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Abstract

Spatial Organization, competition and dynamics of wild mice populations (Mus spretus Lataste and
Mus musculus domesticus Rutty) in Southern France

Investigated the spatial Organization of wild populations of mice in Southern France, we find that
overlap of population distribution does not occur except along a narrow coastal (syntopy). Since direct
competition and ecophysiological results cannot aecount for all aspects of the habitat segregation, we
combine demographic data with distribution of individuals and behavioral patterns: major differences
become apparent in their spatial and social Organization, by establishing a sedentariness index. In
densily covered habitats Mus spretus males patrol large home ranges within which they are sedentary
and territorial. Such a behavior suggests that this species cannot successfully colonize sparsely covered
habitats: home ränge to be controlled becoming then much too large. This Situation is present in the
dune habitat of the "Petite Camargue", solely inhabited by M. m. domesticus. The wandering and
nomadic behavior of this latter species enables it to occupy such areas and reconstitute lts population
after migration due to its social behavior resulting in frequent interindividual contacts.

Introduction

Deux especes de Souris vivent en sympatrie dans le Sud de la France, l'Espagne et l'Afrique
du  Nord  (Britton-Davidian  et  Thaler  1978):  il  s'agit  de  Mus  spretus,  ä  vie  toujours
sauvage, et de la semi-espece occidentale de Mus musculus, qui doit etre denommee Mus
musculus domesticus (Thaler et al. 1982), ä la fois sauvage et commensale. Dans le Midi de
la France, des populations sauvages des deux expeces coexistent en syntopie sur une frange
littorale peu etendue; M. m. domesticus est exclu des zones arides, comme les garrigues ä
chene-kermes, occupees seulement par Mus spretus dont les exigences hydriques sont
moindres (Sicard et al. 1985). En revanche, l'absence de Mus spretus de certaines zones
littorales occupees par M. m. domesticus ne peut etre expliquee par la competition directe:
des confrontations dyadiques realisees en terrarium (Cassaing 1984) revelent la superiorite
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individuelle des mäles, tres agressifs, de M. spretus. A l'inverse, une population enclose de
cette espece est confinee par M. m. domesticus, et cesse de se reproduire (Orsini et al. 1982;
Cassaing 1984).

Les comportements d'interaction interspecifiques interviennent de fac,on complexe et ne
peuvent expliquer ä eux-seuls la segregation observee, tout comme les parametres eco-
physiologiques. L'interpretation des resultats obtenus necessite une connaissance precise
de donnees etho-ecologiques adequates concernant les especes dans leur milieu naturel
(Eisenberg  1967;  Grant  1972;  Cassaing  1984):  ainsi  un  certain  nombre  de  travaux,  en
particulier sur les Campagnols, montrent que densite moyenne et fluctuations de densite
sont fortement dependants du comportement d'espacement («spacing behaviour»), parti-
culierement  quand  la  population  est  en  phase  de  multiplication  (Chitty  1967;  Krebs
1978).

Les variations de la distanciation entre individus sont sous la dependance des interac-
tions interindividuelles, qui determinent la territorialite ou l'existence de hierarchies, le
taux de dispersion etc. ... En cas de restriction des ressources, les individus subordonnes
ou non territoriaux disparaissent par mortalite ou dispersion. Pour Myers et Krebs (1970)
puis Krebs (1978), les migrants differeraient genetiquement et comportementalement. Les
migrations  peuvent  toutefois  affecter  plus  d'individus,  voire  toute  la  population  en
Situation  de  competition:  c'est  notamment  le  cas  chez  Mus  m.  domesticus  dont  les
populations  migrent  en  presence  de  Peromyscus  plus  sedentaire  (Caldwell  et  Gentry
1965;  Sheppe  1967).  La  mobilite  representerait  ainsi  une  alternative  ä  la  competition
«ouverte» (Taylor et Taylor 1977); ce phenomene tres repandu a ete appele competition
negative par Hutchinson (1957).

C'est donc par l'intermediaire des structures sociales que les comportements d'interac-
tion vont intervenir: les differentes strategies ainsi determinees pourront avantager l'une
des especes dans l'occupation de certains types d'habitats et du fait de la competition
aboutir ä Pexclusion de l'autre.

