelle de la station mais il est évident qu'un tel suivi prend beaucoup de
temps et limite le nombre des prospections. Il faut prés d'une heure et demi
pour parcourir le transect, long d'environ 2 kilométres, de la station 2 du
marais de Lavours. Les conditions défavorables pour I'observateur telles que
le soleil, la chaleur, les difficultés de déplacement, les moustiques, les taons,
la fatigue et parfois le faible nombre d'animaux provoquent une
diminution de la concentration. Il faut donc trouver un compromis entre
des transects de courtes distances et le nombre de transects a parcourir.

Une bonne estimation des densités ne peut s'accomplir que sous certaines
conditions. L'hypothése nécessitant que tous les papillons se trouvant sur la
ligne de marche soient détectés semble respectée. Une seule personne peut
parcourir les transects mais elle peut rapidement étre débordée puisqu'il lui
faut a la fois détecter les individus et noter les observations ce qui n'est pas
toujours aisé surtout lorsque le nombre d'individus devient important. En
cas d'obligation, nous recommandons l'usage d'un dictaphone qui permet
de ne pas perdre de vue les individus susceptibles de s'envoler. Il est donc
souhaitable qu'il y ait deux personnes pour effectuer les relevés : une
personne peut se charger des observations et l'autre de la transcription des
données ou alors chaque personne se concentre sur l'observation d'un des
deux cOtés du transect ce qui permet un champ de prospection plus large.
Sauf cas exceptionnels, nos comptages ont été effectués par deux
observateurs différents et il y a donc peu de chances que des papillons situés
sur la ligne de marche aient été oubliés. Certains relevés ont méme pu étre
réalisés par trois personnes : deux observateurs et un script. Il est clair que
dans ces conditions I'nypothése qui veut que g(0)=1 est respectée mais cela
peut fausser I'nypothése qui consiste a mesurer les distances précisément.
En effet, selon les observateurs, les distances perpendiculaires risquent d'étre
surestimées ou sous-estimées et plus les observateurs sont différents, plus
les imprécisions sont grandes. Le suivi idéal nécessite donc la présence de
deux personnes, l'observateur étant toujours le méme chaque année.
Toutefois, les imprécisions dans les mesures, générées par la présence
d'observateurs différents, sont dans notre cas amoindries par deux facteurs.
D'une part, nos distances d'observations sont courtes et donc plus faciles a
estimer que si nous devions travailler a I'échelle de la centaine de metres et
d'autre part, nous avons regroupé nos données en intervalles de distances
de 1 metre. Bien que les estimations basées sur des données regroupées en
classes soient généralement moins précises (BUCKLAND et al., 1993), ces
regroupements ne semblent pas avoir d'effet ni sur le coefficient de
variation et ni sur le pourcentage de biais pour certains modéles
(SOUTHWELL & WEAVER, 1993).

Une autre hypothese essentielle consiste a détecter les individus dans leur
position initiale. On peut vérifier cette hypothése en analysant les
histogrammes donnés par le logiciel DISTANCE. Si la premiére barre de
I'histogramme est plus basse que les suivantes cela signifie qu'il y a eu une
fuite des animaux avant leur détection (Figure 37).
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Figure 37 : Exemples d'histogrammes donnés par le logiciel DISTANCE et représentant la
quantité de papillons détectés dans des intervalles de 1m. La courbe donne la fonction de
détection estimée. a) met en évidence un phénomeéne de fuite des animaux avant la détection.
b) sans phénomeéne de fuite.

Un mouvement des individus avant leur détection peut entrainer un
biais dans les estimations. Il faut faire attention au regroupement en classes
de distance qui peut masquer les hétérogénéités. Lorsqu'il y a peu de classes,
il devient difficile de savoir s'il y a eu fuite avant la détection et il faut donc
s'intéresser aux découpages plus fins. Certains de nos histogrammes, issus
des comptages sur la station 2 en 1996, présentent cet aspect sans que le
phénoméne soit trées marqué. Les mouvements avant la détection
n‘engendrent un biais que s'ils sont dus a la présence des observateurs. Ce
biais est moins important que celui créé lorsque le mouvement de fuite est
dirigé non pas a l'opposé de la ligne du transect mais vers cette ligne
(BUCKLAND et al., 1993). C'est ce qu'il semble se passer pour les relevés de la
station 3 en 1998 ou on dénote un grand nombre d'observations a proximité
de la ligne. Il n'est pas rare qu'un individu dérangé traverse le transect mais
généralement sa position initiale est bien repérée par les observateurs. Nous
verrons quelle peut étre la cause d'un grand nombre de détections a
proximité de la ligne.

Le double comptage qui peut entrainer une surestimation de la taille des
populations est surtout problématique lorsque les papillons sont nombreux.
Le nombre de Maculinea rencontré sur un transect est rarement élevé et les
individus sont ne sont généralement pas comptés plusieurs fois. Si cela
devait arriver, un nombre restreint de double comptage n'engendre qu'un
biais négligeable (BUCKLAND et al., 1993).

Enfin, pour ne pas biaiser les estimations, il est nécessaire que les
observations soient indépendantes. C'est un probleme qui concerne surtout
les individus qui sont en groupes et dont la taille pourrait influencer la
détection. Cette hypothese peut aussi étre violée quand l'abondance est
élevée et que l'envol de certains individus provoque celui des autres
individus (SHERMAN et al., 1995). Concernant le Maculinea, il y a bien
équiprobabilité des observations.
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Cette méthode semble bien s'appliquer pour les populations de
Lépidopteres a faibles effectifs telles que les populations en voie de
disparition. En effet, dés que le nombre d'individus en vol est important,
plusieurs hypothéses de départ peuvent étre violées.

Concernant le modele le plus fréguemment sélectionné, il apparait que
les estimateurs non paramétriques (séries de Fourier) sont trés robustes et
leur utilisation semble d'ailleurs généralisable (BUCKLAND, 1985). Le modéle
semi-normal ajusté aux cosinus présente également souvent les plus faibles
valeurs d'AIC. Concernant la distance de troncature, nous avons vu que le
choix est important et nous avons donc considéré les criteres de robustesse,
de forme et d'efficacité. En effet, la distribution théorique du nombre
d'observations en fonction de la distance au transect doit suivre fidelement
la distribution des données observées, les écarts entre ces deux distributions
ne doivent pas introduire de biais dans l'estimation des densités et un
modeéle doit produire des estimations précises c'est a dire de faible variance.

e LES AVANTAGES DU LINE TRANSECT

La méthode du Line transect présente plusieurs avantages par rapport a
d'autres méthodes de comptage telles que le Strip transect ou les méthodes
de Captures-Marquages-Recaptures.

Par rapport a la méthode du Strip transect, qui consiste en un
recensement exhaustif des individus sur une surface connue, le Line
transect ne nécessite pas la détection de tous les objets. Un individu non
compté n'introduira pas de sous-estimation systématique de la densité s'il se
trouve en dehors de l'axe de marche de l'observateur (BURNHAM et al.,
1985). En conditions naturelles, la détection de tous les animaux est souvent
impossible et la méthode du Line transect est alors plus efficace et moins
biaisée que celle du Strip transect. Aucune limite d'observation n'est fixée
lorsque I'on pratique le Line transect. La surface d'échantillonnage est donc
plus vaste et les estimations de densité plus fiables. La contrainte consiste de
tout recenser uniquement sur une bande étroite autour de la ligne. Ceci
permet, en théorie, une meilleure flexibilité des périodes de comptage. En
effet, les recensements d'insectes sont fortement dépendants des conditions
météorologiques, les papillons étant actifs surtout lors des journées bien
ensoleillées. Lorsque la température est moins favorable, le nombre
d'individus posé sur la végétation est donc plus important et plus difficile a
détecter et on sera confronté a un certain nombre d'oublis. Si les Maculinea
proches de la ligne de marche sont repérés, ce qui est souvent le cas
puisqu'ils fuient a Il'approche des observateurs, les conditions
meétéorologiques auront moins de conséquences sur le biais de I'estimation.
Toutefois, la précision peut étre affectée si le nombre d'individus détectés est
faible. Sur les quatre dates de comptage effectuées sur la station 3 en 1998,
deux l'ont été durant des journées nuageuses (4 et 5 aolt) ce qui peut
expliguer que nos détections ont essentiellement eu lieu a proximité de la
ligne de marche. Lorsque les conditions météorologiques ne sont pas
optimales, les densités peuvent étre surestimées.

Par rapport a la méthode des Captures-Marquages-Recaptures, la méthode
du Line transect présente I'énorme avantage de ne pas traumatiser les
individus ce qui n'est, bien sar, pas négligeable lorsque I'on travaille sur des
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especes rares. De plus, le Line transect permet un comptage journalier,
rapide. Procéder a des Captures-Marquages-Recaptures sur une journée
demande un travail considérable, I'exactitude des résultats nécessitant un
nombre important de captures. Une méthode plus rapide permet l'analyse
de plusieurs zones. Elle permet également d'avoir un comptage quasi-
instantané, donc sdrement plus précis, éliminant les probléemes
d'émigration-immigration, de mortalité-natalité affectant les populations
d'insectes sur une échelle de temps réduite et pouvant peut étre jouer sur le
nombre d'individus marqués lors d'une procédure de Captures-Marquages-
Recaptures. S'il est possible de retrouver les cadavres des grands
mammiferes afin de les comptabiliser comme recapture, on imagine le biais
gue peut engendrer la mortalité chez les papillons. Il existe bien des modeéles
de Captures-Marquages-Recaptures qui tiennent compte de la mortalité mais
ceci entraine également un biais supplémentaire. La méthode du Line
transect semble donc plus rapide et plus souple a appliquer que la méthode
des Captures-Marquages-Recaptures. Cependant, il ne faudrait pas que cette
souplesse et cette rapidité soient altérées par l'installation des transects qui
est susceptible de provoquer un biais et une perte de temps pour le
gestionnaire. En effet, la pose des transects, juste avant chague comptage, est
un probleme puisqu'elle génere une perturbation. La végétation étant
souvent assez élevée, le passage des observateurs lors de la mise en place des
transects provoque un dérangement et l'envol des papillons. La solution
idéale serait de laisser les transects sur place ou de les installer plusieurs
heures avant le comptage. Sans un stress preéalable, il serait plus facile de
détecter les individus dans leur position initiale. Pour un suivi sur le long
terme, il est recommandé de marquer précisément les transects et sur un
long parcours, il est nécessaire que le tracé soit déja en place lors des relevés.
Ceci peut poser un certain nombre de problemes puisque la visualisation du
transect par des cordes est a proscrire a cause des animaux (zones de
paturage, passage de sangliers, chevreuils...) et un marquage par des piquets
n'est pas toujours efficace dans les zones embroussaillées et génant lors des
fauches ou broyages.

Si on ajoute que le Line transect ne nécessite aucune condition
particuliére sur la répartition spatiale des animaux, cette méthode de
guantification permet donc un assouplissement de I'hypothése de
I'exhaustivité  du  recensement (BURNHAM & ANDERSON, 1984).
L'agrégativité des individus augmente la variance de I'estimation mais ne
biaise pas les estimations.

e LES CONTRAINTES DU LINE TRANSECT

Il existe toutefois un certain nombre de contraintes a cette méthode. La
principale concerne le nombre de décisions qu'il faut prendre : les objets
sont-ils des individus ou des groupes d'animaux ; l'analyse est-elle plus
fiable lorsque I'on utilise des mesures exactes ou lorsque I'on regroupe les
données en classes ; pour les données groupées, quel nombre d'intervalles
de distances faut-il utiliser ; faut-il tronquer les données ; quel estimateur
faut-il choisir... ? Ce sont autant de questions auxquelles il est parfois
difficile de répondre et auxquelles il est nécessaire de réfléchir avant toute
analyse. La méthode du Line transect est une méthode dont le recueil des
données peut étre relativement long et I'analyse assez lourde.
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Un suivi par la méthode du Line transect nécessite de s'adjoindre d'un
personnel compétent, sérieux et motivé pour réduire les erreurs humaines.
Pour cela, une formation préalable des observateurs est indispensable et
consiste a reconnaitre les azurés des autres papillons par leurs couleurs,
leurs déplacements, a identifier les différentes espéces de Maculinea mais
également a s'entrainer a estimer les distances.

e QUELLE METHODE CHOISIR ?

Le Line transect est une méthode de suivi qui permet un ajustement des
différences de détection parmi les sites. Un certain nombre de facteurs
affectent cette détection comme la mobilité des especes ou la structure de la
végétation. Les méthodes de transects dites classiques ou non ajustées sont
spécifiques aux especes et aux sites. Les indices sont des mesures relatives
d'abondance mais comme la possibilité de voir des papillons dépend de
facteurs de détection dépendant du site, une proportion de papillons vus
dans un site peut ne pas étre égale a la proportion vue dans un autre site.
Par exemple, si deux sites ont le méme indice mais qu'un site a une
végeétation plus ouverte que l'autre, la densité sera différente (plus basse)
puisque la proportion de papillons vus dans ce cas est meilleure. Toutefois,
en utilisant la méthode de POLLARD-YATES, les différences dans la structure
de la végétation sont amoindries puisque l'on suit seulement une bande
étroite. Le placement subjectif de la ligne peut entrainer un biais dans les
indices quand cette méthode est utilisée.

La méthode du Line transect permet, contrairement aux indices relatifs
d'abondance, d'estimer une densité c'est a dire un effectif ramené a une
unité de surface. Ceci peut s'avérer étre un avantage (connaissance des
amplitudes de variation des densités) mais également un inconvénient. En
effet, la densité par unité de surface peut n'avoir aucune réalité biologique.
La notion de densité est intimement liée a celle de la répartition spatiale des
individus dans la population. Par exemple, pour un effectif de population
constant, la densité de la population peut énormément varier si les
individus se répartissent selon un gradient. En fait, les notions de densité et
d'effectif ne correspondent que dans le cas d'une répartition aléatoire des
individus. Nous avons vu que les papillons ont tendance a se maintenir
dans des zones privilégiées biaisant alors le calcul des densités. De plus,
suivre la méme ligne chaque année pose le probléeme de ne pas pouvoir
évaluer un éventuel changement de répartition a l'intérieur de la zone.
L'échantillonnage stratifié peut permettre d'atténuer ces problemes de
répartition spatiale mais reste néanmoins plus ou moins subjectif. Seul
I'échantillonnage exhaustif de la zone d'étude peut permettre de calculer
une densité moyenne des différents transects qui sera alors considérée
comme représentative de I'effectif.

En définitive, les indices relatifs d'abondance constituent un moyen facile
et rapide de suivre les variations relatives d'effectifs au sein d'une méme
population au cours du temps et semblent suffisants pour les gestionnaires
qui souhaitent connaitre la tendance de cette population. Par contre, s'il
importe de comparer des densités de population (ainsi que la précision de
leur estimation) dans des sites d'études différents, on privilégiera la
méthode du Line transect.
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CHAPITRE V
DISCUSSION

Les populations de Maculinea sont entiérement dépendantes de la
répartition spatiale de leurs hoétes et leur maintien passe par une gestion
adéquate de cette répartition. Si un héte devient trop rare ou absent durant
seulement une ou deux saisons, les populations de Maculinea peuvent
disparaitre d'un site (THOMAS, 1980).

V.1 - LA DENSITE DES PLANTES-HOTES

Selon leur intensité, les perturbations du milieu par la fauche ou le
paturage jouent un réle plus ou moins favorable sur la densité des plantes-
hotes. Par exemple, le paturage extensif, tel qu'il est effectué sur le marais de
Lavours, entraine une diminution progressive des pieds de sanguisorbes et
de gentianes (MAICHRZAK, 1992 ; MORAND et al., 1998) (cf. annexe VI). La
tendance a I'incompatibilité entre une gestion pastorale par les herbivores et
le maintien du systéme Maculinea - Sanguisorba (Gentiana) - Myrmica
(MORAND et al., 1994) est confirmée.

L'utilisation de machines agricoles pour ouvrir le milieu sur les stations
2 et 3 du marais de Lavours semble, dans un premier temps, provoquer une
augmentation de la densité des plantes-h6tes mais nous n'avons pas assez
de recul pour déterminer I'impact a long terme. Méme si la pratique, depuis
de nombreuses années, de la fauche annuelle dans les prairies du marais de
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Chautagne semble permettre le maintien d'une densité élevée de
sanguisorbes, a long terme la sanguisorbe ne supporte ni I'exploitation
intensive ni  lI'amendement de ses surfaces. Un fauchage régulier et
pluriannuel se traduit par la diminution de la taille des plants, par une
diminution progressive du nombre de pousses floriferes, puis par la
disparition de la plante (THOMAS, 1984a).

A l'inverse, un embroussaillement trop intense du milieu est également
néfaste au développement de ces plantes. Nous avons pu le Vérifier a
plusieurs occasions :

- dans la station A du marais de Chautagne ou, dans la partie des transects
qui échantillonne la lande arbustive riche en molinie, le nombre de
sanguisorbes est trés faible par rapport a la zone de fauche,

- dans la station 3 du marais de Lavours et plus précisément dans la partie
du transect F placée dans la zone en défens ou, sans intervention, le nombre
de sanguisorbes diminue progressivement,

- dans la station 1 du marais de Lavours ou l'arrét du paturage extensif
permet le développement de gros touradons d'herbes (molinie, carex, choin)
qui, sans prélevement de matiere, "étouffent” progressivement les autres
plantes dont la sanguisorbe. L'ombre provoquée par ces grosses touffes
herbacées défavorise certainement le développement au printemps de la
rosette de la sanguisorbe et I'empéche de monter. Il est toutefois
remarquable que le nombre de sanguisorbes ait chuté d'une maniere aussi
significative entre 1994 et 1996 passant de 2 sanguisorbes/mz a 0,37

plantes/m2. Il est probable que la réduction du nombre de pieds de
sanguisorbes, suite a une absence de gestion, est plus ou moins rapide selon
les caracteres physico-chimiques du sol de chacune des stations. Il ne

faudrait pas en déduire trop rapidement que la sanguisorbe peut devenir
limitante apres seulement quelques années sans interventions.

V.1.1- LA DENSITE DES SANGUISORBES

Nous avons mis en évidence une fluctuation inter-annuelle de la densité
en sanguisorbes. Le nombre élevé trouvé dans toutes les stations en 1997
suggére que certains parametres (conditions météorologiques, durée
d'inondation, hauteur de la nappe phréatique..) peuvent jouer un role
important dans le développement et la phénologie de cette plante. Il serait
toutefois erroné de penser que plus le nombre de plantes-hotes est éleveé,
plus le nombre de papillons est important I'année suivante. Si on observe
les résultats de la station 3, on s'aperc¢oit que l'augmentation de la densité
des sanguisorbes entre 1996 et 1997 coincide avec I'augmentation du nombre
des adultes entre 1997 et 1998. On pouvait alors se demander si le nombre
élevé de sanguisorbes en 1997 a engendré une meilleure distribution des
pontes et ainsi une meilleure densité de papillons I'été suivant. Sur la
station 2, malgré une forte augmentation du nombre de sanguisorbes en
1997, la densité en Maculinea reste a peu pres stable entre 1997 et 1998. Les
fluctuations annuelles de la densité des plantes-h6tes n'occasionnent donc
pas obligatoirement une plus forte densité de papillons. La densité de
sanguisorbes au metre carré a sans doute moins d'importance que leur
répartition spatiale. ELMES & THOMAS (1987b) précisent méme que les
plantes nourriciéres doivent étre assez dispersées car si elles sont trop
concentrées, les femelles risquent de pondre sur des plantes tres proches les
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unes des autres et les chenilles seront recueillies par un trop petit nombre de
fourmiliéres et mourront de faim aprés avoir épuisé les réserves du
couvain (cf. annexe I, page 193). La taille des populations de papillons peut
donc étre limitée par une densité excessive mais également par une densité
trop faible. S'il est vrai que Maculinea nausithous est une espece qui se
concentre fréquemment sur de petites surfaces n'ayant que quelques touffes
de sanguisorbes, voire parfois pas plus de 2 ou 3 plantes-hotes (GONSETH,
1993), un nombre trop restreint de sanguisorbes peut fortement limiter leur
succes reproducteur et donc la population. Dans ce cas, le nombre de pontes
est trop élevé sur chaque plante et donc potentiellement vulnérables aux
prédateurs et aux parasitoides (cf. annexe I, page 195). De plus, les femelles
ne vont sans doute pas pondre tous leurs ceufs et il y aura un risque de
surexploitation des fourmis-hodtes. Outre ces cas extrémes de densité, il est
possible de trouver de fortes populations de Maculinea dans des sites ou les
fourmis sont abondantes et les plantes-h6tes rares a condition qu'elles
soient correctement réparties (THOMAS et al., 1991). La répartition spatiale
des plantes par rapport aux fourmilieres est primordiale et la densité plutot
secondaire. D'ailleurs, concernant les populations de M. rebeli, il a été
montré que le nombre de plantes-hdtes n'est pas un des paramétres les plus
influents. Ceux-ci sont : la densité des nids de fourmis, le nombre de
papillons élevés par nid et la survie au parasitisme (HOCHBERG et al., 1992).
On pourrait penser que la station 1 du marais de Lavours, avec une densité
de 1 plante tous les 2 ou 3 metres carrés lors des derniéres années, a atteint
une densité défavorable au maintien du Maculinea puisque tres peu
d'individus volent depuis 1996 alors que le nombre de fourmiliéres trouve
est suffisant pour une prospection totale des transects. Toutefois, la densité
n'est sans doute pas le seul facteur puisque le nombre de papillons était
également réduit (jamais plus de 5 ou 6 contacts sur 100 m dans le meilleur
des cas) lorsqu'il y avait 2 plantes/m2en 1994. D'autre part, avec une densité
similaire de sanguisorbes (0,5/m?) dans la station 2, la densité estimée de
papillons I'année suivante atteint 80 individus a I'hectare.

V.1.2 - LA DENSITE DES GENTIANES

La découverte de M. alcon sur le marais de Lavours ayant eu lieu au cours
de I'été 1998, un comptage des gentianes a été effectué le long des 2 260 m de
transect servant au comptage du Maculinea sur la station 2. Le premier
comptage a eté effectué le jour ou nous avons découvert les ceufs de M.
alcon. Nous avons échantillonné les plantes sur une surface de 10 m de part
et d'autre de la ligne du transect. Le 4 ao(t 1998, 76 plants sont recenseés le
long du transect dont la plupart au sud de la station. Cette date correspond
au début de la floraison des gentianes pneumonanthes. Le nombre moyen
de tiges florales par pied est de 1,53+0,89. Deux semaines plus tard, la
gentiane a fleuri sur toute la station avec notamment plus de cent contacts
par 100 m de transect dans la partie sud. Le nombre moyen de tiges florales
est de 1,57+0,89. Il en résulte que, sur cette station, la gentiane commence a
fleurir début aolt mais atteint un développement optimal lors de la
deuxiéme quinzaine d'aodt. Ceci explique que la période de vol de M. alcon
est décalée par rapport aux autres especes. Un suivi plus approfondi doit étre
envisagé car nous ne pouvons actuellement pas savoir si la répartition
spatiale de la gentiane est en adéquation avec le maintien de M. alcon.
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En général, les gentianes doivent présenter une densité raisonnable pour
réduire la compétition densité-dépendante lors des 3 premiers stades
larvaires. Suite a l'abaissement des nappes phréatiques et/ou une gestion
inadaptée, les populations de gentianes pneumonanthes sont souvent
petites et fragmentées. L’abaissement des nappes phréatiques provoque une
réduction de ces populations en les confinant aux zones topographiques les
plus humides et donc les plus basses. Outre la fragmentation des
populations, ce phénomeéne augmente la durée d'immersion des plantes
lors des périodes de fortes inondations entrainant leur mortalité ou
I'inhibition de la floraison I'été suivant d’ou un nombre réduit de boutons
pour la ponte (WYNHOFF et al., 1996). De plus, afin d'échapper a la noyade
suite aux inondations de longue durée des zones les plus exposées, les
fourmis vont éviter ces secteurs a gentianes pneumonanthes (BOOMSMA &
ISAAKS, 1982) (cf. annexe I, page 185). Une végétation trés ouverte, voire un
sol dénudé, permet une régénération optimale des populations de gentianes
(OOSTERMEIER et al., 1994). Il est important que les plantes soient
vigoureuses et présentent un bon nombre de boutons car il existe une
corrélation entre le nombre d'ceufs déposés et le nombre de boutons
présents (SCHEPER et al., 1995). S'il est préférable que les ceufs des especes
prédatrices du couvain soient pondus sur des plantes assez distantes les
unes des autres afin que les chenilles soient recueillies dans des fourmiliéeres
différentes, les ceufs des especes coucou peuvent étre pondus en grand
nombre sur une méme plante. De par leur comportement, plusieurs
chenilles de M. alcon peuvent étre adoptées par une méme fourmiliére.

V.2 - LA REPARTITION SPATIALE DES PLANTES-HOTES ET DES
FOURMILIERES-HOTES

V.2.1- LA DISTRIBUTION DES PLANTES

Nous avons mis en évidence que le nombre de sanguisorbes dans les
transects d'une méme station (excepté la station 1) varie notablement.
Pourtant, ces transects sont parfois tres proches les uns des autres. Ceci
suggere que sur des placeaux d'environ 50 m2, il existe une structure forte
dans la répartition spatiale des sanguisorbes. En fait, quelle que soit la
perturbation subit par la végétation, le calcul des indices de distribution
spatiale (Indice de Dispersion, Indice de Contagion Vraie, Statistique de
RIPLEY) montre que la sanguisorbe est une plante qui ne se répartit pas de
maniére aléatoire dans son environnement. A lI'échelle du transect, la
répartition des individus est variable selon les transects et selon les années
mais, a chaque fois, présente une structure caractéristique. Si l'on parvient
parfois a décrire cette structure type (agrégats, plaques, gradient, etc.), il est
souvent difficile d'en dégager une image précise, la dispersion pouvant étre
complexe et résulter de plusieurs phénomeénes différents. A une échelle
plus fine, les sanguisorbes forment des agrégats sur des surfaces s’étalant sur
une surface de 1 a 2 m2. Dans certains cas, le phénoméne de contagion
apparait pour des tailles de placettes de seulement 0,25 m2. La encore, la
taille des agrégats semble indépendante du mode de gestion du milieu. La
statistique de RIPLEY, qui utilise comme information la distance entre les
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individus, dégage souvent une agrégation des individus lorsque le rayon
d'investigation est de 1 m. Ceci est une conséquence de la biologie de la
plante dont le rhizome souterrain porte des bourgeons permettant une
reproduction végétative. Nous avons également montré que, lorsque le
nombre de plantes est élevé, celles qui poussent dans une placette ont
tendance a repousser dans la méme placette I'année suivante. L'extension se
fait a partir des pieds déja présents c'est a dire des noyaux préexistants.

Il convient alors d'analyser la maniere dont se répartissent les
fourmiliéeres dans le milieu et notamment si elles sont spatialement
corrélées avec les sanguisorbes.

V.2.2 - LA DISTRIBUTION DES FOURMILIERES

Elle va dépendre des exigences écologiques de chacune des especes de
Myrmica qui ne vivent que sous des conditions environnementales bien
particuliéres.

e LES EXIGENCES ECOLOGIQUES DES MYRMICA-HOTES

Myrmica rubra préfere les zones broussailleuses tandis que M. scabrinodis
préfere les milieux herbacés plus ouverts (ELMES & THOMAS, 1987a). Le
milieu de prédilection de M. ruginodis est intermédiaire puisque I'on
trouve rarement cette espece dans les milieux découverts et ensoleillés mais
exige des sols bien plus secs et plus perméables que M. rubra (BERNARD,
1968). Pour les piégeages et la recherche des fourmilieres en milieu ouvert, il
n'est donc pas surprenant de constater que M. scabrinodis est plus abondant
que M. rubra. Dans les parcelles non perturbées durant quelques années
(station 2 en 1994), il est alors étonnant de ne pas trouver plus fréguemment
M. rubra. Dans les transects 1 et 2 de la station A du marais de Chautagne,
gui sont placés en partie dans une lande qui évolue naturellement depuis de
nombreuses années, l'espece trouvée majoritairement reste M. scabrinodis.
Toutefois, on trouve quelques fourmiliéres de M. rubra alors qu'il n'y en a
aucune dans la partie fauchée. On remarque également que I'évolution
spontanée de la végétation et donc l'absence de perturbation dans la station
1 est défavorable a toutes les espéces de Myrmica qui régressent
progressivement en faveur de Lasius sp.

Suite au broyage de la végétation de la station 2, le nombre de pieges
attirant M. rubra chute progressivement. Le milieu est alors relativement
ouvert et l'insolation élevée. Le nombre de pieges vide augmente. Dans la
station 3, la fauche a eu lieu entre I'été 1996 et I'été 1997. Il est normal
d'observer un décalage d'une année dans la diminution du nombre de
pieges attirant M. rubra. En effet, c'est durant I'été 1997 que cette espéce, qui
se développe préférentiellement dans les milieux ombragés, a dQ subir une
insolation élevée défavorable a son développement et perceptible I'année
suivante. M. scabrinodis, espece des milieux ouverts, profite par contre de
conditions optimales en 1997 pour s'implanter ce qui explique le fort
pourcentage de ces fourmis piégées en 1998.

Les milieux de prédilections des Myrmica ont été etudiés (ELMES et al.,
1998), et nous nous attendions a trouver plus de M. rubra dans les milieux
broussailleux. Nous avons vu que, si effectivement on trouve plus cette
espece dans les milieux embroussaillés que dans les milieux prairiaux, elle
se développe néanmoins essentiellement dans les bois ou elle est
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abondante. Il y a donc plus de nids de M. rubra en bordure de prairie dans les
haies boisées. Le choix des inflorescences par les femelles Maculinea
nausithous pour la ponte étant indépendant de la présence de fourmis-hotes
(THOMAS et al., 1989) et étant donné qu'elles ne pondent pas uniquement en
bordure de prairie, on peut se poser la question du devenir des ceufs. Les
nids de Myrmica rubra sont souvent creusés dans le sol et seuls quelques
uns sont surmontés d'un solarium. On imagine aisément la difficulté a
repérer ces fourmiliéres et un certain nombre a pu étre oublié. Cependant, le
piégeage détecterait cette espéce si elle était présente en milieu de prairie. Il
serait intéressant de connaitre la proportion d'ceufs pondus proche de la
lisiere et celle des ceufs pondus en pleine prairie. Il est malheureusement
impossible de compter les ceufs de Maculinea nausithous pondus
profondément dans les inflorescences de la sanguisorbe. De toute facon, soit
la distance de prospection de M. rubra est beaucoup plus élevée que celle
supposée soit il y a une forte mortalité des chenilles ce qui pourrait
expliquer les faibles densités en Maculinea nausithous.

Chaque espéce est donc adaptée a un milieu sélectionné essentiellement
selon les facteurs d'insolation, de température ou d'hydrologie (cf. annexe I,
page 186). Bien entendu, certains habitats sont soumis a de grandes
variations de température et peuvent donc supporter plusieurs espéces de
Myrmica. Il est surtout surprenant de ne pas avoir capturé plus de M.
ruginodis. A l'intérieur d'un habitat, les zones de nidification peuvent étre
plus ou moins convenables et donc limitées. Cette disponibilité des
emplacements jouera sur la densité des nids et les colonies auront tendance
as'agréger. Les zones favorables aux fourmis sont probablement distribuées
en patchs dans la plupart des habitats. Les colonies sont souvent rassemblées
indiquant qu'il existe des zones plus propices que d'autres a la nidification
(ELMES, 1974b). Dans les prairies seches paturées, chague nid peut former
une structure plus ou moins permanente tandis que dans la bruyére et les
marais, la situation est plus intermédiaire. Des nids, et particulierement
ceux exposés dans les touffes d’herbe, persistent pendant de nombreuses
années mais la plupart sont temporaires (ELMES, 1978).

e LA COMPETITION INTERSPECIFIQUE CHEZ LES MYRMICA

L'analyse de la distribution spatiale de la plupart des colonies d'insectes
sociaux tend & montrer une structure réguliere indiquant une compétition
entre les colonies (ELMES, 1974b). Un facteur essentiel dans la distribution
spatiale des fourmiliéres est donc la taille du territoire de chaque espéce.
Pendant longtemps, pour toutes les espéces de Myrmica, la distance de
prospection autour du nid était estimée a environ 2 meétres ce qui
correspond a une aire moyenne de prospection d'environ 12 ma2. Si cela
s'avere exact pour un bon nombre d'espéces, il est maintenant admis que M.
rubra et M. ruginodis peuvent affourager a plus de 8 meétres de leur nid
(THOMAS, comm. pers. ; ELMESet al., 1998). Plusieurs espéces appartenant au
genre Myrmica peuvent vivre dans un méme biotope! et les territoires de
prospection se chevauchent fréguemment. Il est alors commun de trouver

1 M. rubra et M. scabrinodis peuvent nidifier a quelques centimeétres I'une de l'autre et
présentent la méme éthologie.
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des colonies de Myrmica, méme d'espéces différentes, nichant proches les
unes des autres, coexistant méme parfois sous la méme pierre. Cette
association peut étre poussée au point d'observer dans un méme nid des
ouvriéres appartenant a deux especes différentes. Les relations peuvent alors
étre une simple cohabitation, un parasitisme ou un commensalisme.
D'ailleurs, lors de I'exploration d'un nouveau territoire par les ouvriéres, le
recrutement des congénéres n'est, dans un premier temps, pas spécifique
(PASSERA, 1984) (cf. annexe |, page 188). Chaque espéce répond a la trace
chimique laissée sur le sol puis, lorsque I'effet des composés s’est évaporé,
les fourrageuses manifestent un comportement d’exploration et de
marquage spécifiqgue. Le méme milieu peut donc étre prospecté par
différentes espéces de Myrmica et chacune peut rencontrer une larve de
Maculinea qui ne sera pas forcément adoptée par la bonne espéce pouvant
provoquer une augmentation de la mortalité des papillons.

La capacité des fourmis a préserver un territoire varie entre les genres.
Des especes défendent fortement un territoire alors que d’autres ne
défendent pas les limites physiques mais la source de nourriture. Enfin,
certaines espéces, comme Myrmica, défendent seulement leur nid et
éviteront généralement les conflits territoriaux méme si quelques luttes
intra et interspécifiques peuvent étre observées aux alentours des nids?
(THOMAS & W ARDLAW, 1992). Contre les especes dominantes, les ouvriéres
Myrmica défendent uniguement leurs nids alors qu’elles défendent les
sources de nourriture contre les congénéres et les especes moins
dominantes. Les mécanismes des stratégies de compétition entre différentes
espéces de fourmis sont trés complexes. Deux espéces peuvent ne pas étre en
compétition pour la nourriture mais étre en concurrence pour un
territoire2. Dans la plupart des biotopes, il existe une forte compétition
interspécifique pour I'emplacement des nids (BRIAN, 1952a,b). Des conflits
pour la conquéte de territoires ou de nids sont alors fréquemment observés.
Lasius niger est une espece pionniére supportant bien les pressions
anthropogenes tandis que Myrmica rubra semble plus compétitive a long
terme si les conditions écologiques lui conviennent. Celle-ci pourra donc
supplanter peu a peu sa concurrente avec le temps mais le mécanisme de
remplacement est inconnu (CzECHOWSKI, 1985). Trés souvent, afin d’éviter
toute concurrence, les espéces se partagent I’environnement spatialement
ou temporellement. Le mode de prospection peut également étre tres
différent : si L. niger utilise toujours les mémes pistes pour trouver sa
nourriture, M. rubra se caractérise par ses capacités a trouver trés
rapidement des sources de nourriture et a sa grande vitesse de recrutement.
Une nouvelle source de nourriture sera donc tres rapidement localisée et
exploitée par M. rubra alors que L. niger arrivera plus tard méme si la source
de nourriture est située plus prés de son nid. M. rubra a dG affiner sa
rapidité d’exploitation des ressources puisqu’en cas de présence commune
sur un site, L. niger délogera systématiquement M. rubra (CZECHOWSKI,

L1l existe une ségrégation entre M. rubra et Lasius flavus donc probablement une compétition
entre ces deux especes. La méme tendance s'observe entre M. ruginodis et L. flavus tandis que
M. scabrinodis et M. sabuleti sont des prédateurs de L. flavus (ELMES, 1974b).

2 Comme c'est le cas entre Lasius niger et Myrmica rubra.
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1985). Il y a également une séparation temporelle des deux especes puisque
le maximum d’activité de L. niger se situe au mois de mai alors que celui de
M. rubra se situe en juillet-aoGt. Dans certains cas, pour diminuer la
compétition entre deux genres, les actions de chasse et de récolte peuvent
étre nocturnes pour une espéce et diurnes pour l'autre. Ce sont toutes ces
raisons qui ont probablement permis au genre Myrmica de développer des
relation avec les chenilles des papillons.

Les genres Formica et Tetramorium sont dominants par rapport a
Myrmica et si les colonies de Myrmica sont admises a [I'intérieur des
territoires des Formica (SAVOLAINEN & VEPSALAINEN, 1990), elles sont
excluent des territoires de Tetramorium (BRIAN et al., 1965). En prairies
séches, certaines observations font état de jeunes larves de Maculinea  rebeli
récupérées par T. caespitum mais sGrement pour étre mangées (THOMAS et
al., 1989). La compétition territoriale n'est généralement pas corrélée avec la
taille des ouvriéres. Les colonies de Myrmica sont tolérées dans les
territoires des espéces de Formica de plus grandes tailles et ont du mal a
nidifier dans les territoires de T. caespitum et L. niger dont les ouvrieres
sont de tailles similaires.

e LA COLONISATION DE NOUVEAUX SITES

La répartition spatiale des fourmiliéres peut s'expliquer, en partie, par le
mode d'essaimage des individus sexués. Les vols nuptiaux de toutes les
populations de Myrmica se produisent de juillet a septembre suivant leur
localisation biogéographique. lls sont généralement locaux et s’effectuent a
guelques centaines voire méme parfois seulement quelques dizaines de
metres du nid (ELMES et al., 1998). La colonisation de nouveaux habitats
éloignés et donc isolés passe par la fondation de colonies par des reines alors
gue dans les milieux contenant déja des populations de Myrmica ce
phénomene est assez rare. En effet, ces fourmis sont capables de coloniser
rapidement un nouvel emplacement par fragmentation, bourgeonnement
puis séparation de la colonie parentale (JA THOMAS, 1995b).

L'étude du piégeage des fourmis nous montre qu'il y a peu de variations
intra-annuelles. Les pieges étant placés rigoureusement au méme endroit, il
est possible de voir qu'il n'y a quasiment pas de changement d'espéces entre
deux dates de piégeage. Il est parfois possible de voir des espéces de
Formicinae s'installer et dominer les Myrmica mais il est rare de trouver en
méme temps deux espéces de Myrmica sous le méme piége a la méme date.
Lorsgu'au cours d'un été un piege attire deux espéces, c'est une espece qui
est capturée puis l'autre. Toutefois, les quelques changements d'especes
entre deux dates de piégeage laisse supposer soit qu'il existe une compétition
pour la nourriture entre les colonies les plus proches de la ressource soit que
certaines colonies se déplacent et changent I'emplacement de leurs nids au
cours d'un été. De nouveaux habitats peuvent rapidement étre colonisés au
printemps et en été alors que le transport du couvain est rare en automne
(LEONARD & HERBERS, 1986). Concernant les variations inter-annuelles, un
piége attire souvent, d'une année sur l'autre, la méme espece mais d'une
part, il n'est pas évident que ce soit la méme colonie qui soit concernée et
d'autre part, le fait que certains pieges attirent une autre espeéece l'année
suivante confirme que la composante "fourmiliére" évolue rapidement. Le
marquage des fourmilieres montre effectivement qu'un bon nombre de
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nids ne présente plus d'activité d'un été a l'autre alors que, chaque année,
de nouveaux nids s'implantent. D'une année sur l'autre, les déplacements
des colonies sont donc fréquents et il arrive que de nombreuses fourmiliéres
changent d'especes (THOMAS, 1984a). Une étude montre que, sur un site
riche en Myrmica sabuleti, pres de 70% des colonies sont remplacées par une
seconde colonie de M. sabuleti I'été suivant et qu'environ 15% sont
remplacées par M. scabrinodis alors que cette espéce est peu abondante
(THOMAS & W ARDLAW, 1992). Ceci peut avoir une conséguence sur la
survie des Maculinea. Lorsqu'elles changent d'emplacement, les ouvriéres
peuvent quitter le nid en laissant la chenille qui mourra de faim. Les
chenilles de Maculinea pouvant entrainer la disparition des plus petites
fourmiliéres, les especes de Myrmica ont peut-étre dQ s'adapter a la pression
de prédation en étant capable de "déplacer"” la colonie.

V.2.3 - L'IMPORTANCE DU MICROCLIMAT

Les especes mais également la taille des colonies sont fortement
dépendantes de la régénération de la végétation (BRIAN, 1972) et s'il semble
évident qu'un ombrage plus ou moins intense peut contribuer a
I'installation de populations spécifiques de Myrmica, il est remarquable de
voir le réle que peut jouer de tres faibles variations dans la hauteur de la
végétation. Le microclimat local a donc une importance particuliere méme
lorsque les wvariations de la structure de Ila végétation semblent
imperceptibles. Par exemple, une augmentation de seulement quelques
centimétres est suffisante pour remplacer complétement M. sabuleti par M.
scabrinodis et inversement (THOMAS, 1979). La modification du microclimat
local va avoir une conséquence sur l'ensemble du cycle. On peut donner
I'exemple de Maculinea  arion qui, pendant plusieurs siécles, a pu se
maintenir sur les prairies les plus exposées ou la végétation est
extrémement rase (JA THOMAS, 1993). Ces milieux étaient maintenus par
I'homme et il semblerait que plusieurs espéces de papillons britanniques
auraient evité I'extinction en se déplacant dans ces refuges. Au cours du
siécle dernier, la culture traditionnelle a été abandonnée en faveur de sous-
bois plus ombragés, de prairies plus hautes et de landes dégénérées qui
provoquent des microclimats plus froids et donc I'extinction de la plupart
des especes thermophiles. Le déclin de M. arion est di a une évolution de
son milieu suite a I'abandon de I'élevage ovin. En Angleterre, le processus
d'extinction a été acceléré par une épidémie de myxomatose qui décima les
lapins transformant spontanément la pelouse seche en une lande arbustive
impropre au développement des fourmis-hétes (JA THOMAS, 1995a,b). De
nos jours, les fourmis-hotes de M. arion ont un habitat plus étendu en
France qu'en Angleterre. En France, la nidification se fait sous une herbe
seche, relativement haute alors qu'en Angleterre, ou la température
moyenne estivale est plus fraiche, les fourmis-hotes sont abondantes
seulement sur les versants sud des zones ou la végétation est rase et donc ou
le microclimat a la surface du sol est plus chaud que sous une herbe haute
(JA THOMAS, 1993). L'habitat de M. sabuleti est donc tres différent et plus
restreint au nord de I'Europe. Le manque de connaissances sur les besoins
spécifiques des fourmis et des plantes-hétes a grandement contribué au
déeclin du papillon. Chaque site d'étude a ses caractéristiques propres et ses
exigences de conservation.
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V.3 - LARELATION SPATIALE PLANTES-HOTES/ M YRMICA-HOTES

Il est indispensable qu'un nombre suffisant de fourmiliéres de la bonne
espece de Myrmica se trouve a proximité des plantes nourricieres pour
gu'une colonie de Maculinea puisse prospérer (ELMES & THOMAS, 1987a).
Les plantes-hotes doivent se trouver dans l'aire de ravitaillement des
fourmis pour que les chenilles aient une forte probabilité d'étre récupérées.
Chaque espece de Maculinea a ses propres exigences concernant la densité de
chacun de leurs hétes. Par exemple, les meilleurs sites a M. arion ont de
fortes densités de Myrmica sabuleti et un nombre de plants de thyms tel que
chaque plante ait un nid a moins d'un métre (THOMAS, 1989).

D'une maniére générale, un habitat suffisamment vaste avec un nombre
de plantes-hotes suffisamment élevée permet aux femelles Maculinea de
pondre sur des plantes différentes alors qu'un habitat réduit entraine de
fortes densités d'eceufs sur un petit nombre de plantes-hotes. En
conséquence, le nombre de nymphes trouvées dans les fourmilieres est
fortement dépendant de la distribution des plantes-hdtes et des
fourmiliéres-hotes. Si la distribution des sanguisorbes est importante pour
le maintien de Maculinea  nausithous, elle doit étre encore plus surveillée
pour M. teleius puisque les femelles ne pondent qu'un ceuf par téte florale
(cf. annexe I, page 180) et les fourmilieres ne peuvent recueillir qu'une seule
chenille d'ou la nécessité d'avoir un grand nombre de fourmilieres et un
nombre de sanguisorbes assez élevé pour la survie de cette espece (FIEDLER,
1990b).

Nous n'avons pas décelé de corrélation entre le nombre de fourmilieres
et le nombre de sanguisorbes comptées dans des placettes de 1 métre carré.
De la méme facon, il n'y a pas de corrélation entre le nombre de
sanguisorbes dans une placette et le nombre de fourmilieres dont les
ouvriéres sont susceptibles de venir prospecter dans ladite placette. Cette
corrélation reste nulle pour des tailles de placettes plus grandes. Toutefois,
on rappelle que I'analyse n'a été effectuée que sur la station 1, le nombre de
fourmiliéres total (épigés et endogés) étant difficile & estimer sur les autres
stations. Sur cette station 1, le nombre de fourmiliéres détectées est suffisant
et réparti de telle maniere que les transects sont entierement prospectés par
les ouvrieres. Les sanguisorbes seront donc nécessairement a proximité d'un
nid. Comme il est fort probable que les fourmis ne construisent pas leurs
nids en fonction des agrégats de sanguisorbes, plusieurs cas de figure se
présentent (Tableau 41).

Tableau 41 : Succes de récupération des chenilles par les fourmis en fonction de la densité des
hotes. Les densités "extrémes" sont exclues.

Densité fourmiliéres-hotes

faible intermédiaire forte

Densit¢ |  faible + ++ +++
Sanguisorba | intermédiaire ++ 4+ e+
officinalis | forte + ++ +++

Le succes de recrutement des chenilles par les fourmis dépend avant tout
d'une forte densité des fourmiliéres-hétes. La récupération des chenilles est
réduite lorsque cette densité est faible. Par contre, le recrutement est
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toujours maximisé lorsque la densité des plantes-hotes est intermédiaire.
Par exemple, les effectifs de Maculinea teleius dépendent plus de la densité
des fourmiliéres d'accueil que du nombre de sanguisorbes présentes et il
existe une relation entre le nombre de nids de fourmis et le nombre de
papillons (ELMES & THOMAS, 1987b). HOCHBERG et al. (1992) ont montré, sur
le systeme Maculinea rebeli - Gentiana cruciata - Myrmica schencki, que les
parametres les plus sensibles pour la population sont : la densité des nids de
fourmis, le nombre de papillons élevés par nid et la survie au parasitisme.
Les paramétres de sensibilité intermédiaires sont : le nombre d'ceufs pondus
par papillon, la survie des ceufs et des chenilles sur les plantes et des
chenilles dans les nids et la surface a explorer par les fourmis pour
rechercher les chenilles. Enfin, les parameétres les moins sensibles sont : le
nombre de plantes par hectare et le nombre moyen de chenilles qu'une
plante peut supporter. La densité et la qualité des fourmilieres-hotes sont
sans doute les facteurs les plus déterminants et sur la plupart des sites, le
nombre et la densité des plantes-hétes ne limitent pas la population des
papillons. Ceci est probablement vrai pour toutes les espéces de Maculinea.

V.4 - LES MODES DE GESTION PRECONISES

De nombreux projets de conservation des papillons ont été réalisés sans
avoir évalué I'état des populations et sans avoir énuméré les menaces
possibles. La définition des menaces peut étre difficile, surtout pour les
especes qui développent des cycles complexes. Par le passé, des modes de
gestion non réfléchis ont conduit a cléturer des prairies pour protéger les
plantes-hétes du paturage mais les populations ont quand méme décliné
suite au développement d'un microclimat particulier induit par une
végétation élevée empéchant l'installation des fourmis (THOMAS, 1983b).
Une gestion inappropriée peut avoir des effets aussi, voire plus néfastes, que
I'absence de gestion. Une action raisonnée de paturage, de fauchage, de
prévention d'invasion des arbustes est donc nécessaire.

La diminution voire la disparition des populations de Maculinea peut
provenir de la régression de I'un des deux ou méme des deux hotes. Les cas
de figures les plus classiquement rencontrés sont i) que les fourmiliéres-
hotes et les plantes-hétes sont trop distantes pour permettre une interaction
i) qu'il y a trop de plantes-hétes par rapport aux fourmilieres-hotes.

Dans le premier cas, soit on cherche a augmenter la répartition spatiale
des fourmis dans des zones ou les plantes poussent soit on étend les plantes
dans I'habitat des fourmis. La gestion est alors généralement localisée donc
délicate. Agir sur les Myrmica nécessite une forte modification du biotope
qui peut avoir des effets non désirés sur la flore et la faune environnante
(JA THOMAS, 1995b). Agir sur la population de plantes a probablement
moins d'impact sur les autres plantes rares et sur les populations d‘animaux
déja présentes mais la recolonisation naturelle d'un site par les plantes-
hotes peut prendre de nombreuses années. Dans le deuxiéme cas, il faut
envisager de créer un environnement favorable a I'extension des colonies
de fourmis existantes. Parfois, la densité des fourmiliéres-hotes est suffisante

131



CHAPITRE V

et convenablement corrélée aux plantes-hétes mais il existe des zones de
forte densité en plantes-hotes et dépourvues de fourmiliéres-hotes. C'est
une situation fréquente pour M. nausithous et, a un degré moindre, M.
teleius pour lesquelles les populations de fourmis sont concentrées en
bordure de haies alors qu'en plein champ on note souvent de faibles
densités en Myrmica et les densités les plus élevées en sanguisorbes. Cette
situation est peut étre la plus facile a gérer car, au lieu de manipuler les
populations de fourmis, il est possible de forcer les individus a pondre sur
les aires désirées en coupant sélectivement les tiges fleuries des plantes-
hotes avant que les papillons n'émergent et ne pondent (ELMES et al., 1998).

e L'IMPLANTATION DE FOURMILIERES

Lors des premiers programmes de conservation du Maculinea, on se
focalisait souvent sur les populations de plantes-hotes et le comportement
de ponte du papillon (ELMES & THOMAS, 1992). Mais les fluctuations des
populations de Maculinea sont désormais souvent attribuées a la densité et
a la répartition spatiale des fourmilieres-hétes (THOMAS, 1980, 91, 95b) ou le
papillon passe 85% de sa vie et poursuit l'essentiel de sa croissance
corporelle. 1l ne faut pas conclure que les plantes-h6tes ne sont pas
importantes mais, contrairement aux fourmilieres, un faible nombre de
plantes ne sera pas forcément une contrainte pour le développement des
papillons. En effet, on imagine aisément qu'une station dont la surface est
entierement prospectée par les fourmis peut ne contenir qu'une faible
densité de plantes-hétes. Il convient donc, dans les stations a sanguisorbes,
de porter les efforts sur la gestion des populations de fourmis en maintenant
ou en développant le nombre des fourmilieres-hétes. La taille de la
population doit étre aussi grande que possible pour réduire les risques
d'extinction dus aux fluctuations aléatoires de I'environnement et a la
stochasticité démographique.

Une méthode consiste, aprés avoir repéré la zone ou se trouvent les plus
grandes colonies, a essayer de reproduire dans l'ensemble du biotope les
conditions qui regnent a cet endroit (ELMES & THOMAS, 1987a). Suivant les
exigences thermiques de l'espéce de Myrmica a favoriser, cela consiste a
modifier I'ombrage ou I'ensoleillement nécessaire en faisant varier Ila
hauteur de la végétation. La colonisation de nouveaux sites ainsi créés peut
étre accélérée en placant des solariums artificiels sous lesquels des reines
fécondées fonderont de nouvelles colonies (LHONORE, 1996). En augmentant
la possibilité d'implantation des fourmiliéres a proximité des agrégats de
sanguisorbes ou de gentianes, on multiplie les possibilités d'adoption des
chenilles par les fourmis. Toutefois, s'il est relativement aisé de jouer sur
des parameétres tels que I'ombrage ou Il'insolation, il est beaucoup plus
délicat de contrbéler les parametres hydrogéologiques et des solariums
artificiels ne seront pas forcément colonisés par I'espece de Myrmica espérée.

Face a une gestion inadaptée de fauchage ou de péaturage par les
herbivores, les populations de plantes-hotes et de fourmiliéres-hétes sont
amenées a subir une forte diminution qui entrainerait des conséquences
certainement non négligeables sur les populations de Maculinea. Le
maintien du cycle du Maculinea passe alors par un plan raisonné de fauche
et de paturage.
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e LE PATURAGE

Sur la réserve de Lavours, le paturage a une action sensible sur les
sanguisorbes et les gentianes (MAIJCHRZAK, 1992 ; MORAND et al., 1998). Des
observations montrent que les sanguisorbes croissent préférentiellement en
association avec les végétaux les plus appétents pour les herbivores et sont
donc plus facilement soumises a la pression des bovins qui, en broutant, les
arrachent. Les vaches consomment également la gentiane. Un fort péaturage,
surtout quand les premiers stades larvaires sont encore sur la plante-hote,
est une menace sérieuse pour les populations de papillons. Il serait donc
préférable de déplacer les animaux sur des sites moins riches en
sanguisorbes et en gentianes lors de la floraison de celles-ci.

Les quelques individus apercus dans les parcs de péaturage ont un
comportement "vagabond" a la recherche de rares sanguisorbes sur
lesquelles ils pourraient pondre ou se nourrir. Les individus se confinent
dans les pare-feux non paturés situés autour des parcs. Il ne faut toutefois
pas rejeter toute action de pastoralisme puisque la station 2, dans laquelle on
a estimé certaines années plus de 200 papillons a I'hectare, est une des
prairies paturées par des chevaux. La pression de péaturage est faible
permettant le développement d'un nombre de plantes-hdtes en adéquation
avec le maintien des papillons. De plus, nous avons vu que l'absence de
perturbation sur la station 1 provoquait une régression du nombre de
sanguisorbes. Compte tenu de la structure de la station, constituée de
nombreux touradons de carex et de molinie dans lesquels les Myrmica
construisent leurs solariums, la gestion la plus appropriée dans les parcelles
présentant un faciés similaire consiste a mettre en place un paturage
extensif. En effet, une action mécanique de fauche ou de broyage risquerait
d'endommager irrémédiablement les fourmiliéres.

Nous conseillons donc un paturage trés extensif, par un nombre limité
d'animaux, qui serait également favorable a Maculinea alcon puisque le
piétinements des animaux ouvre des zones permettant la germination des
gentianes. Il est important de maintenir des zones ouvertes et des zones
recouvrantes au sein d’un méme habitat (OATES, 1995). Le type, la période et
I'intensité du paturage doivent cependant étre adaptés a chaque site
(KOCKELKE et al., 1994).

Il est généralement reconnu que le paturage dans les marais et les prairies
semble étre un type de gestion alternatif pour la conservation des especes et
des communautés rares (DOLEK & GEYER, 1997). De plus, d'un point de vue
biodiversité, quand le paturage est suspendu, il y a souvent un déclin de la
richesse spécifique et une grosse couche de litiere se forme (WILLIEMS, 1983).
Par contre, quand le paturage est réinstauré dans des prairies qui ont été
abandonnées, la diversité spécifigue augmente de nouveau (VAN WIEREN,
1995).

e LA FAUCHE

La fauche est un autre mode de gestion des prairies mais les méthodes
mécanisées, qui impliquent de faucher par temps sec juste pendant la pleine
floraison des sanguisorbes et des gentianes, provoquent la disparition des
plantes-hoétes et avec elles la disparition du Maculinea. Si les habitats sont
fauchés plusieurs fois entre juin et mi-septembre, il n'y a plus de plantes-
hotes avec des tétes florales convenables pour la ponte ou pour que les
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jeunes chenilles se nourrissent. Il est donc préférable d'effectuer une fauche
précoce ou une fauche tardive (SCHURIAN, 1984 ; JA THOMAS, 1995a;
W YNHOFF, 1996). Une fenaison précoce, en juin, a l'avantage de permettre a
la sanguisorbe de refleurir avant la dépose des ceufs en juillet et permet de
récolter un foin de bonne qualité. Par contre, les machines agricoles risquent
d'endommager les fourmilieres placées dans les touradons et détruire les
chrysalides qui se trouvent prées de la surface. De plus, une fauche précoce
nécessite souvent une deuxiéme coupe plus tard a la fin de I'été impliquant
un colt supplémentaire. Il serait donc plus bénéfique pour les papillons de
procéder a une fauche tardive, en septembre, apres que les chenilles aient
bouclé leur cycle phytophage et soient a l'abri dans les fourmiliéres. D'un
point de vue protection du Maculinea, cette période est la plus favorable
mais il est évident que c'est également la période ou la qualité du foin est la
plus faible. Il faut aussi tenir compte du fait que, dans les zones
marécageuses, le sol est peu portant et vite inondable empéchant toute
action mécanique.