Nous nous proposons dans cet article d'analyser les facteurs de l'organisation spatiale
des deux especes de Souris du Midi de la France: densite de population et ses variations,
parametres demographiques (classe d'äge, sex-ratio, taux de disparition), deplacements et
sedentarite des individus, ainsi que leur distribution (agregation, association de differentes
categories d'individu). Puis, ä la lumiere de nos resultats sur les comportements d'interac-
tion en laboratoire et en enclos de population (Cassaing 1984), nous analyserons comment
ces facteurs pourraient intervenir dans la competition interspecifique et la segregation au
niveau de l'habitat.

Materiel  et  methodes

Les donnees de terrain sont obtenues ä partir de quadrat de grandes dimensions, et ä ce titre ne sont
guere comparables, concernant les Souris, qu'avec les travaux de Tomich (1970) ä Hawai et
Fitzgerald et al. (1981) en Nouvelle-Zelande, du fait des biais inherents aux etudes en petit quadrat
(Duplantier et al. 1984). La methodologie employee, les calculs d'estimation de la densite ainsi que la
description des stations d'etudes sont precises dans nos articles precedents (Orsini et al. 1982;
Duplantier et al. 1984a, b). On rappelera seulement les principaux aspects ici.

Stations d'etude

Les trois stations d'etudes choisies sont repräsentatives des trois types de situations rencontrees dans le
Midi de la France: presence de l'une ou l'autre espece et les deux especes ä la fois.

Station 1: eile est situee en Petite Camargue; il s'agit d'un complexe dunaire entre mer et etang,
avec des bas-fonds inondables, des zones sableuses colmatees et des dunes. De l'eau douce y est
disponible toute l'annee ä faible profondeur, ce qui permet une occupation permanente par Mus m.
domesticus.

Station 2: il s'agit d'une garrigue ä chene-kermes (Quercus coccifera) et genet-scorpion (Gemsta
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scorpius) sur calcaire Jurassique, situee ä Murviel - les - Montpellier. Cette Station est caracterisee par
son extreme aridite estivale; eile est occupee par Mus spretus.

Station 3: eile est situee sur l'etroit cordon littoral de Palavas ä Frontignan (lieu-dit «Les
Aresquiers»), entre mer et etang. La largeur du cordon varie suivant le niveau des etangs. La Vegetation
y est distribuee en mosa'ique, avec sansou'ires, jongaies et zones dunaires basses. Le quadrat echantil-
lonnee englobe la largeur disponible (100 ä 250 m) sur un kilometre de long. Cette zone est occupee
par les deux especes.

Estimation des densites

Les captures sont realisees avec des pieges grillages et un appät attractif (päte faite d'un melange de
farine, eau, sardine et huile d'olive). Les pieges utilises sont des pieges Firobind: chaque emplacement
est espace de 30 m et comporte deux ou trois pieges suivant les densites rencontrees. Le quadrat de
Petite Camargue a 242 emplacements (soit 11 X 22 lignes) et draine les animaux sur une vingtaine
d'hectares; celui de Murviel en a 121 (soit 11X11 lignes) et celui des Aresquiers «en moyenne» 150.

L'estimation de l'effectif est realisee de la maniere suivante: une Session d'echantillonnage, repetee
tous les 3-4 mois dure deux semaines; lors de la premiere semaine, consideree comme la «capture»
pour l'application de l'indice de Lincoln, les individus sont marques si necessaire, puis, soit reläches
tous les jours ä leur point de capture, soit au bout de trois nuits maximum (ce qui a permis des analyses
genetiques). La deuxieme semaine est consideree comme recapture pour l'indice de Lincoln. Nous
avons utilise une maille de 30 m ä la capture, et de 22 m ä la recapture en disposant d'un emplacement
supplementaire au centre de chaque maille. Nous avons pu ainsi determiner la maille optimale pour
l'estimation des deplacements et des densites (Duplantier et al. 1984b).