Si la date de fauche a un impact, le rythme de fauche joue également un
réle sur la dynamique des populations de plantes et de fourmis et influence
la dynamique globale du systeme. Pour favoriser Myrmica rubra et donc
Maculinea nausithous, il est généralement recommandé de faucher les
parcelles tous les 3 a 5 ans (WARREN, 1987c ; WYNHOFF, 1996). Au dela de ce
pas de temps, on risque de noter une invasion plus massive des ligneux au
détriment des plantes herbacées dont la sanguisorbe. De plus, le diamétre
des ligneux devient trop important pour la lame de fauche et impose
l'utilisation d'un matériel plus adapté. M. nausithous semble étre une
espece, a priori, relativement facile a sauvegarder puisque de grandes
colonies peuvent vivre dans de petits terrains n'ayant pas besoin d'un
entretien intensif (ELMES & THOMAS, 1987b). Un rythme de fauche tous les 2
ou 3 ans est plus adapté pour le complexe Maculinea teleius - Myrmica
scabrinodis (WARREN, 1987c) puisque les meilleurs biotopes pour M. teleius
sont les terrains laissés a eux-mémes pendant plusieurs années aprés une
Iégere perturbation telle qu'un fauchage (ELMES & THOMAS, 1987b).

D'aprés nos résultats, une période d'embroussaillement de seulement 3 a
5 ans semble insuffisante dans les marais de la vallée du Haut-Rh6ne pour
permettre le développement d'un nombre suffisant de colonies de Myrmica
rubra. De toute fagon, quel que soit le pas de temps a instaurer, il est
indispensable de procéder a une fauche par bandes qui consiste a ne couper
gu'une partie de la surface totale, en alternant chaque année, pour créer une
mosaique avec une végétation capable de se régénérer. Ce schéma aurait le
double avantage d'une part, de permettre aux imagos de trouver des zones
refuges aprés une fauche pour pondre et d'autre part, de maintenir les
fourmis-hétes (i.e. Myrmica rubra et M. ruginodis) qui disparaitraient aprés
une intervention sur l'intégralité de la parcelle. Un tel scénario assurerait
aussi a Maculinea teleius un biotope convenable dont les fourmis-hotes
trouveraient en permanence des milieux relativement ouverts. La mise en
défens d'une partie de la station C du marais de Chautagne, nous confirme
gu'a la suite d'une fauche les papillons survivants se confinent dans cette
zone non perturbée. La dynamique de la sanguisorbe, aprés une fauche au
mois de juillet, est rapide et les Maculinea peuvent éventuellement
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retrouver apres quelques jours des plantes favorables a la ponte dans la
partie fauchée.

Une fauche par rotation serait également bénéfique a Maculinea  alcon
dont la plante-hGte ne peut germer dans les moliniaies et disparait
progressivement. Il est donc important de maintenir des formations
herbacées ouvertes puisque la fermeture du milieu entraine un
vieillissement des populations et une diminution des effectifs de gentiane
pneumonanthe (LHONORE, 1996). La germination est optimale sur un sol
nu, la premiére floraison demande 2 a 3 ans (LHONORE, 1994). Il faut 3 a 5
ans pour obtenir une floraison abondante (ELMES & THOMAS, 1987b). La
fauche mais également le feu sont des perturbations qui favorisent le
rajeunissement des populations de gentianes mais une fauche annuelle
risque de donner progressivement des gentianes de petites tailles impropres
ala ponte. Elle risque aussi de favoriser Myrmica scabrinodis plutét que M.
ruginodis qui préfere les milieux plus fermés. Ne sachant pas encore quelle
est la fourmi-hote de cette espéce, il est nécessaire de maintenir M. ruginodis
gui est moins abondante. Il est donc conseillé d'effectuer des perturbations,
par bandes ou par patchs autour des noyaux de gentianes, fortes et brutales
sur des surfaces qui seraient ensuite laissées a I'abandon durant cing années.

e LEFEU

Bien que de plus en plus utilisé, ce mode de gestion reste tres destructeur
pour toute la microfaune des herbacées et assez difficile a contrbler. Les
guelgues exemples concernant les répercutions du feu sur les populations de
Iépidoptéeres montrent que le nombre de papillons spécialistes est plus élevé
dans les prairies fauchées que dans les prairies brdlées (SWENGEL, 1996).
Toutefois, il n'a pas un impact néfaste sur les populations de Mellicta
athalia ni, selon le moment ou il intervient, sur les populations de
Maculinea. La survie de M. arion dans les nids de Myrmica sabuleti situés
dans des zones bralées est prés du double de celle dont les nids sont installés
depuis longtemps sur des zones herbacées (THOMAS, 1980 ; THOMAS &
W ARDLAW, 1990).

Au cours de I'été 1998, un feu accidentel s'est déclenché sur la station 1 du
marais de Lavours. Une semaine apres, nous avons effectué un piégeage
pour étudier quelles pouvaient étre les conséquences sur les populations de
fourmis. Il apparait que les fourmis ont pu résister puisque tous les pieges
qui capturaient des Myrmica avant le feu contenaient encore des individus
apres le feu. Le feu est passé extrémement rapidement et n'a pas eu le temps
de brdler en profondeur. Les fourmis sont donc toujours présentes dans la
station mais nous ne savons pas quel sera leur devenir suite au manque de
ressource.

Ce mode de gestion reste destructeur pour I'ensemble des papillons,
notamment pour les especes spécialistes qui déclinent fortement aprés un
feu. Cet effet persiste généralement plusieurs années et on lui préférera la
fauche sans doute beaucoup plus favorable (SWENGEL, 1996).

e LES REINTRODUCTIONS PAR LA MODIFICATION DE L"HABITAT

La modification d'un habitat entrainant le déclin d'une espéce n'est pas
forcément un phénomene irréversible. Suite a la disparition de Maculinea
arion a cause de I'embroussaillement de ses habitats, un programme
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scientifique en Grande Bretagne a cherché a déterminer s'il était
envisageable de rétablir I'espece en recréant son milieu originel. Le but était
d'accentuer la pression de paturage afin d'encourager une augmentation de
la densité de ses hoétes. En effet, le dernier site contenant M. arion était celui
qui était le plus paturé et celui qui avait les plus fortes densités de M.
sabuleti (THOMAS, 1980). Sur un site qui contenait Maculinea arion, il a été
décidé de réduire les périodes d'élimination des broussailles ce qui a eu pour
conséquences de stabiliser les populations de Thymus et de voir les densités
de Myrmica sabuleti augmenter. Sur un autre site d'étude, ayant méme
aspect et méme géologie que le précédent mais n'ayant jamais été colonisé
par Maculinea  arion, il a été créé une pelouse a la suite d'un
débroussaillement plus intense. La repousse a été fortement broutée par des
vaches durant I'hiver et plus légérement par des poneys au printemps et en
été. Apres une quinzaine d'années, on a obtenu une structure de pelouse
qui correspond a la définition de la structure d'habitat de Myrmica sabuleti.
Progressivement, des densités appropriées de fourmis se sont installées. Les
populations de Thymus provenant des aires voisines ont été introduites et
le site approcha la caractérisation de I'habitat de Maculinea  arion. En
changeant la gestion du paysage, les populations de Myrmica sabuleti se sont
rétablies dans les pelouses et les papillons ont été réintroduits avec des
résultats prometteurs (JA THOMAS, 1994).

L'introduction des Iépidopteres est donc possible. Ceci est confirmé par les
succes de réintroduction des papillons Plebeius argus, Strymonidia  pruni et
Pseudophilotes baton et la réinvasion naturelle de Hesperia comma
(HANSKI & THOMAS, 1994). Les habitats susceptibles d'accueillir certaines
especes restent souvent inoccupés a cause de l'isolement et I'introduction de
papillons dans ces habitats vides a été un succés dans de nombreuses
occasions (THOMAS & HARRISON, 1992). Toutefois, la réintroduction est
toujours risquée méme si elle est bien planifiée. Avant d'initier une
réintroduction, il faut savoir pourquoi les espéces disparaissent de leur
habitat, pourquoi elles pourraient y retourner et quelles sont les chances de
survie des populations réintroduites. Le succes passe par une collaboration
étroite entre les chercheurs, les gestionnaires, les administratifs et les
naturalistes (MOORE, 1991).

Suite a la disparition aux Pays-Bas de Maculinea nausithous en 1970 et M.
teleius en 1976, une réintroduction de ces deux espéces a été tentée et réussie
(WYNHOFF, 1998b). Suite aux réintroductions, les populations sont fragiles
et peuvent disparaitre rapidement suite a des fluctuations aléatoires. Le
déclin des populations a effectifs restreints est souvent di aux mauvaises
conditions météorologiques mais aussi a la surexploitation des fourmis-
hotes, la compétition scramble pouvant détruire tout le nid (THOMAS et al.,
1993). Dans un systéme stable, le nombre, la densité et la structure sociale des
nids limiteront la taille de la population de papillons a condition que le
nombre de plantes-h6tes soit adéquat. Le changement de site ajoute un
risque puisque le changement des conditions climatiques induit une
modifications des périodes de vol (WYNHOFF, 1998b).

Le déplacement d'especes rares peut devenir une technique de
conservation de plus en plus utilisée lors des années a venir (GRIFFITH et al.,
1989 ; ARMSTRONG & CRAIG, 1995). Le succeés d'une transplantation dépend
essentiellement de deux phénomeénes : une bonne connaissance de
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I'écologie des especes et, la protection et le maintien de I'habitat. Le
déplacement et la réintroduction des espéces a été, par exemple, un succes
pour Strymonidia pruni, Mellicta  athalia, Lycaena dispar, L. sinapis,
Polyommatus argus, Euphydryas aurinia, Melitaea cinxia, Hesperia  comma,
Lysandra bellargus, Maculinea  arion (THOMAS, 1984b), M. teleius et M.
nausithous (WYNHOFF & VAN DER MADE, 1995). Par contre, la
réintroduction de Papilio machaon (DEMPSTER & HALL, 1980), Colias palaeno
europome (RUEETSCHI, 1988) et Euphydryas gillettii (WILLIAMS, 1995) fut un
échec.

V.5 - L'APPORT DES MODELES THEORIQUES

Les causes du déclin des espéces Maculinea sont, comme trés souvent
dans les problemes d'extinction, avant tout déterministes. En effet, la
modification et la fragmentation des habitats sont des facteurs majeurs dans
la dynamique des populations et I'extinction des papillons (CAPPUCINO &
KAREIVA, 1985 ; THOMAS & HARRISON, 1992 ; THOMAS & JONES, 1993 ;
HANSKI, 1994 ; HANSKI et al., 1995a). Par la suite, les processus stochastiques
gu'ils soient génétiques, démographiques ou environnementaux risquent
d'accélérer ce processus d'extinction. Il ne suffit donc pas de mettre en
réserve des territoires qui pourront, malgré leur protection, se trouver
spatialement isolés les uns des autres et dont chaque fragment d'habitat ne
permettra pas le maintien d'une Population  Minimale  Viable. Il est
maintenant acquis que la survie d'une espéce passe par le maintien de
populations les plus grandes possibles, généralement de plusieurs centaines
d'individus, dans de grandes surfaces afin que les variabilités stochastiques
n'affectent pas toute la surface en méme temps. La taille minimale d'une
population dépend d'un trés grand nombre de facteurs a tel point qu'il est
extrémement difficile d'en déterminer une valeur (HANSKI & SIMBERLOFF,
1997). L'évaluation empirique des prédictions théoriques est de plus tres
difficile. Enfin, la taille d'une population n'est pas nécessairement un
facteur prépondérant pour prédire la fragilité d'une population (DEMPSTER,
1991 ; HOCHBERG et al., 1994). Parmi les facteurs prépondérants pour la
survie du Maculinea, il faut considérer la structure de la population et donc
I'isolement et le taux de migration. La survie d'une population isolée
dépendra plus de la configuration et de la dynamique de I'habitat que de sa
taille. Si les modeles d'Analyse de Viabilitt des Populations sont
généralement basés sur la génétique et la stochasticité démographique
(FRANKLIN, 1980), les menaces sont d'abord écologiques (BOYCE, 1992). En
réalité, la stochasticité démographique joue un réle majeur lorsque la taille
minimale des populations est déja tres faible. Par exemple, pour les
populations de Maculinea  arion en Grande Bretagne, la stochasticité
démographique a été impliguée dans I'extinction aprés que les facteurs
environnementaux aient réduit la population a 5 individus (THOMAS,
1984a). L'extinction est plus déterministe que stochastique et les variations
stochastiques ne sont décisives seulement lorsque les pressions
déterministes ont eu lieu. Il faut donc alléger les pressions déterministes. La
nouvelle approche des modéles d'extinction est de réduire les extinctions
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stochastiques locales par la recolonisation (BOYCE, 1992 ; CD THOMAS, 1994).
Cela passe par le maintien de réserves multiples et de corridors. Plutdét que
d'aborder les problemes de génétique, nous nous sommes intéressé au
probléme de colonisation du Maculinea. Il est indispensable de comprendre
la dynamique de ces especes rares cantonnées a des habitats plus ou moins
isolés pour connaitre les risques d'extinction et déterminer les différentes
options de gestion optimale des habitats.

V.5.1- LA STRUCTURE DES POPULATIONS

Les problémes de structure spatiale sont lies a la dispersion des individus
d'une population. Cette notion de dispersion permet de définir I'échelle
spatiale pour la conservation. Si quelques espéces de lépidopteres volent
rarement plus de 50 metres, d'autres sont des migrants continentaux.
Toutefois, la dispersion réalisée, qui est la distance moyenne entre le lieu de
naissance et I'endroit ou l'individu se reproduit, est en général assez faible.
Les papillons relativement sédentaires vivent normalement en populations
fermées, ce qui veut dire que la plupart des individus passent leur vie dans
un seul patch d'habitat. La conservation peut étre ciblée aux populations
locales mais la gestion d'une seule population locale peut ne pas assurer
une persistance a long terme. D'autres espéces vivent en populations
ouvertes, les adultes se dispersent largement et visitent de nombreux patchs
de ressource. Leur conservation dépend de la protection de I'habitat ou de
I'emplacement des patchs de ressource (EHRLICH, 1984 ; GILBERT & SINGER,
1973). La plupart des papillons rares et en voie de disparition étudiés jusqu'a
présent forment des populations locales relativement fermées. Beaucoup
d'espéces ont des distributions en patchs suite aux activités humaines qui
ont fragmenté les habitats (SINGER et al., 1993a ; THOMAS, 1993). En principe,
la gestion ou la préservation de I'habitat peut maintenir une population
locale indéfiniment lorsque les espéces occupent de grands patchs et forment
donc de grandes populations (taille moyenne supérieure a 10 000 adultes par
génération). Or, les populations des espéces rares sont petites (généralement
inférieures a 1 000 adultes par génération) (EHRLICH, 1984). Méme si le
biotope peut étre protégé, ces petites populations locales sont encore en péril
a cause de la grande fluctuation naturelle qui touche les populations
d'insectes ou parce que la gestion pour un taxon peut étre inappropriée pour
d'autres taxons ou encore parce que des habitats relativement pauvres
peuvent avoir besoin d'une immigration continuelle de papillons. Ces
extinctions sont donc difficiles a prédire par les modeéles standards de
dynamique des populations. Il est également vrai, comme le prédisent les
modéles théoriques, que les petites populations sont plus soumises a
I'extinction que les grandes populations (EHRLICH, 1992). Cela a été
démontré pour Euphydryas editha (HARRISON et al., 1988), Plebeius argus
(THOMAS & HARRISON, 1992), ou Hesperia  comma (THOMAS et al., 1992 ;
THOMAS & JONES, 1993). E. editha survit toutefois lorsque les petits patchs
sont connectés a un patch plus grand abritant une population réservoir. Il
est important de bien connaitre la structure de la population, c'est a dire de
savoir si les individus font partie d'une seule population ou de plusieurs
populations interagissant entre elles donc de métapopulations.
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V.5.2 - LA FORMATION DE METAPOPULATIONS

Lorsque le milieu n'est pas perturbé, [I'évolution spontanée de la
végétation devient une cause déterministe de la disparition des populations
locales d’insectes. Les populations peuvent s’éteindre lorsque [I’habitat
devient inadéquat pour I'’espéce. Cette extinction due a la modification des
habitats est un risque majeur pour les métapopulations et notamment pour
les métapopulations non-équilibrées ou les colonisations, déja rares,
peuvent devenir exceptionnelles (HARRISON, 1991). Les espéces vivant dans
des habitats fragmentés par I'hnomme s'organisent en métapopulation de
type non-équilibrée ou les populations, a lI'origine homogenes, se trouvent
divisées en petites unités. Dés lors, on passe d'une métapopulation de type
classique a un assemblage de populations déclinant lentement jusqu'a
I'extinction. La colonisation ne se produira que si de nouveaux patchs sont
créés a proximité de populations existantes. Seule la connaissance des
dynamiques peut permettre le maintien des espéces dans ces paysages
fragmentés. La difficulté avec les métapopulations non-équilibrées est qu'il
n'‘est pas toujours simple de les reconnaitre comme telles (HANSKI &
SIMBERLOFF, 1997).

L'extinction des populations de Maculinea alcon, M. nausithous et M.
teleius est liée a la réduction et a la fragmentation des prairies humides (JA
THOMAS, 1995b). Il est donc intéressant de déterminer si elles peuvent
survivre a long terme en tant que populations isolées (stabilité temporelle
des populations) ou s'il est possible que se mette en place un systeme de
métapopulations (systéme qui existait peut étre déja lorsque les habitats du
Maculinea étaient plus largement répandus en Europe). Il n'est pas exclu
gue les populations de Maculinea observées actuellement fassent partie
d'une métapopulation de type non-équilibrée dans laquelle les
recolonisations ont lieu moins fréequemment que les extinctions. Dans ces
métapopulations, caractéristiques des especes en déclin, il serait logique de
ne pas détecter (ou ne pas réussir a détecter) de mouvements migratoires
entre les parcelles répertoriées.

Souvent, les Iépidopteres forment des populations locales, connectées par
des dispersions occasionnelles, dans lesquelles il existe des extinctions et des
colonisations (CD THOMAS, 1994). Parfois, la structure de la population est
apparentée au concept classigue de métapopulation avec des populations
ayant une chance similaire d'extinction réguliere et ayant une survie
d'importance égale. Cependant, la plupart sont plus proches du concept Tles-
continent dans lequel des populations ont une plus grande longévité que
d'autres a cause de leur taille ou la qualité de I'habitat (CD THOMAS, 1994 ;
HARRISON, 1994). Les populations de Maculinea arion du nord de I'Europe
ont probablement survécu en métapopulations de type fles-continent plutot
gue suivant le type classique de métapopulation de LEVINS (CD THOMAS,
1995). Quelle que soit la structure, les conservateurs ne doivent pas
sélectionner et gérer les sites pour réduire les taux d'extinctions locaux mais
doivent aussi faire de gros efforts pour augmenter la création de nouveaux
patchs dans le voisinage. En effet, la connaissance de la structure des
populations est indispensable pour délimiter et gérer les réserves et il
convient d'identifier et de préserver en priorité les populations réservoirs
(EHRLICH & MURPHY, 1987). Si la création de réserves naturelles est
nécessaire, les habitats situés en dehors de ces réserves peuvent jouer un
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role considérable (SAUNDERS et al., 1991 ; HANSKI & THOMAS , 1994) et abriter
la (ou les) population(s) réservoir(s). Les habitats du marais de Lavours ont
été inventoriés dans le cadre du programme Natura 2 000 durant I'été 1997.
Les zones, en dehors de la Réserve Naturelle, sont pour la plupart
converties en cultures ou en cours d'emboisement. Les prairies méso-
hygrophiles a Sanguisorba officinalis potentiellement favorables au
Maculinea sont peu nombreuses et assez restreintes (GROSSI & ROBIC, 1997).
Les quelques stations a Maculinea, hors réserve, n‘'ont pas fait lI'objet d'un
comptage mais semble contenir relativement peu d'individus. Si les
Maculinea se répartissent selon un systeme de métapopulation de la forme
Tles-continent, il se pourrait fortement que la population réservoir
corresponde aux stations 2 et 3. De la méme maniere, lI'inventaire des sites a
Maculinea sur le marais de Chautagne laisse penser que sous un tel systeme,
la population réservoir correspondrait a la station C. Pour déterminer a quel
schéma meétapopulationnel pourrait appartenir Maculinea, il est important
d'analyser un autre parametre de I'AVP, le taux de migration.

V.5.3 - LA DISPERSION DU MACULINEA

Le suivi des populations des densités de Maculinea dans les marais de
Lavours et de Chautagne a été effectué sans capture, et donc sans marquage,
afin d'éviter toute manipulation souvent nefaste aux individus. Toutefois,
pour avoir une idée sur la dispersion des papillons, nous avons entrepris
un marquage léger de quelques adultes. Notre objectif était de déterminer si
2 stations, proches ou plus éloignées mais séparées par des barrieres
naturelles, échangent des individus. Quelques individus ont été capturés et
marqués differemment selon une combinaison bien déterminée de points
sur les ailes. A chaque station est attribué un code de couleur différent et,
apres chaque capture, les individus sont marqués avec un feutre sans
solvant dangereux pour l'insecte. Lors des comptages, nous avons observé
les papillons, en limitant les captures, pour vérifier le marquage. Nous
n'‘avons jamais retrouvé d'individus dans une station autre que celle ou ils
ont été marqués. Les populations des marais de Lavours et de Chautagne
suivraient donc peut étre le modele de la métapopulation non-équilibrée.
Toutefois, il ne faudrait pas conclure trop hativement qu'il n'existe aucun
échange entre les stations. Nos recherches étant axées sur I'échantillonnage
des plantes et des fourmis-hotes et sur le comptage des papillons, peu de
temps nous était imparti pour ce suivi. Il aurait fallu consacrer beaucoup
plus de temps aux observations ou aux recaptures pour accroitre nos chances
de trouver un individu "extérieur". Nos efforts se sont quand méme portés
sur les papillons des stations 2 et 3 qui ne sont séparées que par une
formation boisée d'une vingtaine de metres de large. Si aucun échange n'a
pu étre détecté, nous avons pu remarquer le passage, par dessus les arbres de
guelques individus. Ce phénoméne n'a été observé que tres rarement mais
laisse penser qu'il existe des mouvements de dispersion. D'ailleurs,
certaines observations confirment ces mouvements. Au Nord-Ouest de la
réserve, dans un réseau de plusieurs petites clairiéres abritant M. nausithous
et M. teleius, les individus franchissent des haies de plusieurs metres de
hauteur pour passer d'un patch a un autre (BESNARD, comm. pers.). Dans les
grandes prairies du marais de Chautagne, les papillons sont plus nombreux
et les échanges sont peut étre moins fréquents. D'aprés nos observations sur
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la station C, station morcelée en plusieurs parcelles, il est rare de voir des
individus passer par dessus les haies. Par contre, un certain nombre
d'échanges s'effectuent entre les différentes parcelles par les larges
ouvertures destinées au passage des machines agricoles.

Bien que les individus puissent étre trés actifs et voler plusieurs jours,
leur périmétre d'activité est souvent réduit a leur zone d'émergence. Les
males passent beaucoup de temps a patrouiller sur de courtes distances en
attendant les femelles. La question de la dispersion du Maculinea reste
encore trés controversée. S'il est reconnu que ce papillon est tres sédentaire,
un certain nombre d'observations montrent qu'il est capable d'explorer et
éventuellement de coloniser de nouveaux habitats. Pour cela, et bien que ce
ne soit pas régulier, le papillon peut traverser des zones défavorables telles
gue des haies, de petits patchs de forét ou des prairies cultivées
(BIZENHOFER, 1996 ; WYNHOFF, 1996). Bien que le comportement de ponte et
le temps passé a chercher des sites de ponte favorables réduise la mobilité
des femelles (WYNHOFF et al., 1996), certaines femelles 4gées peuvent avoir,
comme chez beaucoup d'autres Iépidopteres, des vols de dispersion
(FIEDLER, 1990b). C'est ainsi qu'une femelle M. arion a été, le méme jour,
recapturée a 2 500 metres de son point de marquage. Elle se serait déplacée de
plus de 5 kilomeétres au cours de sa vie (KOLEV, 1998). Cette espece serait
donc en mesure de maintenir des échanges entre sous-populations sur de
longues distances. Cependant, on ne connait pas la fréquence de tels
évenements. Il semblerait que la dispersion se produise essentiellement
lorsque les conditions météorologiques sont excellentes et les densités de
population élevées. Certaines observations en Allemagne confirment qu'un
male M. nausithous a parcouru environ 5 km alors qu'une femelle M.
teleius s'est déplacée de 2,5 km (BIZENHOFER, 1996). Ces données restent
rares et doivent étre percues comme des distances de dispersion "records"”
dont l'avantage est de montrer qu'il n'est pas exclu que les papillons
puissent parcourir de longs trajets. Il reste quand méme clair que des
populations distantes de plus de 2 km n'ont que trés peu d'échanges par
dispersion des adultes et que le genre Maculinea n'est probablement pas
capable de franchir une dizaine de kilométres de paysages défavorables
(WYNHOFF, 1996).

Les capacités de migration sont peut étre différentes selon les especes de
Maculinea qui sélectionneraient peu a peu des aptitudes de migration
particulieres selon leur degré d'isolement (DEMPSTER, 1991 ; JA THOMAS,
1995a). Ceci expliquerait les différences énormes de déplacement rencontrées
dans des populations différentes. Des observations en Allemagne prouvent
que les femelles de M. rebeli sont capables de traverser une forét d'une
centaine de métres. Dans les exemples donnés précédemment, pour
parcourir les 5 km, le male M. nausithous a dO soit traverser une zone
défavorable de 2 km de forét soit la contourner et allonger son trajet d'au
moins 1,5 km. La femelle M. teleius a da traverser 3 collines boisées et une
zone de construction. Enfin, un méale de la méme espece a franchi une
barriere boisée large de 50 m et haute de 15 m pour atteindre une prairie
isolée (BIZENHOFER, 1996). Lorsque M. nausithous et M. teleius sont présents
sur une méme prairie, M. teleius est plus mobile que M. nausithous mais ce
dernier a une activité de dispersion plus élevée et peut traverser des zones
agricoles et des foréts (WYNHOFF, 1996). Lors de la réintroduction de M.
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nausithous aux Pays-Bas, les adultes ont réussi a trouver les sites les plus
favorables a leur développement bien qu'ils étaient isolés du point de
réintroduction par une bande de saules et de peupliers (WYNHOFF, 1998b).
Malgré les dispersions observées, la recolonisation naturelle d'un patch vide
par M. teleius n'est possible que si une population dense existe a proximité.
Dans ce cas, il faut compter une décennie pour que l'espece colonise un
nouvel habitat distant de 1 a 5 km (CD THOMAS, 1995). D'apres les premiéres
observations de réintroduction puis de recolonisation, on se rend compte
que cela risque méme d'étre beaucoup plus long puisque, suite a la
réintroduction effectuée aux Pays-Bas, aucune recolonisation de M. teleius
sur de telles distances n'a été noté apres 5 années de suivi (WYNHOFF &
V AN DER MADE, 1995). Il en va de méme pour M. nausithous qui est trop
sédentaire pour recoloniser des patchs vides s'ils sont distants de plusieurs
kilometres. Mis a part quelques observations exceptionnelles, aucune
dispersion importante n'a été observée.

Enfin, dans le Val de Ruz en Suisse, un programme de captures-
recaptures montre un certain nombre d'échanges de M. teleius entre deux
sites distants de 500 metres avec franchissement d'une autoroute. La
distance moyenne parcourue par un individu M. nausithous reste plus
faible et est d’environ 230 metres (RICHARD, 1997). Les déplacements sont
souvent liés a la configuration de I’habitat qui peut favoriser ou non la
migration des adultes puisque 63% des migrations de plus de 50 métres se
font par les canaux alors que dans les prairies, seul 20% des migrations
dépassent 50 metres (RICHARD, 1997). Ce phénomene est fréquent et les
adultes, s'ils peuvent traverser des routes ou des cours d'eau, se déplacent
généralement le long de ces structures linéaires. La dispersion peut étre
grandement favorisée le long d'un fossé (GEIRLER, 1990).

V.5.4 - L'IMPORTANCE DES CORRIDORS

Le phénomene de fragmentation du paysage induit un isolement des
parcelles adéquates. Dans le passe, la conservation des papillons consistait
simplement a réduire les taux d'extinction locale en maintenant un habitat
local convenable (THOMAS, 1984, 91). Mais les papillons persistent rarement
longtemps si leurs habitats sont isolés (THOMAS et al., 1992). La conservation
des especes, si elle passe par le maintien de leurs exigences spécifiques dans
leurs habitats, doit également s'occuper du maintien du réseau de
connexions entre chaque patch (THOMAS et al., 1992 ; CD THOMAS, 1993 ;
W ARREN, 1993). Le mouvement des especes entre les parcelles est alors
facilité lorsque des corridors, qui sont des bandes d'habitats favorables, les
relient (DIAMOND, 1975 ; BEIER, 1993). La plupart des papillons rares se
trouvant probablement sous forme de métapopulations, il est primordial de
maintenir une connexion. Les espéces sédentaires ont besoin d'une
continuité de I'habitat pour coloniser de nouvelles aires (ANDREWS, 1993).
La distance directe n'a pas d'effet significatif sur le nombre d'échange. C'est
la distance par les voies de migration qui importe (SUTCLIFFE & THOMAS,
1996). Par exemple, entre 2 parcelles proches, Aphantopus hyperantus ne
traverse pas les foréts mais empruntent les zones ouvertes (e.g. entrées de
parcelles, chemins) en suivant les haies. D'ailleurs, outre A. hyperantus, de
nombreuse espéces telles que Pyronia tithonus, Maniola jurtina se déplacent
le long des haies. Maculinea  nausithous est souvent confiné aux abords des
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haies, essentiellement aux moments les plus chauds de la journée. Les
individus recherchent peut étre les zones d'ombres ou des milieux abrités
contre le vent, nécessaires dans les paysages ouverts, pour permettre une
activité continue. Il n'est pas impossible que les haies servent de corridors.
D'ailleurs, M. nausithous utilise les corridors le long des routes, des canaux
et en bordure de forét. Fréquemment, les déplacements des papillons sont
limités par les zones broussailleuses et les mouvements se font presque
exclusivement le long des lisieres et non par dessus. lls suivent souvent les
structures linéaires comme les bords de route, de chemins de fer ou de
rivieres. Ces structures linéaires peuvent parfois devenir des obstacles
puisque les haies sont souvent des barrieres pour les mouvements
transversaux. A cause des distances entre les sites et les barriéres paysageres,
les échanges d'individus entre les populations sont réduits.
Paradoxalement, I'isolement et I'absence de connexions baissent la mobilité
des individus puisque les individus les plus mobiles ont tendance a s’égarer
tandis que les plus sédentaires ont plus de chances de survivre. Si on
considere que la persistance d’une espece est souvent due a une suite
d’extinctions et de recolonisations (DEMPSTER, 1991), on comprend la
nécessité de maintenir une mosaique d’habitats potentiels connectée par des
corridors afin de permettre cette dynamique (DOVER et al., 1997).

La plupart des chercheurs reconnaissent que les connexions augmentent
la viabilité des populations pour de nombreuses especes (GILPIN & SOULE,
1986 ; NOss, 1987). Pour d'autres (SIMBERLOFF et al., 1992 ; SIMBERLOFF &
Cox, 1987), les corridors vont favoriser le passage des maladies, du feu et des
especes exotiques provoquant ainsi un effet négatif. En fait, le probléeme des
corridors est spécifique aux espéces et, s'il est parfois difficile d'affirmer si
I'impact est favorable ou défavorable, la plupart des études montrent un
effet bénéfique (BEIER & NOSS, 1998). Concernant Maculinea, il est clair que
les individus ont des difficultés a traverser des terrains défavorables, sans
plantes-hétes, et suivent préférentiellement les corridors constitués d'une
végétation favorable (WYNHOFF ET al., 1996).

V.5.5 - LES PROBLEMES GENETIQUES

Les problémes de fragmentation de I'habitat ont une conséquence directe
sur la génétigue des populations puisque la réduction du nombre des
populations et le manque d'échanges peuvent sérieusement réduire la
variabilit¢ génétique et diminuer les capacités d'adaptations aux
changements climatiques et environnementaux (WYNHOFF et al., 1996). Peu
d'études ont été publiées sur les problemes de génétique des populations de
Maculinea.

Une étude, au Danemark, fait état de la structure génétique des
populations de M. alcon et met en évidence une augmentation des
homozygotes avec lisolement (GADEBERG & BooMsMA, 1997). La
diminution de I'hétérozygotie augmente les risques d'extinction et ne doit
pas étre sous estimée surtout pour les espéces vivant dans de petites
populations hautement fragmentées (SACCHERI et al., 1998). La durée de vie
d’'un individu est un caractere de fitness important (STEARNS, 1992)
influencant fortement ses chances de succés reproducteur. Il a été mis en
évidence que, chez Melitaea cinxia, I'hnomozygotie réduit la durée de vie des
femelles et donc le rendement reproductif (SACCHERI et al., 1998). Ce
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phénoméne, encore plus accentué chez les papillons qui ne migrent pas,
entraine de graves conséquences sur la dynamique des populations et il faut
donc veiller a maintenir un certain degré d'hétérozygotie pour préserver les
populations de Maculinea.

Reste que la dépression de consanguinité n'est généralement pas un souci
majeur pour les populations de papillons. L'impact de la dépression de
consanguinité sur la survie des populations serait insignifiante par rapport a
la stochasticité démographique et environnementale (CAUGHLEY, 1994).
Pour éviter cette dépression, on considére que les populations doivent étre
maintenue a plusieurs centaines d'individus sur un grand nombre de
générations (LANDE & BARROWCLOUGH, 1987). Cette hypothése est rarement
violée. Par exemple, d'aprés les études concernant Iles populations
d'Euphydryas  editha, les unités démographiques des métapopulations
semblent recevoir des immigrants assez fréqguemment pour prévenir des
difficultés génétiques (MURPHY et al., 1990) et c'est peut étre typique chez les
insectes (EHRLICH, 1992). Les espéces en voie de disparition different peut
étre sur ce point. De nombreuses colonies d'especes sédentaires sont si
isolées gqu'il est difficile de concevoir qu'elles soient renouvelées par le biais
des immigrations. Bien que [l'isolement s'accentue, des populations sont
dans cette situation depuis des décennies et les taux d'extinction ne sont pas
forcément corrélés avec la distance de leurs plus proches voisins (THOMAS,
1983b). Toutefois, la variabilité génétique ne peut étre affectée qu'aprés un
nombre élevé de générations et avoir des conséguences apres de
nombreuses années (PACKER et al., 1998).

Les résultats d'études théoriques sur la différenciation génétique entre
sous-populations laisse penser que I'échange d'un seul individu par
génération est suffisant pour contrebalancer les effets locaux de dérive
génétique (SLATKIN, 1987). Les mouvements observés chez certains
individus Maculinea entre les patchs ne permettent probablement pas une
recolonisation mais peuvent étre importants pour les flux de genes
(WYNHOFF et al., 1996). Une étude récente (RICHARD, 1997) montre que les
populations isolées de Maculinea nausithous du Val de Ruz (Suisse)
conservent une variabilité génétique avec des accouplements d’individus
les plus différents possibles.

V.5.6 - LA TAILLE DES RESERVES

Si I'isolement des habitats est crucial pour le maintien des populations, la
taille et la forme des habitats sont également des facteurs essentiels. La
détermination de la superficie optimale des réserves reste d'ailleurs un
debat d'actualité. Une seule grande réserve est-elle plus efficace que
plusieurs petites réserves couvrant la méme superficie totale ? Les
arguments sont dans les deux cas défendables et il est difficile de mettre en
avant une théorie plus que l'autre. En effet, la question peut étre formulée
en terme de maximisation de la richesse spécifigue ou de minimisation du
taux d'extinction (BURKEY, 1989) et la réponse pourra différer donc selon les
objectifs. La fonction d'une réserve naturelle est-elle de contenir le plus
grand nombre d'espéces possible ou de protéger les espéces en voie de
disparition ?

Pour minimiser les taux d'extinction, de nombreux auteurs estiment
gu'il faut favoriser la création de grandes réserves non fragmentées

144



DISCUSSION

(WILSON & WILLIS, 1975 ; DIAMOND, 1975 ; FAHRIG & MERRIAM, 1985). Au
contraire, pour maximiser la richesse spécifique, une série de petites
réserves et donc d'habitats différents serait plus favorable (BAz & GARCIA-
BOYERO, 1996). Dans ce cas la, les zones protégées n'ont pas besoin d'étre tres
grandes, il faut simplement que la variabilité génétique puisse se maintenir
et que la population soit protégée des fluctuations et des intrusions (NEw et
al., 1995). Le nombre des réserves et les distances les reliant sont des
paramétres plus important que la surface des réserves.

Dans le cas du Maculinea, il est donc nécessaire de limiter la
fragmentation des sites favorables ou, le cas échéant, de créer et de
maintenir un réseau de connexions.

V.6 - LA GESTION DU SYSTEME DANS LES MARAIS DE LA VALLEE DU
HAUT-RHONE

Les Iépidoptéres diurnes sont des insectes essentiellement héliophiles
susceptibles de coloniser la plupart des milieux ouverts ou semi-ouverts.
Aprés une action anthropique favorable au développement de leurs
populations (déboisement pour I'agriculture, le chauffage, la construction),
les nouveaux moyens de production agricole développés au cours du
vingtieme siecle (mécanisation, apparition des engrais chimiques, des
pesticides et des herbicides) et I'abandon progressif des pratiques
traditionnelles ont entrainé leur déclin. La survie des papillons dépend
donc du type et de la qualité des engrais mais également de la charge en
bétail pour les paturages, du nombre et des périodes de fauches annuelles
pour les prairies (GONSETH, 1994b). Les especes des zones humides sont
également dépendantes du drainage et la premiere mesure a prendre est de
renoncer a cette perturbation (GONSETH, 1994a). Il est nécessaire d'entretenir
le réseau hydraulique existant et de proscrire la plantation de peupliers pour
éviter un asséchement supplémentaire. Sur les marais de Lavours et de
Chautagne, on note depuis quelques années une tendance a lI'enfoncement
de la nappe phréatique. Ce phénoméne est mis en évidence par la
confrontation des cartes de végétation réalisées sur le marais de Lavours.
Entre la carte réalisée par AIN & PAUTOU (1969) et la réactualisation en 1998,
on constate une extension de la zone a molinie et une régression des zones a
choin sur la partie tourbeuse ce qui indique un "asséchement de surface".

Nous avons déja développé précédemment les modes de gestion qui
nous semblent les plus appropriés pour le maintien de 2 plantes-hotes, 3
especes de Iépidoptéres et autant de fourmis-hdtes. Une action combinée de
fauche et de paturage trés extensif semble tout a fait intéressante et il faudra
surtout retenir l'utilisation d'une fauche tournante. Les effectifs de
Maculinea nausithous étant relativement faibles, il est nécessaire de
modifier le paysage. D'aprés notre suivi et notre connaissance de la biologie
des différents éléments du cycle, un milieu ouvert est nécessaire pour le
développement de la sanguisorbe mais Myrmica rubra nidifie dans les
milieux boisés. C'est pourquoi, plutét que de favoriser de grandes prairies
homogenes, il convient de privilégier de petites parcelles cloisonnées par
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des haies boisées ou pourraient se développer M. rubra. Il s'agit la d'une
restauration a long terme puisque ces haies doivent étre composées d'arbres
plutdt que de petits buissons. Le cloisonnement permettrait un
rapprochement des bordures vers le centre des parcelles et donc une
meilleure prospection de la part des fourmis. Les chenilles auraient une
probabilité plus élevée de rencontrer des hétes adéquats et la mortalité s'en
trouverait diminuée. Un tel paysage favoriserait M. ruginodis et ne serait
pas incompatible avec M. teleius. De plus, les individus étant capables de
dispersion mais étant grandement génés par les barriéres naturelles, il est
absolument indispensable de créer et gérer des corridors et autres
connexions dans le paysage. Les barrieres naturelles séparant les stations
contigués doivent faire l'objet de larges ouvertures pour permettre un
nombre suffisant d'échanges. Le brassage génétique et l'augmentation de la
taille de la population réduiront ainsi les risques de stochasticité
environnementale, génétique ou démographique.

V.7 - CONCLUSION - PERSPECTIVES

Depuis plusieurs années, la conservation des espéces et de leurs habitats
est devenue un des défis majeurs posés par diverses instances politiques,
économiques et culturelles. Toutefois, si I'idée de conservation des espéces
est toujours au centre des débats, elle est souvent difficile a mettre en
ceuvre. Outre les problémes politiques ou économiques, le gestionnaire se
heurte a des problémes purement biologiques qui ont été sans doute sous-
estimés dans le passé. L’importance des structures spatiales (e.g. populations
fragmentées, métapopulations, r6le de la dispersion) ou l'impact de la
variabilit¢ environnementale sur la probabilité d'extinction d’une
population ont été négligés jusqu’a ces 10 ou 15 derniéres années. La
difficulté du maintien d'une espéce est accrue lorsqu'elle a un cycle de vie
complexe et qu'elle dépend donc de plusieurs hétes. Ainsi, pour le systeme
Maculinea - Plante-h6te - Myrmica, il existe de nombreuses interactions
entre les différents partenaires (e.g. influence positive de la plante-hdte sur
le papillon, action négative des papillons sur les populations de fourmis-
ho6tes ainsi que sur les autres espéces de fourmi, action positive des fourmis-
hotes sur les papillons, action négative entre les especes de fourmis)
(HOCHBERG et al., 1994). La complexité des interactions est accentuée
lorsqu'il existe plusieurs espéces de Maculinea. C'est le cas lorsque M.
teleius et M. nausithous pondent sur la méme plante-hdte ce qui peut
engendrer une compétition larvaire pour la survie. Depuis I'été 1998, nous
savons que certaines stations du marais de Lavours abritent 3 especes de
Maculinea différentes (ROzIER, 1998) augmentant ainsi le nombre des
interactions directes et indirectes entre les 8 especes (3 especes de papillons, 2
espeéeces de plantes-hotes et probablement 3 espéces de fourmis-hétes). Gérer
un habitat avec des objectifs multiples, et en partie contradictoires, devient
rapidement complexe.

La classification des especes animales ou végétales sur les différentes listes
de protection présente l'avantage de sensibiliser les gestionnaires des
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espaces naturels qui réalisent alors I'importance d'engager des programmes
de conservation. Il est toutefois déplorable qu'il faille attendre que ces
especes subissent un déclin important et approchent de I'extinction pour
obtenir des moyens permettant leur maintien. Dans de nombreuses régions
européennes, il est nécessaire de réhabiliter rapidement les zones
concernées par les populations de Maculinea. La disparition de M. arion en
Grande Bretagne doit servir de lecon et montre que les mesures de
conservation doivent étre basées sur des études écologiques rigoureuses. Les
recherches deviennent plus onéreuses et la garantie du succés s'amoindrit si
elles commencent lorsque l'espéce a entamé son extinction. Restaurer un
habitat est plus difficile et plus coOteux que de maintenir un habitat déja
existant (JA THOMAS, 1994).

A travers cette étude, l'acquisition de connaissances sur la dynamique
d’un systéme complexe comprenant plusieurs espéces de plantes et insectes,
nous a permis de mettre en avant des objectifs finalisés de gestion de
I’environnement en intégrant a ce titre plusieurs organismes (Réserve et
Conservatoire). Nous avons également privilégié les développements
méthodologiques permettant un suivi quantitatif des modes de gestion et de
leurs conségquences sur les espéces concernées. Il apparait en effet que de
nombreuses politiques de gestion n'ont pu étre évaluées faute de méthodes
de suivi adéquates en terme de justesse et de précision.

La présence des populations de Maculinea dans des zones expérimentales
intégrant les menaces actuelles (paturage extensif, évolution naturelle de la
végétation, fauche trop fréquente) nous a permis de tester in natura
différentes hypotheses sur leur persistance. Outre l'analyse comparative de
deux sites, les marais de Lavours et de Chautagne, soumis a des régimes de
perturbation différents, nous avons cherché a étudier les variations
temporelles des densités de papillons mais également des densités et des
structures spatiales des plantes et des fourmis-hotes. Enfin, le maintien de
populations dans des habitats fragmentés n'étant guére envisageable a long
terme sans l'apport des théories scientifiques, il était alors important de les
détailler, en en montrant éventuellement les limites actuelles.

Nous avons donc développé et mis en ceuvre toute une série de
protocoles de suivi des différentes composantes du systeme. En particulier,
nous avons appliqué et adapté une méthode d’estimation de la densité des
populations jusque la utilisée essentiellement chez les vertébrés : le Line
transect. Toutefois, la mise en place et I'’évaluation de ces méthodes de
gestion nécessite, de par la nature relativement lente de I’évolution des
milieux, un suivi a long terme. Nos quatre années de terrain nous ont
permis d’acquérir une connaissance préliminaire, mais certainement pas
absolue de la variabilité temporelle et de la biologie du systeme étudié. En
perspective de ce travail, il s'avére donc nécessaire de poursuivre le suivi
pour compléter les informations acquises mais également pour contréler les
fluctuations annuelles des densités de papillons. Si la présence de trois
especes de Maculinea sur une méme station accroit les difficultés de gestion,
elle complique également le suivi des populations. En effet, les méthodes de
comptage le long d'un transect nécessite la reconnaissance a des individus,
la plupart du temps, en vol. Sans capture, il est difficile de distinguer
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Maculinea teleius et M. alcon. Il faut envisager d'autres techniques de
comptages. Le suivi de M. alcon passe alors sans doute par le comptage non
pas des imagos mais des ceufs, bien visibles sur les plantes-hotes.

A l'avenir, le développement d'études génétiques est a envisager. Les
outils moléculaires actuels et les modeéles de génétique des populations
permettraient d'obtenir un certain nombre de renseignements sur la
structure des populations et surtout de comprendre a quelle échelle les
études doivent étre conduites. En effet, nous pourrions déterminer si les
populations de chacun des marais sont des populations génétiquement
isolées et conclure sur les taux de migration et la structure de la
métapopulation.

Des études a cours terme, comme celle que jai conduite, permettent
d'analyser les conséquences directes (i.e. les variations d'effectifs) des
différentes politiques de gestion sur les populations de Maculinea. En
revanche, il est nécessaire a moyen et a long terme d'accéder
expérimentalement aux parametres démographiques tels que le nombre
d'ceufs par femelle, le taux de survie des ceufs et chenilles sur la plante hote,
le taux de survie des chenilles dans les fourmiliéres, la proportion de
chenilles recrutées par les fourmis, la proportion de chrysalides survivant
au parasitisme. L'examen de ces différents parametres permettra, par
exemple, lors de modélisation de mieux cerner les mécanismes qui font
gu'une politigue de gestion est convenable ou non au maintien des
populations de Maculinea.
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MONOGRAPHIE DU SYSTEME
MACULINEA-PLANTE-HOTE-MYRMICA

Les problemes de gestion d'espéces rares ne pouvant se résoudre sans une
connaissance détaillée de leur biologie, il nous est apparu important, dans
une premiére partie, de développer chaque étape du cycle de vie du
Maculinea. Dans une deuxieme partie, nous avons essayé de comprendre
quels peuvent étre les avantages eévolutifs pour un organisme de
développer une relation myrmécophile en examinant les différents types
d'interactions qui existent entre les lépidoptéres et les fourmis, les organes
mis en jeu, les avantages et les codts.
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LE CYCLE DE VIE DES MACULINEA

A - LECYCLE DE VIE DES MACULINEA

Le genre Maculinea est confiné au Palearctique. M. nausithous, M. teleius,
M. alcon et M. arion se distribuent depuis I’Europe centrale jusqu’en Chine
et/ou au Japon tandis que M. rebeli n’est probablement qu’en Europe. Ce
genre se répartit surtout du centre jusqu’a I’'Est de I’Europe et I'Ouest de
I’Asie. Grossierement, M. teleius et M. arion se distribuent depuis la France -
Espagne jusqu’en Chine ; M. nausithous de I’Espagne jusqu’en Mongolie ;
pour M. alcon et M. rebeli la distribution est plus délicate puisque ces deux
especes ont souvent été confondues dans la littérature. Enfin, la sixieme
espece M. arionides semble ne se trouver qu'en Chine et au Japon
(WYNHOFF, 1998a).

Nous décrivons ici le cycle de vie des 5 espéeces européennes de Maculinea
tout en s'attachant particulierement a la biologie des Maculinea inféodés
aux milieux humides (Figure 38).

Maculinea  teleius est une espece souvent présente dans les zones
généralement ensoleillées et protégées du vent des marais de faible altitude,
des prés humides, des prés a litiere, des dépressions mouillantes ou des
rives des lacs. M. nausithous prospéere dans les prairies de fauche et
paturages humides, les talus herbacés, les rives de canaux de drainage et les
prés a litiere non exploités alors que M. alcon vit dans les zones abritées des
landes humides et des prés a litieres (ELMES & THOMAS, 1987b).

177



ANNEXE | : MONOGRAPHIE DU SYSTEME MACULINEA - PLANTE-HOTE - MYRMICA
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Figure 38 : Cycle de vie des espéces européennes de Maculinea des zones humides et des
prairies seches

M. teleius et M. nausithous partagent la méme plante-h6te, la grande
pimprenelle ou Sanguisorba officinalis. Cette hémicryptophyte de la famille
des Rosacées est généralement associée aux sols basiques. Toutes les fleurs
sont hermaphrodites et s'épanouissent de juin a septembre. On la rencontre
en plaine et jusqu'a 2 300m d'altitude. Les tiges hautes de 30 a 120 cm sont
ramifiées vers le sommet. Les feuilles de la rosette radicale ont de longs
pétioles et sont imparipennées. Les fleurs rouge foncé des tétes florales sont
de type 4 et sont dépourvues de pétales. Bien que peu éclatants, les sépales
colorés assurent la fonction d'appat optique des insectes. Un rhizome
souterrain porte des bourgeons qui permettent la reproduction végetative.
Bien qu'hygrophile (indicatrice de sols a humidité variable), elle peut
toutefois coloniser des sols relativement secs et est ainsi parfois associée a
certaines especes mésophiles des pelouses maigres. Elle colonise
préférentiellement les prairies a litiére et les bas-marais alcalins, mais peut
aussi se retrouver en contact direct de Mégaphorbiées ou dans des paturages
humides Iégerement engraissés (GONSETH, 1994a).

La plante-hote de M. alcon est la gentiane des marais Gentiana
pneumonanthe. Cette hémicryptophyte vivace des prairies humides et des
zones marécageuses passe I’hiver sous forme de rosette de petites feuilles.
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Elle présente la capacité de vivre a I'état ralenti sous forme de graine
pendant une, deux voire trois années. La germination annuelle élevée
induit un turn-over important des individus. La floraison peut étre
extrémement précoce (fin juin) alors qu’elle se réalise en général de juillet a
octobre (LHONORE, 1996). Il existe une forte variabilit¢ de la phénologie
selon régions qui se répercute sur les périodes de vol du papillon (Figure
39).

dates de vol deMaculinea alcon
dates de floraison des Gentianes
Isére
(altitude)
Pyrénées
(altitude)
Bretagne
Cotentin
Landes
Sarthe
Yttt —+——————t ———— —
=25 55 88 8 82 32 2 8
=y e " "
S - L L
Dates

Figure 39 : Dates de floraison de Gentiana pneumonanthe et dates de vol
de Maculinea alcon selon différentes régions (d'aprées LHONORE, 1996).

A.l - LES INTERACTIONS PAPILLONS - PLANTES-HOTES

A.1l.1 - LA PRISE DE NOURRITURE

Le nectar est un facteur important dans le potentiel de fécondité et de
longévité des papillons adultes et peut étre un facteur limitant dans les
champs cultivés (DOVER, 1996). Bien qu'elles ne visitent pas fréguemment
les fleurs, toutes les especes de Maculinea recherchent des sources de nectar.
Pour Maculinea nausithous, la source de nectar est régulierement la plante-
hote puisque la quasi-totalitt des contacts alimentaires concerne
Sanguisorba  officinalis (GONSETH, 1992). Si la densité des plantes-hotes est
suffisamment élevée, d'autres fleurs ne sont pas nécessaires. D'ailleurs,
I'existence de M. nausithous se déroule presque entierement sur les
capitules de la sanguisorbe sur laquelle elle se pose, s'accouple, suce du
nectar et pond. Cette spécialisation peut permettre de trouver des ressources
énergétiques dans des milieux tres pauvres en plantes nectariferes. M.
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teleius se nourrit de plusieurs espéces de fleurs différentes (THOMAS, 1984a)
et recherchera donc des sites composés d'une mosaique de zones fauchées et
de zones abandonnées. La ponte se produit souvent dans les zones fauchées
alors que la prise de nectar se fait surtout dans les zones abandonnées. Les
sources de nectar de M. alcon sont assez limitées. La plante la plus utilisée
est Erica tetralix mais les adultes se nourrissent aussi de Gentiana
pneumonanthe et parfois de Calluna vulgaris et Lythrum salicaria (MAES et
W YNHOFF, comm. pers.). M. arion nécessite une grande variété de plantes
nourriciéeres alors que M. rebeli est rarement observé en train de se nourrir.

A.1l2 - LAPONTE

Toutes les especes de Maculinea pondent généralement un ceuf a la fois.
Occasionnellement, les femelles pondent trois ceufs en méme temps. De
nombreuses femelles sont tuées avant d'avoir pu pondre un seul ceuf mais
celles qui survivent peuvent potentiellement pondre plusieurs centaines
d'ceufs chacune. On estime la ponte réalisée a une soixantaine d'ceufs par
femelle (THOMAS, 1989) bien que la ponte moyenne d'une femelle M. alcon
soit d'environ 80 ceufs dans I'ouest de la France (LHONORE, comm. pers.). La
survie des ceufs est élevée chez toutes les especes de Maculinea. Chez M.
arion, M. nausithous et M. teleius, les ceufs sont pondus profondément
dans les fleurs et sont donc peu accessibles aux prédateurs et aux parasitoides
(THOMAS et al., 1991). Chez M. alcon et M. rebeli, les ceufs sont exposés sur la
plante-hdte mais leur épaisse cuticule (6 a 30 fois supérieure que chez les
especes endocarpellaires) les protége du parasitisme. A cause de I'épaisseur
de cette cuticule, les larves sont obligées de sortir par la face basale de I'ceuf
ou la coquille est plus fine.

e CHEZ MACULINEA TELEIUS

Les ceufs sont donc enfoncés un a un profondément dans les boutons de
la sanguisorbe a l'aide d'un oviscapte. Contrairement a M. nausithous, les
femelles cherchent toujours les petits capitules jeunes a boutons
extrémement serrés en choisissant avant tout ceux des pousses latérales sur
les grandes plantes. Elles ne pondent sur les capitules terminaux que si les
sanguisorbes sont petites. Généralement, un seul ceuf est déposé par téte
florale (FIGURNY & WOYCIECHOWSKI, 1998). Si plusieurs ceufs sont pondus
sur une inflorescence, il est trés rare d'observer la survie de plus d'une
chenille. Les chenilles de M. teleius et de M. nausithous se nourrissent de la
méme plante et peuvent facilement étre confondues.

e CHEZ MACULINEA NAUSITHOUS

Les ceufs sont déposés séparément ou en petits groupes dans les grands
capitules terminaux de Sanguisorba officinalis. Dans les habitats
particulierement favorables, ils sont parfois trouvés en trés grand nombre
(THOMAS, 1984a) puisqu’on peut compter exceptionnellement 20 a 30 ceufs
sur les plus grosses inflorescences. Suivant le site, le nombre d'ceufs par téte
florale est variable mais se situe en géenéral entre 2 et 8. Il dépend de la
densité en sanguisorbes et peut étre particulierement élevé si le nombre de
tétes florales adéquates dans un site est limité. Les ceufs sont pondus en
grand nombre sur les sanguisorbes aux tiges élevées, pourvues de nombreux
boutons ou encore poussant en milieu ouvert donc les tiges les plus
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visuellement attractives. En fait, la hauteur des tiges n’a pas une influence
directe sur le nombre d’ceufs pondus mais elle conditionne le nombre de
boutons qui va influencer significativement le nombre d’ceufs. La recherche
visuelle semble jouer un role important dans la localisation des plantes-
hotes convenables pour la ponte (PORTER, 1992) et dans des habitats ayant un
faible nombre de plantes, les tétes florales sont parfois surchargées en ceufs
provoguant une perte considérable du potentiel reproductif (FIEDLER, 1990b).
Un certain nombre d'ceufs peuvent étre pondus sur les jeunes boutons
terminaux mais la survie est plus élevée sur les boutons les plus agés. En
général, les femelles pondent sur les boutons des tiges latérales que si leur
taille est identique a celle des boutons terminaux. La survie est néanmoins
plus faible de 10% (WYNHOFF, 1996).

La plupart des fleurs contiennent plusieurs chenilles mais seuls 5 ou 6
individus peuvent se deévelopper sur un méme capitule. Les chenilles
n'étant pas cannibales, la compétition pour la nourriture limite les chances
de survie des larves excédentaires (FIEDLER, 1990b). Le stade phénologique de
la plante est important puisque les jeunes inflorescences sont aptes a
recevoir les pontes de M. teleius pendant 5 a 7 jours avant d'atteindre, au
bout de 15 jours, la maturité recherchée par les femelles de M. nausithous
(WYNHOFF, 1996). M. nausithous étant moins sélectif que M. teleius, il est
possible que les femelles pondent sur des inflorescences qui contiennent des
ceufs de M. teleius. Il peut ensuite y avoir une compétition pour la
nourriture entre les larves des deux especest. M. teleius choisit peut étre les
jeunes inflorescences afin que sa chenille se développe avant celle de M.
nausithous et évite ainsi la compétition interspécifique (FIGURNY &
W OYCIECHOWSKI, 1998).

e CHEZ MACULINEA ALCON

Les femelles de cette espéce pondent leurs ceufs sur la gentiane
pneumonanthe ou sur la gentiane a feuilles d'asclépiade, Gentiana
asclepiadea. Contrairement aux deux especes précédentes, les ceufs sont tres
visibles puisque déposés sur les fleurs encore fermées, les boutons voire les
bractées. Cette exposition aux prédateurs est compensée par une épaisse
coquille obligeant la chenille a sortir de I'ceuf par la base afin de se forer un
passage jusqu'a l'ovaire (ELMES & THOMAS, 1987b). On compte en général
une dizaine de chenilles par fleur (LHONORE, 1996). La survie des chenilles
sur la fleur dépend non seulement de leur nombre mais également de la
taille et de la maturité des boutons au moment de la ponte. Elle est
maximale lorsque le nombre de chenilles est réduit et qu'elles se trouvent
sur les boutons de taille moyenne. Les gros boutons donnent une survie
plus faible. Plus le nombre de chenilles par fleur est élevé, plus leur poids au
moment de quitter la plante-héte et donc la probabilité d'étre acceptées dans
les fourmilieres est faible (GADEBERG & BOOMSMA, 1997). La croissance
larvaire sur les plantes-hotes est affectée par la compétition intraspécifique
et la dynamique de la population locale est probablement influencée par ces
interactions densité-dépendantes négatives entre le papillon et la plante.

1 Seulement 7% des inflorescences contenant des ceufs de Maculinea teleius sont utilisés ensuite
par les femelles de M. nausithous (W YNHOFF, 1996).
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Parfois, un petit nombre de chenilles essaye d'éviter la compétition en
migrant sur un autre bouton.

Pour les chenilles de toutes les espéces, la plante-h6te est une source de
nourriture négligeable (1% de la biomasse finale) par rapport au couvain
consommé dans la fourmiliere. On peut alors se demander si les papillons
détectent la présence de fourmis avant de pondre. Les premiers travaux
indiquaient que Maculinea arion pondait sur les pieds de thym poussant
non pas dans les zones & Myrmica mais sur ou a coté de fourmiliéres de
Lasius flavust. Il a ensuite été démontré qu'une forte densité de fourmis-
hoétes convenables n'influence pas la ponte de M. arion. Si la ponte fourmi-
dépendante n’est pas prouvée?, une corrélation spatiale semble exister entre
les sites de pontes préférentiels et la présence des Myrmica (SCHEPER et al.,
1995). On peut se demander si cette association spatiale est réellement le
résultat d'une reconnaissance de I'hdte ou si les femelles utilisent des
variables environnementales® qui sont corrélées avec I'habitat préférentiel
de la Myrmica spécifique (FIEDLER et al., 1996). Durant la ponte, aucune
interaction comportementale entre les fourmis-h6tes et les papillons n'ont
été observées. Les fourmis-hotes ne semblent donc pas jouer de r6le dans la
sélection de la plante-hote par la femelle bien qu'une corrélation fourmis-
hotes - densité de ponte ait été mise en évidence chez M. nausithous*
(WYNHOFF & VAN DER MADE, 1995) et qu'il soit possible que M. alcon
puisse localiser les fourmilieres-h6tes (SCHEPER et al., 1995).

A.2 - LES INTERACTIONS PAPILLONS - FOURMIS-HOTES

Le genre Myrmica est commun et largement répandu. En plaine, ce sont
les seules fourmis d'Europe habitant des sols a la fois imperméables,
ombragés et inondés en hiver. On dénombre 14 espéces® de Myrmica en
France (BERNARD, 1968) dont seul un nombre limité est parasité par les
Maculinea. La distinction entre certaines espéces peut étre trés difficile® bien
que les aspects de leur biologie comme la morphologie, le comportement
individuel, la physiologie sociale et la génétique aient été intensivement
étudiés. A l'inverse, certains aspects de leur écologie tels que la fidélité a la
colonie, la persistance du nid dans un site, la structure et la stabilité de la
communauté ont été relativement peu étudiés parce que les études sur le
terrain de ces especes peuvent s'avérer tres difficiles (ELMES et al., 1998).

Les especes de Myrmica sont caractéristiques des champs humides et gras
et n'exigent pas de ressources trés spécialisées. Elles sont capables de
coexister avec d'autres genres de fourmis vivant dans les milieux humides.

1 Lasius flavus ne permet pas le développement des chenilles de Maculinea.

2 Comme chez aucun membre de la tribu des Glaucopsychiti.

3 Telles que la densité ou la hauteur de végétation, etc. induisant un microclimat particulier.

4 Par contre, il n'y a pas de corrélation fourmis-hotes - densité de ponte chez M. teleius
(WYNHOFF & VAN DER MADE, 1995).

5 Sur les 36 espéces mondiales, 5 seulement sont communes a la fois en Europe, en Asie et en
Amérique du Nord (BERNARD, 1968). Une quinzaine d'especes vivent en Suisse (DELLA
SANTA, 1994) et 16 espéces différentes ont été répertoriées en Allemagne (KLEIN et al., 1998).
6 Voire méme impossible si on a une seule ouvriére (THOMAS et al., 1989).
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Ce ne sont pas des fourmis territoriales et, comme les Formica, elles errent
librement (DONCASTER, 1981). Les colonies sont capables de s'installer sur de
petites zones entre les territoires des colonies de Lasius et peuvent, lorsque
le site devient défavorable, se déplacer aisément.

Généralement, les nids sont peu profonds, assez étendus construits dans
le sol mais peuvent également étre construits sous des pierres, dans du bois
pourri, des touffes d’herbes ou de la mousse. Beaucoup de nids,
particulierement dans les endroits humides, dressent de petits solariums
mais certains ne présentent aucune particularité extérieure (ELMES et al.,
1998). Il est donc plus aisé de les trouver dans les biotopes frais et humides
car ils sont placés dans des touffes d'herbacées et peuvent étre repérables par
leur couverture de débris végétaux et de particules de terre abritant le
solarium destiné a réchauffer l'intérieur du nid. Dans les biotopes chauds et
secs, les fourmilieres sont entierement souterraines et ne sont repérables
gue par une ou deux petites entrées a la surface du sol (ELMES & THOMAS,
1987a).

A.2.1 - LES DIFFERENTS GROUPES DE MYRMICA

Certains auteurs (BERNARD, 1968 ; DELLA SANTA, 1994) distinguent deux
groupes de Myrmica séparés par les antennes des males et les adaptations
écologiques des ouvrieres :

- Le groupe des scabrinodis vivant sur les terrains perméables, fissurés ou
sablonneux dont les stations sont bien exposées et situées a des altitudes
inférieures a 1 300 m.

- Le groupe des rubra vivant sur des terrains moins perméables, argileux
aux stations plus froides et plus humides dépassant parfois 2 000 m
d'altitude.

Pour d'autres chercheurs (ELMES & THOMAS, 1987a ; WARDLAW et al.,
1998b), il existe quatre grands groupes de Myrmica séparés selon la forme de
la base de I'antenne ou scape des ouvrieres :

- Le groupe des scabrinodis dans lequel on trouve : M. sabuleti Meinert,
M. scabrinodis Nyl., M. vandeli Bondroit, M. specioides Bondr. et M. lonae
Finzi. C'est un groupe extrémement difficile a déterminer, il existe deux ou
trois races de M. scabrinodis qui cohabitent avec d'autres espéces. En plus, on
note la présence d'espéces Est européennes et ibériques qui compliquent
encore la situation. L'espece M. scabrinodis est la plus répandue et la plus
fréquente dans ce groupe. Elle occupe des milieux tres variés : marais, prés a
litiére, clairieres et toutes sortes de milieux herbacés dans lesquels elles sont
largement dispersées.

- Le groupe des rubra dans lequel on trouve : M. rubra Nyl. (= laevinodis)
et M. ruginodis Nyll. M. rubra se développe essentiellement dans les
milieux humides, a sol lourd, peu perméables (THOMAS, 1984a) tels que les
prés humides, les lisiéres, les berges des riviéres, les gravieres et les herbages
des stations fraiches. Ses nids se trouvent sous des pierres, du bois ou dans le
sol et sont parfois surmontés de grands solariums. Dans les stations a

1 Ces deux espéces sont trés voisines et les ouvriéres sont parfois difficiles a distinguer. Emery
les avait réunies sous le nom de M. rubra L. puis, elles furent séparées non pas sur leur
morphologie mais sur leur écologie.
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Maculinea teleius et M. nausithous, I'espece nidifie plutét dans les endroits
plus secs a végétation plus haute, notamment sur les rivages des fossés ou
en bordure des buissons ou foréts du voisinage. Les ouvrieres cherchent
leur nourriture assez loin de leur nid dans les endroits plus humides, ou
Myrmica scabrinodis séjourne souvent. Elles semblent toutefois éviter les
zones périodiquement inondées de ses milieux de prédilection. L’activité
des ouvriéres de M. rubra aux abords de I'entrée de la fourmiliére est en
général tres faible et il est extrémement difficile d’en donner la localisation
précise (DOBRANSKA & DOBRANSKI, 1976). M. ruginodis semble bien se
développer dans les herbes denses lorsqu'elles ne dépassent pas 30 cm
(BRIAN, 1951). Cette espéece est rare en milieu découvert et ensoleillé mais
elle est moins hygrophile que M. rubra et préfére les sols plus secs et plus
perméables.

- Le groupe des lobicornis dans lequel on trouve : M. lobicornis Nylander
et M. schencki Emery.

- Le groupe des rugulosa dans lequel on trouve : M. rugulosa Nyl., M.
limanica K. Arnoldi, M. sulcinodis Nyl. et M. gallienii Bondr.

La classification des Myrmica n'est pas figée et certains auteurs (KLEIN et
al., 1998) proposent d'autres regroupements des différentes especes. Quoi
gu'il en soit, la détermination des individus est axée sur deux caractéres
discriminants : la forme du scape et la longueur des épines de I'épinotum.
Pour cela, il existe deux indices :

- L'Indice Frontal qui est le rapport entre la plus grande largeur de la face,
yeux compris et la largeur entre les arétes frontales.

- L'Indice de I'Epine qui est le rapport entre la plus grande largeur de la
face, yeux compris et la longueur de I'épine de I'épinotum (DELLA SANTA,
1994) (Figure 40).

aréte frontale

Figure 40 : Morphologie externe d'une Myrmica scabrinodis (d'aprés DELLA SANTA, 1994)
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La spécificité des fourmis-hétes pour une espéce de Maculinea est moins
marquée au laboratoire qu'en conditions naturellest. Dans la nature, si
chaque chenilles doit étre élevée par au moins 50 ouvrieres (ELMES et al.,
1991a,b), moins d'une dizaine suffisent pour élever une chenille jusqu’a la
pupaison en laboratoire. La plupart des chenilles se nourrissent du couvain
les semaines suivant I’adoption puis au printemps suivant (ELMES et al.,
1991b).

A.2.2 - LES FOURMIS-HOTES DES MILIEUX HUMIDES

e MACULINEA TELEIUS

Bien que les fourmis Myrmica rubra puissent occasionnellement servir
d'hote, les jeunes chenilles de Maculinea  teleius survivent essentiellement
dans les fourmilieres de Myrmica scabrinodis. Dans les endroits humides
tels que les marais de Lavours et de Chautagne, les fourmilieres de M.
scabrinodis sont prés de la surface du sol. On peut trouver la chrysalide du
papillon, dans a partie supérieure du nid, au fond de la chambre principale
du solarium. Il est toutefois difficile de distinguer les chrysalides de
Maculinea  teleius de celles des autres Maculinea ; la fourmi-hote est le
meilleur indice d'identification (ELMES & THOMAS, 1987b).

e MACULINEA NAUSITHOUS

La fourmi-h6te la plus frequemment rencontrée pour cette espéce est
Myrmica rubra. Cependant, dans certains sites en Espagne et en Pologne, la
chenille est hébergée par M. scabrinodis (WYNHOFF, 1996). Comme pour
Maculinea teleius, la chenille ne bénéficie pas d'échanges trophalaxiques? de
la part des fourmis et ne se nourrit que du couvain. Au printemps, elle
consomme de grandes quantités de larves. On peut trouver 3 a 4 chenilles
dans un méme nid, parce que M. nausithous est la plus petite des especes de
Maculinea et que les nids de Myrmica rubra sont généralement plus grands
gue ceux des autres espéces de Myrmica (ELMES & THOMAS, 1987b). Une
adoption par une mauvaise fourmi-h6te ou la présence de parasitoides
entraine une mortalité larvaire importante a l'intérieur des fourmiliéres
(FIEDLER, 1990Db).

e MACULINEA ALCON

M. alcon est la seule espece dont la fourmi-héte differe selon la
répartition géographique3. Contrairement a M. teleius et M. nausithous, la
chenille M. alcon présente la particularité d'étre alimentée directement par
les ouvriéres. Entre dix et vingt chenilles peuvent se développer dans une
fourmiliere (ELMES & THOMAS, 1987b ; THOMAS & WARDLAW, 1992).

Les fourmis des milieux humides survivent aux inondations en
réduisant considérablement leur activité et leur consommation d'oxygene.

1 Maculinea rebeli a pu étre élevé jusqu’a la pupaison avec Myrmica schencki, M. rubra, M.
scabrinodis, M. ruginodis, M. sabuleti, M. sulcinodis. Maculinea alcon a été testé avec succes
avec les 4 premieres especes.

2 Ce sont des échanges d'aliments liquides entre deux individus.

3 La fourmi-hote est M. rubra en Suéde (HAMMARSTEDT, 1992), M. ruginodis et M. scabrinodis
aux Pays-Bas, en Allemagne et en Belgique mais également M. rubra en Belgique, M. ruginodis
et M. rubra au Danemark et seulement M. scabrinodis en Espagne (WYNHOFF, comm. pers.).

185



ANNEXE | : MONOGRAPHIE DU SYSTEME MACULINEA - PLANTE-HOTE - MYRMICA

Si les températures sont suffisamment basses, elles peuvent supporter des
périodes d'inondations de plusieurs semaines. La survie des Myrmica est
accrue si une quantité suffisante d'oxygéne est maintenue dans les galeries
de la fourmiliére et dans l'enchevétrement des racines des touradons de
molinie ou de carex. Grace aux bulles d'air, environ 50% des ouvriéres
peuvent survivre a une inondation longue de 9 4 10 semaines (BOOMSMA &
ISAAKS, 1982).

A.2.3 - LAPERIODE D'ACTIVITE

La période d'activité est relativement semblable pour les especes de
Myrmica qui occupent des niches écologiques similaires. Leur capacité a
vivre dans un habitat est déterminée par leur réponse physiologique a la
température (ELMES & WARDLAW, 1982c).

Les facteurs insolation, température de l'air et température du sol sont
hautement corrélés mais n'‘ont pas la méme importance sur le
comportement des fourmis. La distribution des Myrmica est fortement
corrélée avec le nombre d'heures d'insolation par jourt. La gestion du
milieu peut donc influencer directement [I'installation ou le maintien de
fourmiliéres d’une espéce donnée. Les années ou les colonies sont les plus
grosses et les plus productives sont les années dont l'insolation est la plus
longue?. Si l'insolation est le facteur environnemental le plus important
pour la structure des populations de Myrmica, le début de l'activité des
ouvrieres au printemps est essentiellement provoqué par la température
moyenne en février et mars (ELMES, 1982). L'affouragement dépend de la
température a la surface du sol et les fourmis semblent étre moins actives
lors des fortes chaleurs® (ELMES et al., 1991b). Généralement, la période de
plus forte activité des Myrmica a lieu dans I'aprés midi et en début de soirée.
Les chenilles Maculinea quitte la plante-h6te a ce moment la et augmentent
ainsi leurs chances d'étre trouvées par des Myrmica en évitant les especes
prédatrices, Lasius et Formica, dont la période d'activité maximale se situe
plus tard dans I'apres midi.

Chaqgue espece de Myrmica est adaptée a un milieu plus ou moins chaud.
Pour les espéces des milieux humides, on trouve en général le long d'un
gradient croissant des températures M. ruginodis, M. rubra puis M.
scabrinodis. Les habitats ayant des grandes variations de températures
annuelles ont des structures de population plus stables et peuvent supporter
plus d'une espece de Myrmica. Les habitats ayant de faibles variations
annuelles tendent a établir des populations monospécifiques aux structures

I Lorsque I'ensoleillement moyen est de 4,5 h/jour, Myrmica sabuleti ne peut se développer.
Quand [I'ensoleillement passe a 5,2 h/jour, des colonies clairsemées de M. sabuleti
s'implantent et lorsqu'il atteint 5,8 h/jour, les fourmilieres de M. scabrinodis supplantent
celles de M. sabuleti (ELMES & WARDLAW, 1982a).

2 La production annuelle des colonies de Myrmica sabuleti est fortement corrélée a l'insolation
moyenne du printemps (BRIAN & ELMES, 1974). Un fort ensoleillement favorise chez M.
ruginodis le développement de grosses colonies avec des grosses ouvriéres (BRIAN & BRIAN,
1951).

3 Dans les sites les plus exposés, Myrmica sabuleti et M. scabrinodis ont une activité
d'affouragement maximale avant 10.00h et aprés 17.00h lorsque l'insolation est plus faible
(ELMES & WARDLAW, 1982a).
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plus uniformes (ELMES & WARDLAW, 1982b). De faibles variations peuvent
favoriser une espece plus qu'une autre mais les températures préférentielles
de chaque espéce étant proches, les especes ont souvent des domaines de
nidification recouvrants. La nidification ne dépendant pas uniquement de la
température mais également du taux d'’humidité du sol, le recouvrement
des niches est sans doute diminué.

La durée de [linsolation est donc utilisée comme indicateur de la
température du nid tandis que la température de I'air comme un indicateur
du déclenchement de I'affouragement. La situation, l'aspect et I'ombrage de
I'nabitat affectent I'insolation et la température de I'air et déterminent si un
site est convenable pour les fourmis.

A.2.4 - LA DECOUVERTE DES CHENILLES ET LE RECRUTEMENT DES
CONGENERES

La nourriture des Myrmica est variée. Ces fourmis se nourrissent aussi
bien de petits insectes vivants ou de cadavres que de végétaux, de graines, de
nectar sécrété par les fleurs ou les glandes nectariferes des tiges ou encore de
miellat de pucerons. C'est sans doute parce qu'elles apprécient ce miellat
gu'elles ont développé leurs relations avec le papillon Maculinea. Seules les
ouvriéres les plus dgées se rencontrent sur l'aire de récoltet. Ce sont les plus
agressives envers un ennemi et celles qui émettent et réagissent le plus aux
phéromones. Les jeunes ouvrieres ont plutét tendance a rester dans le nid
pour s'occuper du couvain. Il y a donc chez Myrmica une division du
travail ou polyéthisme établit uniquement sur des différences d'age et non
pas, comme chez d'autres formicidae, sur des différences morphologiques?.
Les ouvriéres Myrmica peuvent étre classées en trois groupes (les nourrices,
les intermédiaires et les pourvoyeuses) selon le temps consacré aux
ouvrieres (PASSERA, 1984). La plasticité est importante, les intermédiaires
pouvant rapidement se transformer en pourvoyeuses. La vitesse et
I’efficacité d'affouragement des ouvriéres varient avec la structure physique
de I’habitat® mais ne dépendent pas de la taille des ouvrieres (LEONARD &
HERBERS, 1986).

Dés qu'une source de nourriture - ou une chenille - est decouverte, les
ouvrieres fourrageuses peuvent recruter des congéneres pour l'exploiters.
Pour cela, elles ont développé un systeme de communication par des
signaux sonores ou des signhaux chimiques.

A.2.4.1 - LES SIGNAUX SONORES
Il existe deux fagcons d’émettre des signaux sonores chez les fourmis : soit
en frappant le sol soit a l'aide d'organes stridulatoires®. Les vibrations

1 L'age des ouvrieres peut étre défini selon leur pigmentation. A la naissance elles sont trés
claires puis elles foncent peu a peu.

2 Les espéces Myrmica sont toutes monomorphiques.

3 Une ouvriére ira plus vite dans une végétation ouverte que dans une végétation plus dense
(ELMES & WARDLAW, 1982c).

4 Plusieurs chenilles pouvant se développer en méme temps sur une méme plante-hote,
lorsqu'un individu est trouvé par une fourrageuse, les autres chenilles pourront étre rapidement
trouvées par les 4 ou 5 ouvriéres recrutées dans la colonie (ELMES et al., 1991b).

5 Les organes stridulatoires sont présents chez 83% des Myrmicinae.

187



ANNEXE | : MONOGRAPHIE DU SYSTEME MACULINEA - PLANTE-HOTE - MYRMICA

transmises par le sol servent pendant les activités de récolte ou en cas de
danger. Ces signaux sont tres efficaces mais la qualité physique du sol joue
un réle prépondérant puisque sur un sol mouillé la propagation du son sera
beaucoup moins efficace. Les stridulations servent surtout de signal de
détresse. Elles permettent également une augmentation de [I'activité lors
d’échanges trophalaxiques ou lors de combats. Les séquences de stridulations
sont différentes d’une espece a I’autre mais peuvent également différer pour
une méme espéce Vvoire une méme ouvriéere selon les conditions
expérimentales (PASSERA, 1984).

A.2.4.2 - LES SIGNAUX CHIMIQUES
La transmission d'un message pour le recrutement semble, de surcroit
dans les zones de marais, plus efficace par signaux chimiques. Il en existe
deux sortes : les signaux intraspécifiques appelés phéromones et les signaux
interspécifiques ou allomones.

e LES PHEROMONES

Elles existent dans tous les ordres d'insectes. Chez les fourmis, la
phéromone de piste! a une fonction de recrutement mais aussi une fonction
d'orientation. Plusieurs espéeces de Myrmica mais également d’autres genres
présentent le méme composé. Déposé sur le sol, il peut donc étre suivi par
ces différentes especes mais il y a également un marquage plus speécifique.
Des composés moins volatiles agissant comme des marqueurs de territoire?
sont déposés simultanément par la glande de Dufour. La persistance des
pistes dépend du substrat, de I'espece, de la nature des déplacements et des
conditions climatiques. La glande a poison, outre son importance dans le
dépb6t de la phéromone de piste, sécrete une autre phéromone qui stimule
I’agressivité des ouvrieres et les incite a piquer. Pour inhiber cette
agressivite, il existe des substances dégagées par les glandes mandibulaires
afin que les ouvriéres de Myrmica ne piquent pas une ouvriere de la méme
espece provenant de leur propre nid ou d’un autre nid.

Une autre substance, la phéromone d'alarmes3, intervient dans le
processus de recrutement. La encore, cette phéromone, sécrétée par les
glandes mandibulaires, peut induire des réponses identiques chez plusieurs
especes de Myrmica4. L'étude de six espéces de Myrmica partageant le méme
biotope® montre qu'en cas de rencontre, elles émettent souvent cette
phéromone (PASSERA, 1984). Bien que I'on rencontre les mémes composés

1 Chez Myrmica, il s’agit de I’éthyl-3 diméthyl-2,5 pyrazine délivrée par la glande a poison
(PASSERA, 1984).

2 Le marquage spécifique provient du fait que Myrmica rubra produit des hydrocarbures qui
sont absents ou en trés faibles quantités chez M. scabrinodis.

3 La phéromone d’alarme n’engendre pas forcément une activité de défense de la fourmiliére.
Elle peut provoquer chez la fourmi un comportement d’assistance, de récolte, de travaux de
construction, etc.

4 Myrmica ruginodis, M. rubra et M. sulcinodis réagissent indifféremment a n’importe quelle
substance d’alarme alors que, par exemple, M. rubida ne réagit qu’a sa propre phéromone
(PASSERA, 1984).

5 Myrmica rubra, M. ruginodis, M. scabrinodis, M. sabuleti, M. rugulosa, M. schencki sont
amenées a se rencontrer lors de la quéte de la nourriture.
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chez les six espéces, chague espéce présente une réponse individualisée. Les
différences entre les six especes sont essentiellement quantitatives:.

e LES ALLOMONES

Ce sont des médiateurs chimiques réglant des relations interspécifiques?.
On peut penser que les allomones émises par les insectes myrmécophiles a
I'intention des fourmis-hétes miment les phéromones émises par ces
fourmis et on peut se demander si les chenilles de Maculinea sont capables
de suivre les pistes afin de rejoindre un nid dans le but de se faire adopter.
De méme, les chenilles imitent-elles la substance d'apaisement pour se
protéger de I'agressivité des fourmis ?

A.2.5- L'ADOPTION

Mis a part Maculinea  teleius et M. nausithous qui sont endocarpellaires,
les trois premiers stades des chenilles peuvent rencontrer diverses especes
de fourmis qui se nourrissent des boutons floraux3. Chaque ouvriére de
Myrmica qui trouve une larve de Maculinea peut la prendre et la ramener
au nid. Dans la nature, les chenilles quittent la plante-héte a un moment
précist qui coincide avec le pic d'activité de recherche des Myrmica tout en
évitant le pic d'activité d'especes prédatrices telles que Tapinoma  erraticum
et Formica nigricans (ELMES et al., 1991b).

Certains insectes myrmécophiles sont capables suivre les traces de leurs
hotes® (MOSER, 1964 ; CAMMAERTS et al., 1990 ; QUINET & PASTEELS, 1995).
Dans un premier temps, un comportement similaire a été
expérimentalement mis en évidence pour Maculinea teleius (SCHROTH &
MASCHWITZ, 1984) mais des études réalisées sur de plus grands échantillons
n‘ont pas permis de confirmer que M. teleius soit en mesure de trouver le
nid des hoétes en suivant les traces des fourmis (FIEDLER, 1990b). En
conditions naturelles, aucune espéce de Maculinea n'a été observée en train
de suivre les traces des fourmis (THOMAS, 1984a ; THOMAS et al., 1989).
Méme si elles sont placées a I'entrée des fourmilieres, elles ne se déplacent
pas et attendent d'étre récupérées par les fourmis. On ne sait pas si elles
essayent de chercher leurs hotes au bout d'un certain tempsé (FIEDLER,
1990D).

Les ouvrieres de Myrmica schencki et M. sabuleti se déplacent
généralement a environ 60 cm de leur nid avant de démarrer une recherche

1 Les composants de la glande a poison, de la glande de Dufour et des glandes mandibulaires
sont similaires chez Myrmica rubra et M. scabrinodis mais en proportions tres différentes d'ou
une réponse différente des congénéres (CAMMAERTS et al., 1978).

2 Myrmica laevinodis héberge I'adulte d'un coléoptere Staphilynidae Atemeles  pubicollis
alors que la larve est nourrie et élevée par Formica polyctena. Au printemps, le coléoptere
quitte le nid de Myrmica pour retourner chez Formica. La reconnaissance et I’'adoption par
chacun des hétes impliquent une communication chimique.

3 Lasius flavus a été observée en train de traire une larve de Maculinea arion mais ne peut la
transporter (FROHAWK, 1916). Lasius niger préte attention aux larves de Maculinea alcon sur
les fleurs de gentianes (COTTRELL, 1984).

4 Généralement entre 18h00 et 20h00.

5 C'est, par exemple, le cas des chenilles Aloeides thyra (CLAASSENS & DICKSON, 1977),
Jalmenus evagoras (WAGNER, 1995) ou Euliphyra mirifica (DEJEAN & BEUGNON, 1996).

6 Une observation montre qu'une chenille, aprés 1 heure d'attente, s'est déplacée de quelques
centimeétres dans une zone plus exposée pour étre finalement trouvée (ELMES et al., 1991b).
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plus détaillée. La recherche consiste en un examen de la surface du sol et de
la végetation a une faible hauteur. Le manque d'intérét porté par les
fourmis envers les tres jeunes chenilles rampant sur le sol suggere que la
phéromone est seulement produite par la larve du quatrieme stade.
Toutefois, il semble que les fourmis soient incapables de reconnaitre les
chenilles avant de les avoir touchées (ELMES et al., 1991b) et peuvent donc
prospecter a quelques millimétres sans les détecter. Les chenilles sont
trouvées par hasard par les ouvriéres qui les prennent pour leurs propres
soeurs et les emportent vers le nid:. Maculinea alcon et M. rebeli imitent les
phéromones des fourmis mais uniquement aprés un contact. La
stimulation tactile prolongée lors de l'adoption de M. arion et M. teleius
(ELMES & THOMAS, 1987b) laisse penser que ces chenilles produisent peu ou
pas de phéromones. La situation de M. nausithous semble intermédiaire
(THOMAS, 1984). La forme et la texture de la larve jouent un role
prépondérant. Une larve flasque et dépourvue de poils attirera moins
d'ouvriéres qu'une larve turgescente et normalement poilue. C'est sans
doute pour cela que les larves de M. arion et M. teleius du quatrieme stade
se voultent afin de gonfler leurs segments. M. alcon ne prend pas de forme
particuliére lors de l'adoption (COTTRELL, 1984). Le signal déclenchant ce
comportement chez la larve n'est pas bien connu mais pourrait étre tactile.

A.2.6 - LERETOUR AU NID

Une fois la chenille adoptée, la fourmi retourne directement a son nid en
la transportant comme si c'était sa propre larve. A la fin de I'été, le nombre
de larves de fourmis disponibles pour la chenille de Maculinea est
conséquent mais pas illimité. Les chenilles prédatrices doivent adapter leur
rythme de croissance au nombre de proies disponibles pour ne pas mourir
de faim apres épuisement du couvain. Souvent, les fourmis adoptent plus
de chenilles que ne peuvent supporter leurs nids. En laboratoire, les nids de
Myrmica peuvent supporter beaucoup plus de chenilles coucou que de
chenilles primitives parce qu'elles causent moins de dommages (HOCHBERG
et al., 1992). Dans un nid de Myrmica, le nombre maximum de nymphes est
de 3 pour Maculinea arion, de 20 pour M. alcon et de 22 pour M. rebeli
(THOMAS & WARDLAW, 1992). Il se développe alors une compétition de type
scramble2. Par contre, lorsque le nombre de chenilles est trop élevé, la
compétition a l'intérieur de la fourmiliere des especes coucou devient de
type contest® (HOCHBERG et al., 1994). Un nombre déterminé de chenilles
survivent dans les nids. Ce nombre dépend de la taille et ['état
physiologique des colonies de fourmis (THOMAS et al., 1993). Les chenilles,
nourries directement par les ouvrieres, doivent simplement coordonner

1 Les ouvriéres ont un comportement similaire lorsque, apres perturbation du nid et dispersion
des larves a l'extérieur, elles saisissent et raménent les larves perdues a la fourmiliére.

2 La compétition de type scramble correspond au cas oU chaque compétiteur a accés a la
ressource. Tous devraient acquérir une part égale, d'autant plus petite que le nombre
d'individus est important et leur synchronisme élevé. Cependant, la portion de ressource prise
par chaque individu dépend de la compétitivité de ce dernier (NICHOLSON, 1954).

3 La compétition de type contest est applicable aux situations ot un compétiteur empéche
d'accéder a la ressource convoitée. Dans le cas des Maculinea, les chenilles entrent en
compétition afin de s'attirer les faveurs des nourrices lesquelles se focaliseront sur quelques
individus et laisseront mourir les autres.

190



LE CYCLE DE VIE DES MACULINEA

leur croissance avec l'activité des Myrmica. Généralement, les especes
prédatrices détruisent la colonie-h6te qui les adopte alors que les especes
coucou ne font que I'affaiblir. Parfois, les chenilles prédatrices ont
I'opportunité de prédater une deuxiéme colonie de fourmis mais ce
phénomene est assez rare. Il semblerait que la stratégie de compétition
contest permette un maintien plus aisé des espéces (HOCHBERG et al., 1994)
mais dans les deux cas, le nombre de chenilles susceptibles d'étre
entretenues par les fourmis est limité par la quantité de nourriture offerte et
donc par la taille de la société.

Les espéces primitives sont privilégiées dans les fourmiliéres de grande
taille ou un grand nombre de larves de fourmi est disponible. Dans les
fourmiliéres de petites tailles, les espéces se sont adaptées pour maximiser
les contacts avec les ouvriéres et bénéficier de leurs régurgitations.

A.2.7 - LA SURVIE DANS LA FOURMILIERE

Il n'est pas évident que les ouvriéres puissent distinguer les étrangeres de
leurs propres sceurs. Lors d'un contact initial avec une larve de fourmi, les
ouvrieres ne reconnaissent probablement que I'odeur et [l'apparence
générales puisque des especes de Myrmica peuvent accepter les larves des
autres especes (ELMES et WARDLAW, 1983a). Au cours de leur évolution, les
Maculinea ont probablement profité de cette tolérance du genre Myrmica et
se sont mis a produire plus tard les phéromones spécifiques de
communication qui trompent totalement les fourmis.

La survie des chenilles, une fois dans la fourmiliére, va dépendre de la
structure de la colonie. Comme pour toutes les sociétés de fourmis, la
présence d'une ou plusieurs reines peut s'avérer déterminante. Il est
important de détailler le fonctionnement d'une colonie de Myrmica et la
part prépondérante qu'occupe la (ou les) reine(s) afin d'avoir une idée de
leur impact sur la survie des Maculinea.

e LES REINES : UN FACTEUR DE MORTALITE DES CHENILLES

Apres I'hibernation, les nouvelles reines forment de nouvelles colonies.
Généralement, le nombre moyen de reines par colonie est plus ou moins
constant (ELMES, 1987 ; ELMES & PETAL, 1990) mais dans certaines
populations, il fluctue d’une maniere réguliere au cours des années. Le
nombre de reines dans une fourmiliere a-t-il une influence directe ou
indirecte sur la survie des Maculinea ? M. scabrinodis est normalement
polygyne et a des reines qui sont plus petites et moins nombreuses que celles
trouvées dans la plupart des autres colonies de Myrmical. En cas de
disparition des reines, les Myrmica peuvent recruter des reines de
remplacement. Les colonies qui n'ont pas recrutées de reines sont amenées a
disparaitre et a étre remplacées par des colonies ayant des reines fondatrices
(ELMES, 1980).

Le nombre d'ouvriéres est positivement corrélé au nombre de reines ce
qui explique pourquoi les colonies de M. rubra sont donc les plus
populeuses. Le nombre de reines pourrait avoir une conséquence sur la
survie du Maculinea quel que soit le niveau de polygynie. Les reines

1 On trouve en moyenne 15 reines par fourmiliéres de Myrmica rubra contre seulement 3 pour M.
sabuleti et 2 pour M. scabrinodis (ELMES, 1974a).
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microgynes! de certaines colonies ont une action royale semblable aux reines
normales et peuvent parfois étre trouvées dans les mémes nids. La forme
microgyne de M. rubra peut étre commune sur certains sites (ELMES, 1973) et
ne semble pas influencer I'adoption de Maculinea. Toutefois, les colonies
microgynes de Myrmica  ruginodis, moins agressives que les colonies
macrogynes, semblent avoir un meilleur taux d'adoption de Maculinea
alcon. Les ouvriéres microgynes montrent également une meilleure
aptitude a adopter de nouvelles reines et a se déplacer, apres une
perturbation, vers d'autres sites.

Généralement, les reines pondent des ceufs reproducteurs et les ouvriéres
des ceufs alimentaires. Cependant, la plupart des reines de Myrmica rubra,
M. ruginodis, M. schencki et M. sulcinodis pondent également des oceufs
alimentaires. Ces reines ont un poids similaire a celles qui pondent
uniguement des ceufs reproducteursz et leurs ceufs alimentaires
ressemblent a ceux des ouvriéres. Souvent, les reines pondent leurs ceufs
alimentaires tard dans la saison (WARDLAW & ELMES, 1995) ce qui permet
peut étre le maintien de la colonie lorsque le nid est parasité par une
chenille. En plus de leurs ceufs alimentaires, les ouvrieres M. rubra
produisent également des ceufs reproducteurs (BRIAN & RIGBY, 1978).

La survie des chenilles peut donc dépendre directement des reines par
I'intermédiaire de leurs pontes mais également indirectement par ce qui est
communément appelé I'effet reine. En I'absence de reines, les grosses larves
subissent un traitement préférentiel de la part des ouvrieres et se
transforment en gynes3. Par contre, lorsque les reines sont présentes, elles
provoquent l'attaque des grosses larves par les ouvrieres et favorisent le
développement des petites larves qui deviendront des ouvrieres. Elles
provoquent aussi, avant [I'hibernation, une métamorphose précoce de
certaines larves qui donneront des gynes I'été suivant (ELMES & WARDLAW,
1983a). Une présence de longue durée des reines est donc nécessaire pour
gue les ouvriéres arrétent la sexualisation des larves (BRIAN et al., 1981). Cet
effet reine peut avoir des conséquences sur le développement des chenilles
de Maculinea présentes dans la fourmiliére. Il est toutefois tres différent
selon les espéces. Par exemple, la mortalité de M. arion est multipliée par
trois lorsqu'une reine est présente dans la fourmiliére. Dans les jours qui
suivent son adoption, la chenille est souvent attaquée parce qu'en se
nourrissant elle entre en contact avec les grosses larves qui contiennent des
phéromones de gynes et subit donc le méme traitement. Les chenilles qui
passent ce cap peuvent survivre car les vieilles chenilles n'ont pas de
contacts avec les grosses larves. En conditions naturelles, la survie des
chenilles M. arion dépend plus de cet effet reine que du nombre d'ouvrieres
par nid ou du nombre d'ouvrieres par reine*. La survie sera optimisée dans
les nids de petites tailles parce que l'effet reine et le nombre d'ouvriéres

\

aptes a attaquer les chenilles est plus faible que dans les fourmilieres de

1 Ce sont des reines "naines".

2 A l'exception de Myrmica ruginodis macrogyna, les reines de toutes les espéces produisent
significativement moins d'ceufs alimentaires que d'ceufs reproducteurs.

8 Jeunes reines non fécondées.

4 Dans certains sites, la mortalité annuelle moyenne de Maculinea arion dans les nids de
Myrmica peut varier de 63% a 96% (THOMAS & WARDLAW, 1990).
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grande taille. Un site avec de nombreux nids de petites tailles sera plus
favorable qu'un site avec peu de fourmiliéres de grandes tailles.

En poussant le mimétisme du couvain a l'extréme, les chenilles des
especes coucou semblent avoir réussi a contrer l'effet reine. En laboratoire,
Myrmica rebeli survit aussi bien dans les nids avec ou sans reine (ELMES et
al., 1991a ; THOMAS et al., 1993) parce que les chenilles sont nourries par les
ouvrieres et n'entrent donc pas en contact avec les gynes (THOMAS &
W ARDLAW, 1990). Il est également probable que toutes les espéces sécretent
une phéromone identique a celle des ouvriéres et non pas a celle des larves
sexuées.

La taille des colonies donc le nombre d'individus par colonie peut étre
extrémement changeant. La production de nouvelles ouvriéres dépend
essentiellement du nombre préexistant et la présence d’une larve de
Maculinea peut avoir de graves conséguences sur le maintien d’une
fourmiliere. Le nombre de reines et d'ouvriéres d'une colonie varie d'une
année a l'autre mais ces variations inter-annuelles pour une méme colonie
sont faibles par rapport aux variations inter-colonies et aux variations
interspécifiques. En général, une colonie avec sexués produit plus de
couvain qu'une colonie sans sexués (ELMES & WARDLAW, 1982a).

e LES AUTRES FACTEURS DE MORTALITE DES CHENILLES

La mortalité élevée mais variable de M. arion dans les nids de fourmis est
peut étre le facteur clé regulant la taille des populations (THOMAS, 1977). En
plus de la présence de la reine (THOMAS & WARDLAW, 1990), les deux
principales causes de mortalité sont : I'adoption des chenilles par n'importe
quelle espece de Myrmica (THOMAS et al., 1989) et I'épuisement des
ressources alimentaires dans les petits nids (PUREFOY, 1953 ; CLARKE, 1954).

Souvent de nombreuses fourmilieres sont trop petites pour permettre le
développement d'un papillon et seules quelques unes arrivent a en
supporter deux ou plus (THOMAS & WARDLAW, 1990). La mortalité est
particulierement élevée dans les nids qui adoptent plus de deux chenilles, a
cause de la compétition scramble et du manque de nourriture en automne.
En absence de nourriture, les fourmis quittent souvent le nid et laissent la
chenille. Le nid vacant est souvent recolonisé par une colonie voisine
apportant de la nourriture!. Parfois, lorsque la nourriture vient a manquer,
les chenilles sont tuées comme s'il s'agissait de larves de fourmis
étrangeéres. Sous des conditions trés défavorables, avant de quitter le nid, les
ouvriéres tuent les petites larves et les donnent a manger aux plus grosses.
Selon ce schéma, les chenilles coucou sont traitées comme des super larves
de fourmis et sont donc nourries avec de petites larves (ELMES et al., 1991b).

A.2.8 - LA CROISSANCE

Dans la fourmiliere, les chenilles se nourrissent d'ceufs, de petites et
grosses larves et de pré-nymphes alors que les nymphes sont généralement
inconsommables. Les colonies de Myrmica sont peu populeuses par rapport
a d'autres genres mais les chenilles utilisent cette ressource de maniere
efficace puisqu'elles consomment préférentiellement les larves qui sont sur

1 Les chenilles de Maculinea arion ont une exceptionnelle capacité a résister a un mangue de
nourriture et peuvent parfois parasiter plus d'une colonie de Myrmica.
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le point de se transformer en nymphe. Elles sélectionnent les gros individus
laissant les petits se développer. Le bénéfice est probablement accru dans un
nid de taille moyenne contenant une seule chenille (THOMAS & WARDLAW,
1992). Au début de I'hiver, les larves de Myrmica entrent en diapause! alors
gue les chenilles continuent de se nourrissent de larves pendant environ 40
jours. On note un décalage temporelle de l'arrét de l'activité, les chenilles
hivernant plus longtemps que les fourmis au printemps (THOMAS &
W ARDLAW, 1992). En laboratoire, on observe un arrét de l'alimentation des
chenilles entre fin octobre et début mai. Durant cette période, il y a une perte
importante de poids? et si la chenille passe en dessous d'un certain seuil
(environ 10 mgq) elle se ride et meurt. Il y a donc une croissance rapide apres
la récupération par les fourmis puis une perte de poids durant I'hiver et
enfin une nouvelle période de croissance au printemps (ELMES et al., 1991a).
Pendant un hiver froid, on note une perte de poids tres rapidement
compensé au printemps.

Les Myrmica sont connues pour réduire leur activité d'élevage du
couvain lorsque la température est inférieure a environ 15°C. La croissance
de Maculinea rebeli cesse quand la température passe en dessous de 14°C en
automne mais on ne sait pas si c'est parce que les chenilles ne mangent plus
ou si c'est parce que les fourmis cessent de les nourrir (ELMES & WARDLAW,
1983b). Il semble peu probable que les chenilles aient des prédispositions
physiologiques pour passer I'hiver puisqu'un individu, introduit dans une
grande colonie et gardé a température idéale, croit extrémement rapidement
et se nymphose 6 semaines apres avoir quitté la plante-hdte. Durant la
longue période de quiescience hivernale la mortalité est faible. Par contre, la
présence de couvain au début du printemps est indispensable pour le
développement du Maculinea® (THOMAS & WARDLAW, 1992). De
nombreuses chenilles meurent durant cette seconde phase de croissance. Si
la métamorphose se déclenche avant que la chenille ait accumulé une
masse suffisante, elle meurt. Les petites chenilles qui ne se sont pas
suffisamment développées pour déclencher la métamorphose peuvent
survivre et persister dans la fourmiliere une seconde année (ELMES et al.,
1991a). Une chenille a plus de chances de devenir adulte si sa croissance est
maximale en automne d'ou une compétition lorsque plusieurs chenilles
sont adoptées en méme temps.

En définitive, on remarque que la croissance au sein de la fourmiliére est
gérée par la température. Myrmica et Maculinea toléerent des températures
qui se situent dans une fourchette allant de 7 a 25°C. La croissance des
fourmis et des chenilles s'effectue lorsque la température du nid excéde 14°C
mais est inhibée lorsque la température excede 25°C pendant une longue
durée. Les variations de lumiére ne semblent pas avoir d’effet mesurable sur
le développement des chenilles (WARDLAW, 1991).

1 Sauf les plus jeunes larves et les ceufs encore présents qui meurent (ELMES et al., 1998).

2 Durant I'niver, la chenille perd 50% de son poids.

3 L’absence de larves hivernantes dans les nids de certains genres (i.e. Formica) explique peut
étre I'absence de relation avec les chenilles de Maculinea.
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A.3 - LES INTERACTIONS PLANTES-HOTES - FOURMIS-HOTES

Sur les sites a Maculinea rebeli, il y a une étroite relation entre la densité
des populations de Myrmica et la densité des plantes-hétes Gentiana
cruciata. On trouve souvent plus de colonies de Myrmica schencki dans les
zones sans gentianes que dans les zones avec gentianes. A proximité des
plantes, les colonies contiennent moins d’ouvrieres et le turn-over est plus
élevé que pour les autres especes de Myrmica (THOMAS et al., 1997). En effet,
si une colonie non parasitée peut survivre une dizaine d’années, celles qui
adoptent M. rebeli disparaissent beaucoup plus rapidement. Bien qu’il n’y ait
pas d’interaction directe entre Gentiana cruciata et Myrmica, la densité des
plantes-hdtes module les dommages infligés par le papillon aux fourmis.

A.4 - LEPARASITISME

Bien que les Lycaenidae non-phytophages sembleraient moins
vulnérables aux parasitoides puisque vivant pour la plupart dans ou proche
des fourmilieres (COTTRELL, 1984), un grand nombre est infesté par des
Ichneumonides. Le genre Maculinea est parasité par deux genres : Neotypus
qui émerge seulement des especes primitives (THOMAS et al., 1991) et
Ichneumon qui parasite seulement les especes coucou (JA THOMAS, 1995a).
Chaque parasitoide mesure une dizaine de millimetres et un seul individu
émerge de chague nymphe parasitée.

En général, les chenilles des especes primitives sont récupérées en petit
nombre dans de nombreuses fourmilieres. Comme il est dangereux pour le
parasitoide de pénétrer dans la fourmiliere et que la visite d'un grand
nombre de nids augmente les risques et Il'investissement, il est plus
avantageux pour le parasitoide de piquer la chenille sur la plante
nourriciere. A l'inverse, les espeéces coucou pondent un grand nombre
d'eeufs sur une méme plante-héte et de nombreuses chenilles sont
hébergées par la méme fourmiliere. Il est alors plus efficace d'ignorer les
chenilles sur la plante puisqu'elles ne sont pas sOres d'étre adoptées et
d'aller parasiter directement dans les nids ou les chenilles ont de grandes
chances de se nymphoser. Les femelles parasitoides, vivant principalement
sur le sol, peuvent également piquer les chenilles au sol (THOMAS & ELMES,
1993).

L'hote spécifique de Maculinea  rebeli est Ichneumon eumerus. Le
parasite localise les colonies de Myrmica schencki par leur odeur mais
n'entre que dans les nids qui contiennent des chenilles de Maculinea. Il
rejette les nids vides et ne visite pas un nid ou une chenille a déja été piquée
(THOMAS & ELMES, 1993). En identifiant les espéces de fourmis, |. eumerus
montre a quel point la discrimination est poussée quand on sait que les
phéromones des différentes espéces de Myrmica sont chimiquement peu
différentes (CAMMAERTS et al., 1982). On ne sait pas exactement comment .
eumerus détecte les chenilles dés I'entrée de la fourmiliére. Il semblerait que
les parasitoides se fient aux sons puisque les chenilles et les fourmis
stridulent (DEVRIES et al., 1993). La différence de stridulation entre la
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chenille et la fourmi permettrait a la guépe parasite de déceler la présence
des chenilles depuis I’extérieur de la fourmiliére.

Les chenilles parasitées sont systématiquement les plus grosses (>20mg)
alors que les autres sont constamment rejetées. D'une part, les guépes ont
sans doute du mal a se saisir des petites chenilles et d'autre part, lorsque les
fourmis sont effrayées elles transportent prioritairement les petites
chenilles. Le parasitoide émerge de la nymphe 11 mois plus tard et est
violemment attaqué par les fourmis mais arrive a survivre grace a une
épaisse cuticule et en dispersant une allomone qui provoque la confusion et
des combats parmi les fourmi (THOMAS & ELMES, 1993).

On se rend compte ici de I'évolution remarquable de I. eumerus de part
son comportement, son adaptation chimique et sans doute morphologique
qgui lui permettent d'identifier des nids de Myrmica schencki contenant des
Maculinea. Par comparaison, on rappellera que le papillon est incapable de
détecter la présence de fourmis lors de la ponte et que les ouvriéres de
Myrmica sont incapables de faire la distinction entre ses propres larves et les
chenilles (THOMAS & ELMES, 1993).
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B-LAMYRMECOPHILIE

Deux grands groupes d'organismes sont connus pour former des
symbioses avec les fourmis et profiter de leur combativité : les plantes et
divers insectes herbivores de l'ordre des homoptéres et des Iépidopteéres.
Chez toutes ces espéces, l'association avec les fourmis semble fondée sur la
production de sucs nutritifs savoureux. Les insectes, pourvus d'organes
spécialisés, offrent aux fourmis un miellat. Le cas le plus connu est celui des
pucerons mais certains papillons agissent de la méme facon. La faculté de
s'associer en symbiose avec les fourmis, ou myrmécophilie, n'a été observée
gue dans deux familles de papillons : les Lycaenidae, présents sur tout le
Globe, et les Riodinidae, présents surtout en Amérique tropicale (DEVRIES,
1992):. Ces papillons collectivement nommés lycaenoides sont discrets
('envergure de leurs ailes est inférieure a cing centimetres) mais
représentent 40% de I'ensemble des papillons (VANE-WRIGHT, 1978) et
possedent une variété étonnante de couleurs et de motifs. La moitié des
especes de ces deux familles sont élevées par les fourmis au moins durant
une partie de leur cycle (ATSATT, 1981 ; KITCHING, 1983 ; PIERCE, 1987, 89 ;
FIEDLER et al.,, 1996). Certains lycenes sont méme en association avec
plusieurs espéces de fourmis? (BALLMER & PRATT, 1991). On étudiera ici
essentiellement les interactions Lycaenidae-fourmis bien que quelques

1 Une seule espéce de Riodinidae, Hamearis lucina, est connue en Europe (FIEDLER, 1991).
2 La larve de Euphilotes enoptes peut étre en symbiose avec 16 especes de fourmis différentes.
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exemples sur les Riodinidae seront donnés afin de bien comprendre le
mécanisme de cette association.

B.1 - LAMYRMECOPHILIE CHEZ LES LEPIDOPTERES

Plus d'un tiers des 18 000 espéces de papillons appartiennent a la seule
famille des Lycaenidae (ACKERY, 1984) et un grand nombre de larves de ces
papillons, probablement plus de 50% (MALICKY, 1969 ; PIERCE, 1987), sont
associées aux fourmis (HINTON, 1951 ; ATSATT, 1981 ; COTTRELL, 1984 ;
FIEDLER, 1991). Pour environ 97% des Lycaenidae myrmeécophiles la relation
est symbiotique : les fourmis protegent et soignent les chenilles phytophages
en échange de sécrétions sucrées et riches en amino-acides (PIERCE & MEAD,
1981 ; PIERCE & EASTEAL, 1986 ; FIEDLER & MASCHWITZ, 1988). Quelques
especes de Lycaenidae ne sont pas phytophages durant une partie de leur vie
et se nourrissent d'aphides ou du couvain lorsqu'elles sont transportées a
I'intérieur des nids (COTTRELL, 1984). Au moins deux genres de Lycaenidae
(i.e. Lepidochrysops et Maculinea) parasitent les nids de fourmis mais il en
existe probablement plus. Le genre Maculinea est le seul Lycaenidae non-
phytophage du Palearctique ouest (THOMAS et al., 1989). Presque toutes les
observations sur les associations entre les larves de Lycaenidae et les
fourmis du Palearctique concernent les sous-familles des Dolichoderinae,
Formicinae et Myrmicinae! (COTTRELL, 1984).

B.2 - LES DIFFERENTS TYPES D'INTERACTIONS MYRMECOPHILES

La spécificité de I'interaction entre le Iépidoptére et la fourmi joue un role
majeur dans I'écologie et I'évolution des Lycaenidae (ATSATT, 1981 ; PIERCE,
1985, 89). Le papillon présente deux stades de vie tres différents mais
interagit avec le partenaire seulement lors du stade immature. Certaines
symbioses profitent aux deux partenaires, tandis que d'autres sont plus
proches du parasitisme, une espéce vivant aux dépens de l'autre. Dans
certains cas, les relations symbiotiques conduisent a des cycles de vie
complexes pour I'une ou pour les deux espéces (DEVRIES, 1992).

Il existe deux sortes d'interactions entre les Iépidoptéres et les fourmis :

- la myrmeécophilie facultative (mutualisme et commensalisme)
- la myrmeécophilie obligatoire (mutualisme obligatoire et parasitisme).

Un genre est considéré comme myrmécophile si 50% ou plus de ces
especes sont associées aux fourmis ; une association est dite facultative,
obligatoire ou de parasitisme si 50% ou plus des espéces sont dans l'une de
ces catégories (PIERCE, 1987).

1 Soit les genres Tapinoma (Dolichoderinae), Lasius, Formica, Camponotus, Plagiolepis
(Formicinae) et Myrmica, Crematogaster (Myrmicinae).
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B.2.1- LA MYRMECOPHILIE FACULTATIVE

Cette relation facultative, fréquente dans certains groupes!, n'est pas
spécifique a un taxon de fourmis particulier. Selon le lieu et I'nabitat, les
chenilles s'associent a des espéces de fourmis différentes mais peuvent
survivre sans l'intervention des fourmis. Les deux espéeces profitent
mutuellement I'une de l'autre, mais aucune ne doit sa survie a l'autre.

B.2.1.1 - LE MUTUALISME FACULTATIF

Il est trés fréquent dans la nature et correspond a une interaction dont
bénéficient les deux participants (CUSHMAN & BEATTIE, 1991) qui peuvent
étre classés comme hoétes ou comme visiteurs. L'hdte est une plante ou un
animal qui fournit de la nourriture et/ou un domicile et le visiteur un
animal qui fournit des services bénéfiques (e.g. protection, dispersion ou
pollinisation). En général, la myrmécophilie correspond a du mutualisme
les fourmis protégent la larve et sont récompensées par de la nourriture
(FIEDLER & MASCHWITZ, 1989b).

B.2.1.2 - LE COMMENSALISME FACULTATIF
D'autres  associations  Lycaenidae-fourmis  correspondent a du
commensalisme. Dans ce cas, les larves se placent elles mémes dans les
zones d'activité des fourmis (e.g. les entrées des fourmilieres) et sont donc
protégées. Les fourmis ne tirent aucun bénéfice de la présence des chenilles
mais il n'y a pas non plus de coQt.

B.2.2 - LA MYRMECOPHILIE OBLIGATOIRE

Les lycaenides ayant une relation obligatoire et spécifique avec leurs
fourmis-hétes, particulierement communs dans les biotopes semi-arides?,
sont beaucoup plus rares que les cas de symbiose facultative. Dans les zones
tempérées, la proportion de myrmécophiles obligatoires est plus faible
(environ 10% ; FIEDLER, 1991). Ces interactions obligatoires peuvent étre
classées en deux catégories : le mutualisme obligatoire et le parasitisme.

B.2.2.1 - LE MUTUALISME OBLIGATOIRE

Contrairement aux myrmeécophiles facultatifs dont les interactions ne
débutent généralement qu'a partir du troisieme stade larvaire, les
myrmécophiles obligatoires commencent leur relation avec les fourmis dés
le premiers ou deuxiéme stade larvaire. La relation est longue et parfois les
ceufs et la nymphe bénéficient de la protection des fourmis (FIEDLER, 1995).

Les densités de papillons, plantes-hotes et fourmis peuvent étre corrélées
entre elles (RAVENSCROFT, 1990) mais, dans de nombreux cas, il n'est pas
prouvé gue la variation de la densité des papillons soit une conségquence de
la variation de la densité des plantes-hodtes ou des fourmis-hotes.

1 Plus de 80% des espeéces européennes de la tribu des Polyommatini présentent ce type de
relation (FIEDLER, 1990).

2 25 a 50% des espéces de Lycaenidae en Afrique du Sud et en Australie.

3 Les genres Cigaritis et Acrodipsas ont des larves non-phytophages qui sont adoptées
immédiatement apreés I'éclosion des ceufs pondus preés des nids des fourmis-hétes (SANETRA &
FIEDLER, 1996).
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B.2.2.2 - LE PARASITISME OBLIGATOIRE

Le parasitisme est une interaction relativement rare puisqu'il n'y a que 37
especes dans le monde pour lesquelles une telle relation est confirmée. Le
meilleur exemple est donné par le Lycaenidae du genre Maculinea et la
fourmi du genre Myrmica. Les chenilles produisent souvent des sécrétions
nutritives a des taux élevés (PIERCE, 1989) et un grand nombre de fourmis
sont attirées par chaque larve! (PIERCE et al., 1987 ; CUSHMAN et al., 1994).
Chaque larve myrmécophile obligatoire constitue une source substantielle
de nourriture.

Ce type d’interaction ne touche souvent que quelques especes d’'un méme
groupe. Les régions tropicales humides ont la faune Lycaenidae la plus
diversifiée mais paradoxalement c’est dans ces régions qu’on trouve le
moins de relations de parasitisme Lycaenidae-fourmis. La diversité des
especes de fourmis dans les foréts humides, la dynamique élevée de
I'environnement et la composition imprévisible des fourmis locales posent
une barriére contre I’évolution des hotes spécifiques (FIEDLER, 1998).

On trouve surtout les papillons parasites de fourmis dans les régions avec
des saisons défavorables?. Dans un premier temps, les papillons ont sans
doute cherché un abri pour se protéger de la mauvaise saison puis, au cours
de I’évolution, il y a sGrement eu une dérive du commensalisme ou du
mutualisme vers le parasitisme. Cette hypothése est confirmée par le fait
gu’en Australie ou en Afriqgue du Sud, un bon nombre de larves cherchent
un abri pres ou dans les nids prouvant que le bénéfice est substantiel
(WAGNER, 1995). D’'un point de vue évolutif, les relations de parasitisme
semblent moins stables et souffrent probablement de risques d’extinctions
plus forts que les interactions neutres ou mutualistes (FIEDLER, 1998).

Dans nos régions, la fourmiliere est un site favorable pour passer I'hiver
et se protéger de facteurs défavorables tels que la pression paturage et le
piétinement par les mammiferes, le gel, le feu ou les inondations. Ces
différents facteurs n'expliquent toutefois pas le changement de régime
alimentaires.

B.2.3 - LA MYRMECOXENIE

Bien que la myrmeécophilie soit trés répandue chez les Lycaenidae, un bon
nombre de genres et d'especes ne vivent pas en association avec les fourmis.
Généralement, ces especes sont dépourvues d'organes myrmeécophiles mais
peuvent diminuer l'agressivité des fourmis (FIEDLER, 1989). On dit que ces
individus sont myrmécoxenes : on distingue les myrmécoxenes primaires
qui n'ont jamais développé ces organes et les myrmécoxenes secondaires
issus des myrmécophiles et dont les organes ont régressé (FIEDLER, 1995).

Les chenilles myrmécoxénes secondaires ne sont généralement pas
attaquées par les fourmis car elles conservent certains organes
myrmeécophiles. Des interactions lors d'expériences au laboratoire ont pu

1 Le genre Cigaritis attire jusqu'a 20 a 30 individus de sa fourmi-hote du genre Crematogaster
(SANETRA & FIEDLER, 1996).

2 Gaison chaude et séche en Australie et en Afrique de Sud et longs hivers froids du
Palearctique.

3 Les papillons du genre Aloeides imite les signaux chimiques du couvain et passe I'hiver dans
un nid spécifique mais reste phytophage (COTTRELL, 1984).
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étre provoquées (MALICKY, 1969 ; FIEDLER, 1991). Les Lycaenidae
myrmeécoxenes représentent donc un quatrieme type d'interaction apres le
mutualisme, le commensalisme et le parasitisme. Ils sont capable de
coexister avec les fourmis et donc d'éviter leurs attaques grace a leurs
adaptations morphologiques et comportementales. Toutefois, il n'y a pas
d'associations stables et la relation n'entraine aucun bénéfice ni pour le
papillon ni pour la fourmi. Les especes myrmécoxenes économisent
I'énergie que les espéces myrmeécophiles doivent investir dans les organes
glandulaires et les sécrétions (FIEDLER, 1995). Il semble probable qu'elles
soient apparues lorsque les colts de la myrmécophilie devinrent supérieurs
aux gains. C'est ainsi que dans les microhabitats peu favorables aux fourmis,
la myrmécophilie tend & diminuer voire a disparaitre.

B.3 - LES MECANISMES DE LA MYRMECOPHILIE

Les Iépidoptéres produisent deux types de substances : des substances non
spécifiques produites par toute la surface du corps et des substances
spécifiques a un taxon de fourmis qui imiteraient les composés
phéromonaux du couvain. Certaines espéces peuvent étre tolérées par
plusieurs espéces de fourmis mais sont probablement transportées et
nourries par seulement une partie d'entre elles. Plus la relation est
spécifique et plus elle est efficace (i.e. alerte, transport) (FIEDLER &
MASCHWITZ, 1989Dh).

B.3.1- LES ORGANES

L'association des Lycaenidae avec les fourmis entraine un certain nombre
d'adaptations spécialisées mais la relation repose généralement sur quatre
caractéristiques de base : une cuticule larvaire épaisse ; des phéromones
d'apaisement ; une glande a nectar et la localisation des fourmis par les
adultes (ATSATT, 1981).

B.3.1.1 - LA CUTICULE
Toutes les larves de Lycaenidae ont une cuticule d'une épaisseur de 200-
300 um alors que les chenilles des autres familles ont une cuticule de 5-10
um. Les mandibules des fourmis ne perforent donc pas les larves de

lycaenides (ATSATT, 1981).

B.3.1.2 - LES ORGANES MYRMECOPHILES
Plusieurs glandes spécialisées se développent sur les chenilles du
troisieme stade larvaire. Les jeunes chenilles, aux premier et deuxiéme
stades, sont généralement ignorées par les fourmis. Aprés les changements
morphologiques qui conduisent au troisieme stade, elles sont trés
recherchées par les fourmis. Lors du troisieme stade, les chenilles attirent les
fourmis grace a plusieurs organes myrmeécophiles (DEVRIES, 1992).

e LES ORGANES (OU PORES) EN CUPULES

Lorsque les fourmis trouvent des chenilles, elles procédent a une
palpation antennaire d'une zone précise, mais variable selon les espéces, de
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la larve. MALICKY (1969) a montré que ces zones contiennent de nombreux
petits organes glandulaires épidermiques appelés organes en cupules (que
I'on nommera PCO pour Pore Cupula Organ). Ces glandes, présentes sur
toute la surface du corps, produisent des substances volatiles (NAULT et al.,
1976) et se trouvent chez toutes les larves et les nymphes de lycaenides. Pour
la plupart des espéces, la nature chimique des sécrétions de ces glandes reste
inconnue (FIEDLER et al., 1996).

Ces organes liberent des substances qui attirent et apaisent les fourmis
(MALICKY, 1969). Il est également possible que les sécrétions poussent les
fourmis a transporter les chenilles (HENNING, 1983). Les nymphes ne
peuvent pas attirer les fourmis mais libérent des sécrétions d'apaisement.
Les larves, étant constamment sous le controle d'une méme colonie de
fourmis, adoptent sdrement une odeur spécifique qui les protége des
attaques des fourmist. Les stratégies d'apaisement sont certainement plus
efficaces quand elles sont adaptées a une seule fourmi-hote.

Les PCO ne sont généralement pas suffisant pour maintenir des
associations stables avec les fourmis (FIEDLER, 1992). Dailleurs, il existe des
PCO rudimentaires chez les Lycaenidae non-myrmeécophiles (BALLMER &
PRATT, 1991). L'origine évolutive de ces organes s’est probablement faite
indépendamment de la myrmécophilie.

e L'"ORGANE DE NEWCOMER

Le recrutement des fourmis est possible grace aux sécrétions d'un organe
glandulaire (MALICKY, 1969) : l'organe de  Newcomer également appelé
organe nectarifere  dorsal (DNO pour Dorsal Nectary Organ) ou organe a
miellat2. Les larves libérent par cet organe, situé sur le septieme segment
abdominal, une nourriture contenant des carbohydrates et/ou des acides
aminés qui contribue au nourrissage des fourmis (FIEDLER & MASCHWITZ,
1988 ; CUSHMAN et al.,, 1994). Cette glande produit une solution sucrée
relativement diluée mais riche qui ressemble au nectar des plantes ou au
miellat des aphides (COTTRELL, 1984).

La structure anatomique au niveau du DNO est particuliere. Chaque
glande est entourée d'un grand nombre d'organes en cupules (BURGHARDT
& FIEDLER, 1996), de mécanorécepteurs (FIEDLER et al., 1996), de petits poils
incurvés et de poils dendriformes qui jouent probablement un role sensitif
chez les larves myrmécophiles. FIEDLER (1992) a montré que sans DNO
I'attraction des fourmis et I'attention qu'elles portent aux chenilles sont
réduites.

Pour gu'une goutte de sécrétion du DNO soit émise, il faut que les
glandes soient stimulées par les fourmis (DEVRIES, 1992) d'ou une
interaction tactile entre les fourmis et la chenille. Le nombre de
mouvements d'antennes pour stimuler les chenilles est tres variable selon
les especes (MALICKY, 1970 ; TAUTZ & FIEDLER, 1992).

1 Ce phénomeéne a été observé chez Anthene emolus et sa fourmi-hote Oecophylla smaragdina
(FIEDLER & MASCHWITZ, 1989b).

2 La glande a miel est souvent présente chez les Polyommatinae et les Theclinae, mais
apparemment absente chez les autres sous-familles de Lycaenidae (COTTRELL, 1984).
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e LES ORGANES-TENTACULIFORMES

Sur le huitieme segment abdominal, les larves de Lycaenidae ont une
paire d'organes tentaculiformes éversibles, mesurant généralement 1-2 mm
de long, appelées organes-tentaculiformes (TO pour Tentacle Organ). Il est
probable que ce soient des organes d'alerte qui servent aussi d'attracteur
pour les fourmis (FIEDLER & MASCHWITZ, 1988 ; BALLMER & PRATT, 1991). La
substance produite aurait une fonction analogue a la phéromone d'alarme
des fourmis, elle excite les fourmis augmentant ainsi leur efficacité a
défendre la larve! (COTTRELL, 1984). Les TO maintiennent l'alerte chez les
fourmis probablement grace a un stimulus chimique volatile puisque chez
certaines especes, les fourmis réagissent a ce stimulus dans un rayon de
guelques centimétres? (FIEDLER & MASCHWITZ, 1988). Méme si ce n'est pas
vrai pour tous les Lycaenidae, une autre fonction des TO serait de signaler
aux fourmis que les chenilles sont une source de nourriture et de les diriger
vers cette source de nectar (FIEDLER et al., 1996).

Généralement, il faut que les TO soient directement touchés par les
fourmis pour induire une réponse. lls sont actifs lorsque les larves sont
dérangées ou lorsqu'une nouvelle association avec des fourmis s'établit.
Lorsque cette association devient stable, le taux d'éversions diminue
(FIEDLER, 1991, 92). L'utilisation des TO est tres variable selon les espéces?
(FIEDLER, 1995). En général, un nombre plus fréquent d'éversions se produit
pendant la phase pré-nymphe tandis que l'activité est réduite en condition
de stress (e.g. manque de nourriture) afin d'économiser de I'énergie.

Les premiers stades larvaires de certaines especes, bien que n'ayant pas
d'organes-tentaculiformes et étant incapables de communiquer par
vibration, sont attractifs a distance. Cela implique que d'autres sécrétions
volatiles libérées par les organes en cupules ou par la cuticule jouent un
grand role (JORDANO & THOMAS, 1992).

e LES SOIES DENDRIFORMES

Elles sont présentent chez les larves et/ou les nymphes de nombreux
Riodininae, Lycaeninae, Polyommatinae et Theclinae et jouent sur le
comportement des fourmis. Chez certaines sous-familles, la présence des
soies dendriformes est le meilleur indicateur d’une éventuelle relation avec
les fourmis4. Si la présence des soies dendriformes suggere une relation
papillon-fourmi chez les Theclinae et les Lycaeninae, cela est beaucoup
moins évident chez les Polyommatinae ou certaines espéces sans soies sont
fortement dépendantes des fourmis. Chez les Lycaeninae, il n’y a ni de
glande a miel ni de TO d'ou un rdle important joué par les soies

1 Les extractions de TO de certains Aphnaeini d'Afrique de Sud ou de Riodinidae sont
chimiquement similaires a la phéromone d'alarme de leurs fourmis-hétes (HENNING, 1983 ;
DEVRIES, 1992).

2 Les fourmis connues pour réagir aux TO des larves de Lycaenidae appartiennent toutes aux
Formicinae, le signal chimique utilisé ressemblerait donc au signal de communication de cette
sous-famille (FIEDLER & MASCHWITZ, 1988).

3 Plebeius argus utilisent ces organes beaucoup plus souvent que d'autres espéeces.

4Selon la région, les individus Lycaena  heteronea sont myrmécophiles ou non. Les individus
non myrmeécophiles ont un nombre identique de PCO mais un nombre significativement plus
faible de soies.
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dendriformes dans le recrutement des fourmis. Ces organes sont peut étre
les précurseurs des TO (BALLMER & PRATT, 1991).

e L'"ORGANE NECTARIFERE-TENTACULIFORME

Ce sont des glandes a miel (TNO pour Tentacle Nectary Organs) que I'on
trouve uniquement chez les Riodinidae. Bien que ces organes aient la
meéme position et soient homologues des TO des lycaenides, ils sont un peu
différents puisqu'ils n'‘ont pas de soies insérées sur la partie éversibles
(COTTRELL, 1984).

e LES ORGANES SONORES

La communication vibratile dans les interactions myrmécophiles n'a été
étudiée que chez quelques espéces. Toutefois, il semble que les Iépidoptéres
myrmeécophiles, en plus des signaux chimiques et des récompenses
nutritionnelles, utilisent des signaux mécaniques pour éviter l'attaque des
fourmis (FIEDLER et al.,, 1996). Il existe donc un autre type d'organes
favorisant la symbiose : les papilles vibratilest. Il s'agit d'une paire de petits
appendices mobiles qui se développent a partir de la troisieme mue
(DEVRIES, 1990). lls sont fixés sur la partie antérieure du premier segment
thoracique et se projettent au dessus de la téte. Les chenilles et les nymphes
de Lycaenidae émettent aussi des sons mais n'ont pas de papilles vibratiles.
On ignore d'ailleurs quels sont les organes sonores chez la larve alors que la
nymphe possede un organe stridulatoire généralement situé entre le
cinquiéme et sixieme segment abdominal (DOWNEY & ALLYN, 1978).

Les fourmis sont trés sensibles aux appels des chenilles d'ou I'idée que les
chenilles productrices de sons seraient mieux protégées que les autres contre
les prédateurs. La fonction de ces sons est peu connue bien qu'il existe sans
doute une étroite corrélation entre ces vibrations et la myrmécophilie
(DEVRIES, 1991). Les vibrations émises par les chenilles semblent donc étre
des signaux généraux, auxquels un grand nombre de fourmis sont sensibles.
Tout comme le stimulus chimique émis par les organes-tentaculiformes
semble reproduire une phéromone de fourmis, le "chant" des chenilles
semble reproduire les signaux sonores des fourmis. Plus I'imitation est
précise et plus [linteraction est efficace (DEVRIES, 1992). Les signhaux
acoustiques accélerent et stabilisent I'association chenille-fourmis (FIEDLER
et al., 1996). Les organes sonores existent chez un certain nombre de larves
non-myrmeécophiles et ne servent donc pas uniguement a créer une
association papillon-fourmis. Ils pourraient avoir d’autres fonctions et
jouer, par exemple, un réle de défense (FIEDLER et al., 1995).

S'il est démontré qu’il existe une corrélation entre la relation papillon-
fourmi et la présence des organes myrmécophiles, on note toutefois des
exceptions non négligeables?. La présence ou l'absence des organes

1 Papilles découvertes sur la plupart des chenilles de Riodinidae.

2 Sur 27 espéces fortement dépendantes des fourmis, 11 seulement ont les 4 organes
myrmécophiles (PCO, DNO, TO, soies), les autres n'en ont que 2 ou 3. Sur 16 especes moins
dépendantes des fourmis, 9 n’ont qu'une sorte d'organe mais 3 ont les 4 (BALLMER & PRATT,
1991).
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myrmeécophiles ne permet pas préjuger d'une relation plus ou moins étroite
entre le papillon et la fourmi.

e LES ORGANES MYRMECOPHILES CHEZ MACULINEA

Les organes myrmécophiles n‘ont pas été etudiés en détail chez toutes les
especes de Maculinea. Toutefois, sur le septieme segment abdominal, on
note en position dorsale et médiane la présence de l'organe de Newcomer
qui devient fonctionnel au troisiéme stade larvaire. Par contre, il n'y a pas
d'organes-tentaculiformes sur le segment suivant (FIEDLER, 1991). A
I'intérieur des fourmiliéres, I’'usage des TO est superflu d'ou leur régression.
Les chenilles communiquent avec leurs fourmis-hotes par stridulation et
émettent des sons un peu similaires a ceux des Myrmica. L'étude
comparative des longueurs des pulsations et des fréquences dominantes
montre parfois des convergences de sons mais la ressemblance n'est pas
totale (DEVRIES et al., 1993). Les PCO sont présents. Chez M. alcon, leur
nombre augmente a chaque stade!. lls sont nombreux sur la face dorsale et
surtout regroupés autour du DNO. La partie postérieure de la larve est
marquée dorsalement par la présence d'un disque distinct défini par des
pores dans la cuticule. Bien qu'il n'y ait pas de TO reconnaissables, on note a
leur place des trous entourés de mécanorécepteurs. Pour stimuler et inviter
les fourmis a les transporter, les larves prennent souvent une forme en
alteres en contractant les segments centraux de leurs corps. Certaines
chenilles sont transportées au troisieme stade alors qu'elles ne peuvent pas
prendre la forme en altéres ce qui prouve qu'un stimulus chimique est
responsable de leur transport.

Entre Maculinea  teleius et M. nausithous, les phénomeénes d'adoption
des larves different un peu. Le processus d’adoption des chenilles de M.
teleius par les fourmis peut étre relativement long et complexez. A I’inverse,
les larves de M. nausithous sont transportées dans les fourmiliéres quelques
minutes apres leur premier contact avec les ouvriéres de Myrmica. La larve
de M. nausithous est palpée beaucoup plus intensément que celle de M.
teleius puis elle est transportée au nid apres seulement 5 minutes.
L'explication la plus plausible est qu’elle libere probablement & partir du
PCO la phéromone du couvain des Myrmica (FIEDLER et al., 1996).
L'adoption des chenilles de M. nausithous semble plus élaborée que celles
de M. teleius qui doivent, contrairement aux premiéres, sécréter des liquides
nutritifs a partir de la DNO. Les larves de M. teleius semblent moins
attractives pour les fourmis et sont souvent abandonnées pendant quelque
temps durant la séquence d'adoption. Si la larve n'est pas récupérée
rapidement par les fourmis, la probabilit¢ d'adoption diminue fortement
suite a la perte d'efficacité du stimulus chimique (FIEDLER, 1990b). Les
nymphes sont également couvées par les fourmis mais les adultes
émergeant ne sont normalement pas attractifs et sont souvent ignorés ou
attaqués (JORDANO & THOMAS, 1992).

1 14 au premier stade, 56 au second, 403 au troisiéme et 1504 au quatriéme (COTTRELL, 1984).
2 De 30 a 90 minutes voire plus (FIEDLER, 1990b), jusqu'a 4 heures (ELMES & THOMAS, 1987a).
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B.3.2 - LAREGULATION DE L'EMISSION DES SUBSTANCES
B.3.2.1 - REGULATION AU COURS DU TEMPS

L'initiation d'une association avec les fourmis passe par des codts
physiologiques. Les chenilles sont capables de réguler ces codts. Lorsque
I'association est établie, la production des sécrétions larvaires se stabilise et
peut méme décroitre. Par rapport aux interactions stables et durables, les
taux de sécrétions sont deux ou trois fois plus élevés lorsque les interactions
avec les fourmis sont temporaires (FIEDLER & HUMMEL, 1995). On peut noter
gue la taille moyenne des gouttelettes de sécrétion est indépendante de I'age
de la larve (FIEDLER & HUMMEL, 1995).

B.3.2.2 - REGULATION SELON LES BESOINS

Le nombre de gouttelettes fournit par la larve et le taux d'éversions des
organes-tentaculiformes sont significativement plus important apres la
simulation d'une attaque par une fourmi. Quand la larve a besoin de plus
de protection, les fourmis obtiennent donc plus facilement des gouttelettes
nutritives. Lorsque le nombre d'éversions des TO augmente, le nombre de
fourmis qui s'occupent de la larve augmente. En contrepartie, les fourmis
répondent aux efforts croissants de la larve en augmentant la protection.
Généralement, I'intensité des interactions augmente a chaque mue larvaire
(MALICKY, 1969 ; PIERCE et al., 1987).

Lorsqu'une colonie de fourmis a acces a plusieurs larves, le nombre de
fourmis par larve décroit (CUSHMAN et al., 1994). Les fourmis s'occupent
moins des larves si le nombre ou la qualité des sécrétions sont insuffisants
(FIEDLER & MASCHWITZ, 1989a).

B.3.3 - LE CAS PARTICULIER DES STADES PRE-NYMPHE ET NYMPHE
B.3.3.1 - LE STADE PRE-NYMPHAL

Dans certains cas, les pré-nymphes subissent une perte de poids mais sans
effet négative sur le stade adulte (WAGNER, 1995). A ce stade, les individus
arrétent de se nourrir mais continuent a produire des gouttelettes
nourriciéres quand ils sont stimulées par les fourmis. lls perdent du poids
mais la perte est plus faible que le gain engrangé durant les stades larvairest.
Cette perte de poids est le colt nécessaire pour se nymphoser dans la
fourmiliére.

Les chenilles myrmécophiles peuvent ajuster leurs sécrétions livrées par
le DNO et le taux d'éversion de leurs TO2. Cette stratégie est largement
représentée chez les espéces dont les larves vivent en symbiose facultative
avec les fourmis. Les chenilles augmentent les sécrétions et I'activité des TO
guand elles atteignent le stade critique de la pré-nymphe. C'est le moment
du cycle ou elles sont le plus vulnérables. En effet, les pré-nymphes et les
nymphes sont immobiles et donc incapables de fuir ou de se défendre contre
les attaques des prédateurs ou des parasitoides (WAGNER, 1995).

1 Les larves Hemiargus isola croissent mieux lorsqu'elles sont associées aux fourmis Formica
perpilosa. Le gain engrangé au stade larvaire est un peu entamé au stade pré-nymphe mais les
adultes seront tout de méme 20% plus gros (WAGNER, 1995).

2 Cet ajustement se retrouve, par exemple, chez Polyommatus coridon, P. cornelia, P. candalus,
P. icarus (FIEDLER et al., 1994), Zizeeria knysna (FIEDLER & HAGEMANN, 1995), Aricia
agestis (FIEDLER & HUMMEL, 1995) ou Celastrina argiolus (BURGHARDT & FIEDLER, 1996).
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B.3.3.2 - LE STADE NYMPHAL

Malgré I'importance du stade nymphal dans la dynamique des
populations de lépidoptéres, son écologie est trés peu connue par rapport
aux autres stades du papillon. En conditions naturelles, la nymphe est plus
difficile a étudier que les larves ou les adultes qui sont plus apparents. Les
nymphes de nombreuses espéces de Lycaenidae attirent également les
fourmis mais seulement quelques études abordent I'effet des fourmis sur le
choix du site de nymphose, la mortalité ou le développement des nymphes
(ROSs, 1966 ; PIERCE et al., 1987).

Comme les nymphes sont incapables d'échapper aux prédateurs
potentiels et ont une cuticule tres fine (BURGHARDT & FIEDLER, 1996), il est
important qu'elle se nymphosent dans des sites abrités. Plusieurs especes de
lycaenides ont trouvé la parade en se nymphosant a l'intérieur des nids de
fourmis. Ce comportement est plus commun avec les espéces qui ont déja
des associations larves-fourmis. Une fois dans la fourmiliére, les nymphes
doivent apaiser l'agressivité des fourmis. Pour cela, elles ont des structures
similaires a celles des larves (KITCHING, 1983 ; FIEDLER, 1988, 92). Bien que la
plupart d'entre elles sont dépourvues de DNO, elles conservent des
structures glandulaires telles que les PCO (MALICKY, 1969), les poils
dendriformes ou des poils sensitifs, ressemblant a ceux des TO sur le
prothorax et le sixieme segment abdominal (FIEDLER & MASCHWITZ, 1988 ;
FIEDLER et al., 1994). Chez les nymphes pourvues de DNO, on note un fort
investissement dans la sécrétion afin d'apaiser les fourmis (FIEDLER &
HUMMEL, 1995).

Comme pour les derniers stades larvaires, I'attraction des fourmis peut
également se faire par une production de sons. Les nymphes de nombreuses
especes de lycaenides et riodinides produisent des sons en utilisant un
appareil stridulatoire situé sur I'abdoment. Il existe une relation entre la
production de sons chez la nymphe et I'association avec des fourmis mais
on ne connait pas encore tous les mécanismes. L'attraction des fourmis peut
étre chimique, vibratoire ou les deux a la fois.

B.3.4 - LES AVANTAGES ET LES COUTS DE LA MYRMECOPHILIE
B.3.4.1 - CHEZ LE PAPILLON

e LES AVANTAGES

Si dans bien des cas la fourmi profite de son association avec le papillon,
la situation est plus ambigué pour le papillon. Pour expliquer les avantages
évolutifs des interactions myrmécophiles, il existe deux principales
hypotheéses. La myrmécophilie consiste en une protection contre ["agression
des  fourmis  elles-mémes ou une protection contre les parasites et les
prédateurs.

- La premiére hypothése est défendue par MALICKY (1969, 70) qui
considere que l'association est basée sur des adaptations éthologiques,
morphologiques et chimiques de la chenille afin d'éviter uniquement les
agressions des fourmis. Selon lui, les chenilles sont fortement parasitées et

1 Les nymphes produisant des sons appartiennent souvent aux familles associées aux fourmis
mais certaines appartiennent également aux Papilionidae, Nymphalidae et Hesperiidae.

207



ANNEXE | : MONOGRAPHIE DU SYSTEME MACULINEA - PLANTE-HOTE - MYRMICA

leur protection par les fourmis est sans doute surestiméel. Toutefois,
I'action des fourmis sur les autres stades de développement tels que les
ceufs, les jeunes larves non myrmécophiles, les nymphes et les adultes n'est
pas prise en compte.

- La deuxieme théorie est défendue par PIERCE & MEAD? (1981) et ATSATT
(1981). Les fourmis agissent sur la survie des chenilles en réduisant la
prédation ou en augmentent la quantité de nourriture disponible. Pour cela,
elles diminuent le nombre ou/et I'efficacité des ennemis naturels (e.g.
tachinides, ichneumonides et guépes spécifiques) et des autres invertébrés
herbivores sur la plante (WAGNER & KURINA, 1997).

Lorsque les larves ne sont pas en relation avec les fourmis, le parasitisme
peut étre tres élevéd et les organes myrmécophiles ne protegent pas les
Lycaenidae de la prédation de toutes les fourmis. Les espéces myrmécophiles
obligatoires sont attaquées si elles sont trouvées par les 'mauvaises'
fourmis4. En fait, quelle que soit la théorie, la présence des fourmis sur la
plante peut signifier que la plante est dépourvue d'ennemis naturels.

De plus, la myrmécophilie peut permettre un meilleur développement
des chenilles malgré le coOt de la récompenses (FIEDLER & HOLLDOBLER,
1992 ; WAGNER, 1993 ; CUSHMAN et al., 1994). Dans des environnements de
hautes altitudes et/ou latitudes ou la bonne saison est courte, la diminution
du temps de génération permet aux populations d'augmenter les chances de
compléter une génération. Dans des environnements de moindre altitude
et/ou latitude, les papillons pourront additionner les générations. Dans les
deux cas, il y a une augmentation substantielle du taux intrinseque
d'accroissement naturel. Dans les milieux favorables, I'absence d'une
association stable avec les fourmis peut parfois provoquer une nymphose
plus précoce des chenilles afin de réduire leur vulnérabilité aux parasitoides
et aux prédateurs. Il en résulte un poids plus faible et une réduction de la
fitness. A [l'inverse, les chenilles ayant une association stable peuvent
étendre leur période de nourrissage puisqu'elles peuvent compter sur la
protection des fourmis. Il en résulte un gain de poids or, chez les papillons,
le poids de adultes est généralement un bon indicateur de fécondité, de
succes dans la compétition pour l'accouplement et de longévité (ELGAR &
PIERCE, 1988 ; HILL & PIERCE, 1989 ; CUSHMAN et al., 1994).

Enfin, le transport des larves peut aussi s'avérer étre un avantage et les
larves vont pouvoir exploiter certaines plantes qu'elles n'auraient pas pu

1 En dépit de la présence de fourmis, 10% des larves de Lycaeides idas contiennent des
parasitoides (MALICKY, 1970). On notera que la larve Jalmenus evagoras ou les nymphes du
genre Lepidochrysops sont également fortement parasitées (COTTRELL, 1984).

2 Ces auteurs ont montré que les chenilles Glaucopsyche  lygdamus élevées par Formica fusca
sont beaucoup moins parasitées par les braconides ou les tachinides.

3 80 a 90% des Charaxes vansoni (nymphalidae) sont parasités par des tachinides
(COTTRELL, 1984).

4 La fourmi Oecophylla smaragdina accepte uniquement les especes de chenilles avec qui elle
est associée dans la nature. Toutes les autres espéeces sont tuées (FIEDLER et al., 1996).

5 La présence de Iridomyrmex nitidiceps augmente le poids de la larve Parlucia  aurifera et
réduit son temps de développement d'environ 40% et celui de la nymphe de prés de 70%. En
présence de fourmis, les larves de Thisbe irenea (DEVRIES & BAKER, 1989), les nymphes de
Polyommatus icarus (FIEDLER & HOLLDOBLER, 1992) ou les adultes de Hemiargus isola
(WAGNER, 1993) ont un poids plus élevé.
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visiter sans l'aide des fourmis. Pour les Iépidoptéres qui pondent leurs ceufs
en paquets, le transport par les fourmis empéche une défoliation rapide et
donc un épuisement de la ressource (FIEDLER & MASCHWITZ, 1989).

e LEScoUTs

Il existe des espéeces pour lesquelles la présence ou l'absence des fourmis
n'interfére pas sur les parametres tels que la durée du développement,
l'augmentation de la taille, le taux de croissance, le poids des chenilles ou
encore le poids avant la chrysalidation!. Cependant, les individus élevés
avec des fourmis se nymphosent souvent a un poids plus faible que ceux
élevés sans fourmis (PIERCE et al., 1987 ; ELGAR & PIERCE, 1988 ; PIERCE, 1989 ;
ROBBINS, 1991 ; BAYLIS & PIERCE, 1992). Les adultes sont donc plus légers et
plus petits2.

La production de sécrétions par les chenilles est métaboliquement
colteuse surtout lorsque les interactions sont fortes (PIERCE et al., 1987 ;
PIERCE et al., 1991 ; BAYLIS & PIERCE, 1993 ; CUSHMAN et al., 1994 ; FIEDLER &
SAAM, 1994). Chez les espéces myrmécophiles facultatives, le colt de la
myrmécophilie est souvent minime voire négligeable (ROBBINS, 1991).

Si la myrmécophilie était une stratégie colteuse, la seélection naturelle
favoriserait soit une myrmécophilie étroite et obligatoire?, soit une
régression de la myrmécophilie. En fait, de nombreux exemples de
myrmécophiles facultatifs sont décrits comme étant des mutualistes a faible
colt énergétique ou l'investissement n'est que de quelques microlitres de
sécrétions. La compensation ou la surcompensation des colts énergétiques
résultant de I'association avec les fourmis n'est pas rare chez les Lycaenidae
myrmeécophiles  facultatifs. Ceci expligue pourquoi les interactions
facultatives sont fréquentes et taxonomiquement répandues chez les
Lycaenidae (FIEDLER, 1991).

B.3.4.2 - CHEZ LA FOURMI

e LES BENEFICES NUTRITIFS

Les bénéfices nutritifs des fourmis sont moins bien connus. Les fourmis
tirent une portion significative de leur budget énergétique en se nourrissant
des secrétions de la larve (FIEDLER & MASCHWITZ, 1988, 89a). De plus, la
croissance et la survie de certaines colonies est meilleure en présence de
chenilles (CUSHMAN et al., 1994). Les ouvrieres du genre Myrmica rubra
vivent mieux lorsqu'elles sont isolées avec une larve de Lycaenidae ayant
un organe a miellat. La chenille n'a pas d'effet significatif sur le poids des
ouvrieres mais améliore nettement leur survie. En effet, aprés 36 heures,
55% des fourmis survivent si elles se nourrissent uniquement de la plante-

1 La présence de fourmis Lasius flavus et L. niger n'induit pas de variations de ces parameétres
chez les espéces Aricia agestis, Polyommatus icarus, P. bellargus (Lycaenidae
myrmécophiles), Lycaena phlaeas, L. tityrus (Lycaenidae myrmécoxenes) (FIEDLER & SAAM,
1994). Chez Arawacus lincoides, le poids des nymphes est similaire qu'elles soient élevées ou
non par les fourmis du genre Ectatomma (ROBBINS, 1991).

2 Jalmenus evagoras est un myrmécophile obligatoire. La présence de la fourmi-héte spécifique
Iridomyrmex entraine une réduction de 19% du temps de développement des larves et donc un
poids plus faible de 25% d'ou une baisse dans le succes reproductif.

3 Lors d'associations permanentes, les chenilles Aricia agestis sont plus lourdes parce que leur
période de nourrissage par les fourmis est plus longue d'un jour (FIEDLER & HUMMEL, 1995).
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héte et de moisissures contre 95% si elles se nourrissent des sécrétions des
chenilles et 96% si elles ont une nourriture artificielle. Il n'y a pas de
différences significatives entre la survie d'ouvrieres prenant une nourriture
artificielle et celle de fourmis se nourrissant de sécrétions larvaires. Les
secrétions des chenilles sont une source de nourriture de qualité pour les
fourmis qui bénéficient alors de nutriments suffisants pour leurs besoins
métaboliques (FIEDLER & MASCHWITZ, 1989a ; CUSHMAN et al., 1994).

Si les chenilles ne produisent pas de sécrétions en quantités suffisantes,
les fourmis ne tirent peut étre aucun bénéfice nutritif et énergétique a les
élever plutdt que les consommer (FIEDLER et al., 1995). C'est sans doute pour
cela qu'en conditions naturelles, les chenilles sans DNO sont rarement
trouvées avec des fourmis bien qu'elles aient d'autres organes de
communication (PCO, poils dendriformes) (MALICKY, 1969 ; BALLMER &
PRATT, 1991). Dans le cas contraire, et sans parasitisme de la part des
chenilles, les bénéfices a élever des chenilles sont significatifs a long terme
(FIEDLER et al., 1996).

e LES EFFETS NEGATIFS

La présence de lycaenides myrmécophiles peut jouer un rdle sur la
mortalité des fourmis. En effet, cette mortalit¢ augmente lorsque le
développement larvaire des chenilles est plus long. Les myrmécophiles
obligatoires, tels que Maculinea, peuvent avoir un effet destructeur sur les
fourmiliéres, notamment les plus petites, dont tout le couvain est
consomme.

B.4 - LES PAPILLONS DETECTENT-ILS LA PRESENCE DES FOURMIS
AVANT DE PONDRE ?

e CHEZ LES MYRMECOPHILES FACULTATIFS

Cette reconnaissance n'est pas exclusive aux myrmécophiles obligatoires
et un bon nombre de myrmécophiles facultatifs agissent de la méme facon?
(ATSATT, 1981 ; WAGNER & KURINA, 1997). Les ceufs et/ou les larves et/ou
les nymphes peuvent étre fortement associés aux plantes qui ont des
fourmis a leur base (JORDANO et al., 1992). Un site riche en plantes-ho6tes et
présentant un microclimat favorable au papillon peut en étre dépourvu si
les fourmis sont absentes3. Souvent, on ne sait pas si la chenille cherche une
fourmiliere ou si c'est la fourmi qui raméne la larve au nid-.

1 Les ouvriéres Lasius flavus ont une meilleure survie quand elles sont associées a Aricia
agestis qui a un développement plus rapide que les espéeces de Polyommatus.

2 pour Ogyris amaryllis ouHemiargus isola, l'attrait pour certaines plantes est influencé par
la présence des fourmis (ATSATT, 1981 ; WAGNER & KURINA, 1997). La relation entre le
papillon Plebeius argus et sa fourmi-h6te du genre Lasius est plus forte que la relation avec la
plante. Les habitats, les microhabitats et les plantes-h6tes different selon les populations
mais l'association aux Lasius est constante.

3 Les zones favorables a Plebeius argus sont des endroits chauds a végétation courte. Ce biotope
ne favorise pas directement le papillon mais le développement des fourmis.

4 Plutét que de chercher un nid, il semblerait que la larve Plebeius argus choisisse un site de
nymphose puis les fourmis, incapables de détacher les nymphes, viendraient directement
s'occuper d'elles.
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e CHEZ LES MYRMECOPHILES OBLIGATOIRES

Les myrmécophiles obligatoires ne pouvant survivre qu'en présence de
leurs fourmis-hotes, les femelles de certaines espéces doivent détecter leur
présence pour pouvoir pondre! (FIEDLER, 1995). Dans certains cas, les sites de
ponte sont sélectionnés en suivant les traces phéromonales des fourmis
mais il y a peut étre également une orientation visuelle2. De nombreuses
plantes nourricieres potentiellement convenables ne sont donc pas utilisées
parce que dépourvues de fourmis et, a l'inverse, certaines pontes sont
parfois effectuées sur des plantes défavorables aux chenilles mais
prospectées par les fourmis (PIERCE & ELGAR, 1985 ; FIEDLER & MASCHWITZ,
1989c).

La plupart des Lycaenidae myrmécophiles, notamment ceux que l'on ne
trouve jamais dans la nature sans fourmis, utilisent les fourmis comme
déclencheurs de la ponte (PIERCE & ELGAR, 1985 ; FIEDLER & MASCHWITZ,
1989c ; JORDANO et al., 1992 ; FIEDLER, 1993). Si les fourmis n'ont pas de
relations spécifiques avec un nombre limité d'espéces végétales, les
papillons myrmécophiles ont alors un plus grand nombre de plantes-hétes
gue les papillons non-myrmécophiles (ATSATT, 1981 ; COTTRELL, 1984).
Toutefois, les papillons peuvent limiter le nombre de leurs plantes-h6tes en
sélectionnant les plantes riches en protéines dont ils ont besoin pour
produire une nourriture riche en amino-acides (PIERCE, 1987). En effet, les
sécrétions des papillons entrent en compétition avec d'autres sources de
nourriture disponibles pour les fourmis et la qualité des sécrétions
(composition et concentration en amino-acides) dépendra de la qualité des
plantes (PIERCE, 1987). La qualité de la nourriture a une influence sur la
capacité des papillons a produire des sécrétions? (FIEDLER, 1990a).

Tous les Lycaenidae myrmécophiles obligatoires ne détectent pas la
présence des fourmis avant de pondre. Les femelles du Maculinea semblent
en étre incapables et pondent leurs ceufs sur des plantes hotes spécifiques.
Ces papillons se sont également spécialisés avec certaines fourmis-hétes
peut étre parce qu'ils vivent dans des milieux originaux, de petites tailles,
distribués en patchs et hautement isolés (FIEDLER & SAAM, 1994). Le fait que
les fourmis protégent les chenilles contre les parasitoides et les prédateurs
permet aux papillons de mieux lutter contre les fluctuations, a grande
échelle, de la taille de la population. Les petites colonies isolées de
Lycaenidae myrmécophiles obligatoires survivent donc peut étre mieux que
les populations non-myrmécophiles.

1 Par exemple, la ponte de Jalmenus evagoras n'est possible qu'en présence de colonies de
fourmis. Drupadia  theda ne pond ses ceufs qu'aprés une antennation par une ouvriére de sa
fourmi-hote du genre Crematogaster (FIEDLER et al., 1996).

2 La femelle Anthene emolus se sert d'abord de signaux visuels pour chercher ses fourmis-
hotes, puis elle fait intervenir des signaux olfactifs dans la reconnaissance spécifique
(FIEDLER & MASCHWITZ, 1989b).

3 La qualité de la plante a un effet important sur le développement de Jalmenus evagoras
(BAYLIS & PIERCE, 1991, 93).
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COMPLEMENT A LA THEORIE DU LINE TRANSECT

Seule une proportion (P,) des animaux est détectete (BURNHAM &
ANDERSON, 1976 ; BUCKLAND et al., 1993).

n : nombre de papillons détectés

L : longueur totale des transects (m)
W : largeur effective du transect

n

D=—0-r
2wWLP,

La probabilité de détecter un objet dans une surface a=2wL est

_ & 9(x)dx
W

P.

a

La méthode repose donc sur le calcul de la fonction de détection g(x). Cette
fonction de détection est un modele mathématique pour décrire la
probabilité de détecter un papillon donné a une certaine distance x de la
ligne du transect

g(x) = Pr{ détectiorydistance x}

L'estimation de la densité se fait ensuite en modélisant cette fonction de
détection. L'estimation de la densité devient alors

n

[3 = e
2L@ g(x)dx

Sachant que la fonction de densité de probabilités conditionnelles qu'un
objet soit détecté sachant qu'il est situé a une distance x est donné par

Q 9(x)dx

et que par hypothese, tous les objets sur la ligne du transect sont détectés
g0)=1,ona

: 1
f0)=F——-
@ 9(x)dx
alors on obtient I'estimateur général
5= nf(0)
2L

La variance de la densité estimée est donnée par

ot var(n) est I'estimation de la variance du nombre d'observations de

papillons et vér(f(o)) est la variance estimée de f(0).

212



ANNEXE Il : COMPLEMENT A LA THEORIE DU LINE TRANSECT

LES MODELES THEORIQUES

Chaque modéle est composé d'une fonction clé et une fonction
d'ajustement. Parmi les différentes combinaisons possibles, seuls 5 modeles
seront retenus.

= Le modéle uniforme/cosinus (Séries de Fourier)

%
g(y)——91+aa cos Y L
We j=1 €ew gﬂ

e Le modele uniforme/polynéme simple

.2j0
KA

J_

= e modeéle semi-normal/cosinus

m ..0
0 B

a aj COS\—yO+
j=2 € W gﬂ

('D'VO ag

a(y) = [exp y*/ 20 )]

= Le modeéle semi-normal/polyndéme de Hermite

() =[expl- y2/ 20%) L+ 8 a, (v 7o)
aly exp y o’)l.cl+a (y/o)+
e j=2 O @
= Le modele Hazard rate/cosinus
: o 837'3)/0
g(y)=§i-exp(-(y/o) )39 +aacosé 0
e j=2 W Yy

W : distance perpendiculaire maximal
d'observation apres troncature
Y : distance perpendiculaire théorique

S : parameétre d'échelle
b : paramétre de dispersion
H : polynéme de Hermite
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ANNEXE IV : ANALYSE DE LA STRUCTURE SPATIALE PAR LA STATISTIQUE DE RIPLEY

ANALYSE DE LA STRUCTURE SPATIALE DES
SANGUISORBES PAR LA STATISTIQUE DE RIPLEY

Transect G Transect 2
1996 W/\ ——— ‘
1 5 6 8 9 10111213 3 4 5 7
Transect 3 Transect 4

1996

Graphes de la statistique [L(r) - r] de RIPLEY pour les sanguisorbes du transect
G de la station 3 du marais de Lavours et des transects 2, 3 et 4 des stations A
et B du marais de Chautagne.
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ANNEXE VI : EVOLUTION DES PLANTES-HOTES DANS LES PARCS DE PATURAGE

EVOLUTION DE SANGUISORBA OFFICINALIS ET
GENTIANA PNEUMONANTHE DANS LES PARCS
DE PATURAGE DU MARAIS DE LAVOURS

1987 1988

]

En haut : parc équin: abondances centrées par rapport a la moyenne globale calculée sur 124
(= 31 sites x 4 années) abondances ;
En bas : parc bovin: abondances centrées par rapport a la moyenne globale calculée sur 395
(=59 sites x 5 années) abondances.

L1 : abondance inférieure & la moyenne globale (sites et années confondus)
: abondance supérieure a la moyenne globale (sites et années confondus)

Evolution de I'abondance des contacts de Sanguisorba officinalis de 1987 & 1991
(d'apres MORANDe et al., 1994).
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ANNEXE VII : CLASSIFICATION ET NOMENCLATURE

CLASSIFICATION ET NOMENCLATURE

Maculinea

PHYLUM Arthropodes

CLASSE Insectes

ORDRE Lépidoptéres

S/S ORDRE Rhopalocéres

SUPER FAMILLE Papilionidae

FAMILLE Lycaenidae

SOUS FAMILLE Polyommatinae

TRIBU Polyommatini
Sanguisorba Gentiana
EMBRANCHEMENT Spermatophytes Spermatophytes
S/S EMBRANCHEMENT Angiospermes Angiospermes
CLASSE Dicotylédones Dicotylédones
FAMILLE Rosacées Gentianacée

Myrmica

PHYLUM Arthropodes

CLASSE Insectes

ORDRE Hyménopteres

FAMILLE Formicidae

S/SFAMILLE Myrmicinae
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ANNEXE VIII : STATUT DES MACULINEA

STATUT DES M ACULINEA INFEODES AUX ZONES HUMIDES
(d'aprés DUPONT & LUMARET, 1997)

Ar. L.R. C.B. D.H. COR INV. L.RE UICN
M. nausithous + E Anll  An.lletlV + E + LRnt
M. teleius + E Anll  An.lletlV + E + LRnt
M. alcon + E - - + E + LRnt

e Ar. : Arrété du 22 juillet 1993 fixant la liste des insectes protégés sur le
territoire national.

e L.R. : Espéces d’invertébrés menacées en France. Dans : Le livre Rouge.
Inventaire de la faune menacée de France, 1995. M.N.H.N et Fonds Mondial
pour la nature (WWF - France).

E : en danger : Taxons menacés d’extinction et dont la survie est
problématique si I’on n’agit pas sur les causes de leur disparition.

= C.B : Convention de Berne du 19 septembre 1979 relative a la conservation
de la vie sauvage et des milieux naturels en Europe.

Annexe Il : Especes strictement protégées. Interdiction de capture,
perturbation et détérioration des habitats.

e D.H. : Directive Habitat 92/43/CEE du Conseil des Communautés
Européennes du 21 mai 1992 concernant la conservation des habitats
naturels, de la faune et de la flore sauvages.

Annexe Il : Especes d’intérét communautaire dont la conservation nécessite
la désignation de Zones Spéciales de Conservation.

Annexe IV : Especes d’intérét communautaire qui nécessitent une
protection stricte. Interdiction de capture, perturbation et détérioration des
habitats.

e COR. : Liste CORINE des Invertébrés menacés qui doivent étre pris en
compte lors de I’inventaire des sites.

= INV. : Liste des especes menacées en Europe. Rhopalocéres menacés en
Europe (HEATH, 1981).

e L.R.E : Listes rouges européennes.

= UICN : Liste rouge des espéces animales menacées, 1996.

LRnt : taxon demandant une attention particuliere car proche de Ila
vulnérabilite.
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ANNEXE IX : LISTE DES LEPIDOPTERES CITES

LISTE DES LEPIDOPTERES CITES

LEPIDOPTERA DYTRISIA PAPILIONOIDEA

LYCAENIDAE

Theclinae

Lycaeninae

Polyommatinae

Riodininae

Liphyrinae

NYMPHALIDAE

Acrodipsas sp.

Aloeides thyra

Arawacus lincoides

Cigaritis (Apharitis) acamas
Jalmenus evagoras

Ogyris amaryllis
Strymonidia (Satyrium) pruni

Lycaena dispar

L. helle

L. (Chalceria) heteronea
L. phlaeas

L. (Heodes) tityrus

Anthene emolus
Aricia agestis
Celastrina argiolus
Glaucopsyche lygdamus
Hemiargus isola
Lepidochrysops sp
Maculinea alcon

M. arion

M. nausithous

M. rebeli

M. teleius

Plebeius argus
Polyommatus bellargus
P. candalus

P. coridon

P. cornelia

P. icarus
Pseudophilotes baton
Zizeeria knysna

Hamearis lucina
Thisbe irenea

Euliphyra (Liphyra) mirifica

Thécla du Coudrier

Cuivré des Marais
Cuivré de la Bistorte

Cuivré commun
Cuivré fuligineux

Collier de Corail
Azuré des Parc

Azuré des Mouilléres
Azuré du Serpolet
Azuré des Marais

Azuré de la Croisette

Azuré de la Sanguisorbe
Azuré pygmée
Bleu céleste

Bleu nacré
Azuré commun
Azuré de la Sarriette

Azuré africain

Lucine

Argynninae

Melitaeinae

PAPILIONIDAE

Boloria aquilonaris

Euphydryas aurinia aurinia
E. editha

E. editha bayensis

E. gillettii

Melitaea cinxia

Mellicta athalia

Nacré de la Canneberge

Artémis

Déesse a ceinturons
Damier athalie

Papilioninae

Papilio machaon

Machaon
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ANNEXE IX : LISTE DES LEPIDOPTERES CITES

LEPIDOPTERA DYTRISIA PAPILIONOIDEA

PIERIDAE

Coliadinae Colias palaeno Solitaire
C. palaeno europome

Pierinae Pieris protodice

SATYRIDAE

Coenonymphinae Coenonympha glycerion Fadet de la Mélique
C. oedippus Oedipe
C. tullia Fadet des Tourbiéres
C.hero Mélibée

Maniolinae Aphantopus hyperanthus Tristan
Maniola jurtina Myrtil
Pyronia tithonus Amaryllis

Satyrinae Erebia sudetica

Pararginae Lasiommata megera Mégere

LEPIDOPTERA DYTRISIA HESPERIOIDEA
HESPERIIDAE

Hesperiinae Hesperia comma Virgule
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ANNEXE X : TABLEAU MONOGRAPHIQUE

TABLEAU MONOGRAPHIQUE RECAPITULATIF

Maculinea alcon
Azuré des Mouilléres
Alcon Blue

Maculinea nausithous Maculinea teleius
Azuré des Paluds Azuré de la Sanguisorbe

Dusky Large Blue  Scarce Large Blue

PLANTE-HOTE

Famille

Biotope de la plante

Sanguisorba officinalis Gentiana pneumonanthe

Gentiana asclepiadea

Rosacée Gentianacée
vivace vivace
hémicryptophyte hémicryptophyte

dépressions humides,
prés a litieres?@ ;
sols basiques®) ; tourbiéres

prairies tourbeuses ;
tourbiéres comblées ;
pH neutre & acide(”

FOURMI-HOTE

Nbre moyen d'ouvriéres
Poids moyen ouvriéres

Nombre moyen de
reines

Biotope des fourmis

Description du nid

Distance prospection
Milieu de prédilection

Hotes (sans survie de la
population)

Myrmica rubra
(=laevinodis)

M. scabrinodis (Esg)agne,

Myrmica scabrinodis

M. rubra (Allemagne,
Pologne)®

Myrmica ruginodis
(Nord des Pays Bas)
M. scabrinodis (Pays-
Bas, France, Espa%ne)

Pologne)*! M. ruginodis (France)(") M. rubra (Suéde)(0)
1175M), 15000) 300-800%), 665 1) 300-800¢)
25mg\? 18mgV
106G 1)+ 15(1) : 6001 ; 2(1) ;1 3301 polygyne(®)

[nid microgyne 60()]

stations froides des
prairies humides, hautes
et acides, berges des
riviéres, marais,
graviéres®), bois, sols
lourds, peu
perméables®)

landes et prairies
humides, acides, marais,
prés a litiére, clairiéres,
toute sorte de zone
herbacée

landes humides ; prairies
hautes, acides, stations
fraiches des marais,
prairies humides, bois

nid sous des pierres, du
bois, dans le sol® % ou
les touradons de molinie

petit, souvent sous des
pierres plates®), dans le
50l 5) ou les touradons

sous des pierres, du bois,
dans les touradons de
molinie ou de carex

~10m

~—2m®

~—2m©

zones broussailleuses()
bordures de buissons ou
de foréts

milieu herbacé plus
ouvert@, plus humides
que M. rubra

M. ruginodis :
herbe dense ; rare en
milieu découvert®

Myrmica vandeli
Myrmica sabuleti®

PAPILLON
EUFS

Description

Lieu de Ponte

Nombre d'ceufs
bouton floral

Nb chenilles stade final
Eclosion

par

CHENILLES

sphérique, blanchatre,
finement réticulé®

verdatre, symeétrique ;
assez lisse®

blancheur éclatante®

grandes inflorescences a
maturité des grands

capitules jeunes a boutons

tres serrés des pousses
latérales des grandes

gentianes de grandes
tailles, vigoureuses,
dépassant la végétation

capitules terminaux( 9  plantes ou terminales des ambiante
petites plantes( 9) fleurs fermées(® 9
2 48 (33 maximum)1b) 1(1,9,11) 71
occasionnellement 311
5-6 maxi® 1(2.9.11) 436 maxi®

aprés 4-10 jours pour toutes les espécest?)

Description
Taille a I'éclosion

Alimentation de la
larve

Chenilles sur fleurs
Nb de mues sur plante
Poids final

Taille du stade L3

228

rouge brun, peau lisse et
brillante, poils courts
au dernier stade(@

teinte rouge brun puis
blanchiment dans la
fourmiliere®

ressemble a M. rebeli®®

1mm

base des fleurs et
pousses naissantes
anthéres, ovaires,
_graines en formation®

identique a M. nausithous

antheres, ovaires,
graines en formation®

non cannibales( cannibales
2-3 semaines?) 2-4 semaines® 11) 2-3 semaines?)
3(2) 3 2(2)
~1mg® ~4mg®
3rm@) Mm@




ANNEXE X : TABLEAU MONOGRAPHIQUE

Maculinea nausithous Maculinea teleius Maculinea alcon
Comportement au sol demeure immobile, se cache sous la végétation ou dans une fente du sol®
Récupération par les 5-6 minutes® 30-90 min®@ moins de 1 min.
fourmis inspection de 5-10 sec®  parfois jusqu'a 4 heures® pas de cérémonie
Nb de chenilles par nid 3-4(2) 1) 5-102) ;200 ; >22(11)
Nb larves consommées ~ 600 par chenille®  pour toutes les especes
Prédation couvain + (10) + (10) -/+ (10)
Nourrissage par fourmi -/+ -/+ +
Chambre de couvaison séjour périodiqueV) séjour périodiquetl®) séjour permanentdY)
Compétition scramble(1Y) scramble(1?) contest(10)
Dommages sur colonie important10) important(10) moindre()
Effet "reine" 2/+ (10) 2/+ 10) 2/- (10)

Alimentation en hiver

arrét pour toutes les espéces(®)

Perte de poids en hiver

environ 50% pour toutes les especes

Taille avant nymphose 23-26mm(")
Parasitoides Neotypus(lo) Neotypus ou Ichneumon ? Ichneumon eumerus(19)
Lieu du parasitisme sur la planteY) idem M. nausithous dans la fourmiliere(10)
CHRYSALIDE
Description petite(?) méme forme et méme indice d'identification
Nb maxi/nid 3 1 5
ADULTES
prés a litiere, milieux
humides marécageux,
Biotope dépressions humides, prés a litieres des régions milieux bien abrités:
prés & litieres@ calcaires® arbres, roseaux ou

buissons ; prés a litiére
sur sol acide®

Période de vol

Alimentation

juillet-aolt juin-juillet-aoat juin-juillet-aolt
Sanguisorba officinalis,
Vicia cracca, Vicia cracca®,
Lythrum salicaria, Sanguisorba officinalis
Trifolium sp.

Eclosion

le matin, entre 7 et 10h(23)

Accouplement femelles

dés I'éclosion(?)

Accouplement méles
Détection fourmilieres
Ponte

Durée de vie

Espérance de vie
Nombre de générations
Echanges entre colonies

apres 2-3 jours d'agel)

-

fin ler jour de vie®

1 mois(% )

pas plus de 5 jours®

1 génération®

faibles (surtout si terrain défavorable)®

Capacité de dispersion <500 m®

Distance maximale 5100 m 2500 m® 900 m™*)
collinéen collinéen

Répartition spatiale montagnard montagnard@®

+ subalpin®
Distribution Europe Europe, Asie Europe, Asie
Statut IUCN en danger(19) en danger(19) vulnérable9)
GESTION

Rythme de fauche 33a5ans@ tous les 2-3 ans(? 11) tous les 5 ans(?)

Facilité conservation - (10) - (10) +(10)

1 Elmes, 1974 5 Gonseth, 1994 9 Thomas, 1984

2 Elmes & Thomas, 1987a 6 Hochberg, 1992 10 Thomas, 1995

3 Elmes & Thomas, 1987b 7 Lhonoré, 1996 11 Wynhoff, 1998

4 Fiedler, 1990

8 Thomas & Wardlaw, 1992
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ANNEXE Xl : LISTE DES ESPECES VEGETALES

LISTE DES ESPECES VEGETALES LES PLUS REPRESENTATIVES DES
STATIONS DES MARAIS DE LAVOURS ET DECHAUTAGNE

Alnus glutinosa
Briza media
Calystegia sepium
Carex elata

Carex hostiana
Carex panicea
Cladium mariscus
Danthonia decumbens
Epipactis palustre
Filipendula ulmaria
Frangula alnus
Galium mollugo
Galium palustre
Genista tinctoria
Holcus lanatus
Humulus lupulus
Hydrocotyle vulgaris
Juncus subnodulosus
Linum catharticum
Lycopus europaeus
Lysimachia vulgaris
Lythrum salicaria
Mentha arvensis
Molinia caerulea
Peucedanum sp.
Phragmites communis
Poa trivialis
Potentilla erecta
Prunella vulgaris
Sanguisorba officinalis
Schoenus nigricans
Selinum carvifolia
Serratula tincturia
Solidago serotina
Thalictrum flavum

Aulne glutineux
Brize, Amourette
Liseron des haies (blanc)
Laiche élevée
Laiche de Host
Laiche faux Panic
Mariscette
Danthonie

Epipactis des marais
Reine des prés
Bourdaine

Gaillet commun
Gaillet des marais
Genét des Teinturiers
Houlque laineuse
Houblon

Ecuelle d’eau

Jonc noueux

Lin purgatif

Lycope d’Europe
Lysimache vulgaire
Salicaire

Menthe des champs
Molinie bleue
Peucédan

Roseau

Paturin triviale
Potentille tormentille
Brunelle vulgaire
Grande Pimprenelle
Choin noiratre
Apiacée

Serratule des teinturiers
Verge d’or

Pigamon jaune