Autres parametres demographiques

Les individus sont repartis en 4 classes d'äge selon leurs mensurations corporelies (longueur totale et
poids) ä la premiere capture, sur la base de donnees sur la croissance corporelle obtenues en elevage. A
la capture, on juge egalement l'etat sexuel et les individus sont repartis en «actifs» et «inactifs» suivant
le cas (testicules scrotaux ou abdominaux pour les mäles; vagin ouvert, gestation ou mammelles
visibles chez les femelles).

Nous utiliserons comme parametre de la vitesse de renouvellement le taux de disparition des
individus marques, calcule comme suit: au nombre d'individus marques (M) ä la session n, on
retranche le nombre de marques (m) recaptures ä la session n + 1 ; le resultat est rapporte ä la Situation
de depart; on a alors T = M — m/M X 100. Ce parametre permet de juger des influences saisonnieres
sur la survie.

Deplacement et sedentarite

Les deplacements sont mesures par la distance lineaire qui separe deux points de capture. Lorsque
plusieurs points de captures sont disponibles au cours d'une meme session (du fait d'etudes genetiques
menees simultanement, nous n'avons parfois reläche les animaux qu'au bout des trois nuits de capture
d'une part, et des deux nuits de recaptures d'autre part), nous utiliserons la Distance Maximale de
Recapture (Spitz 1969), mesuree entre les deux points de capture les plus extremes. Lorsque nous
n'avons relache qu'une fois les individus, plusieurs jours (3 ä 8 maximum) separent la capture de la
recapture. Des lors, il n'y a pas de phenomene d'habituation comme cela risque de se produire lorsque
les recaptures sont effectuees d'un jour sur l'autre: nous utiliserons alors la Distance de Recapture
(D.R.).

La moyenne obtenue pour tous les individus recaptures deux fois ou plus caracterise l'ensemble de
la population et peut etre utilisee pour determiner sa sedentarite globale de la maniere suivante: on
determine le centre geometrique des points de capture d'un individu pour une session d'echantillon-
nage donnee; ä la session suivante, on evalue la distance lineaire qui separe le nouveau centre d'activite
du precedent. La moyenne de ces distances pour l'ensemble des individus (ou une categone
quelconque) qu'on appelera «Deplacement Saisonnier de l'Activite» (D.S.A.) est alors rapportee ä la
demi-somme des distances de recaptures des deux sessions. Si le rapport est inferieur ä 1, la population
est restee globalement sedentaire; il y a un glissement d'aire pour les valeurs approximativement
comprises entre 1 et 1,5, et migration pour les valeurs superieures, les domaines etant alors largement
disjoints.

Relations spatiales

Dans son etude sur les structures sociales des populations sauvages de Souris nord-californiennes,
Myers (1974) suppose que les individus vivant ä proximite les uns des autres sont captures aux memes
emplacements. Du fait des deplacements importants (plusieurs dizaines ä plusieurs centaines de
metres) que nos travaux ont reveles, cette assertion risque de ne pas etre verifiee avec une maille
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insuffisante: nous avons en effet montre l'effet de concentration artificielle des domaines dans ce cas
(Duplantier et al. 1984a). Nous postulerons que les individus captures aux memes emplacements ont
a priori une probabilite de rencontre superieure entre eux que vis-ä-vis des autres, ce qui ne prejuge pas
de leur proximite ou promiscuite permanente. Nous rechercherons alors si des categories d'äge ou de
sexe sont preferentiellement «associees» dans les captures, ou au contraire sont preferentiellement
«dissociees».

Resultats

Parametres demographiques

Cas de Mus musculus domesticus sur le littoral de Petite Camargue

En  Novembre,  la  population  est  tres  jeune  avec  15%  d'adultes  seulement.  Elle  se
caracterise egalement par un deficit en femelies: le sex-ratio est de 1,6 en 1979 et 1,3 en
1980. Cela est vrai pour toutes les classes d'äge. Par la suite, la population decroit jusqu'ä la
fin du Printemps pour passer de 160 ä 36 individus en Juin, soit d'environ 6 ä 1 individu/
hectare. A ce moment, les betes sont sexuellement actives: quatre femelles sur les cinq
captures sont pleines ou allaitantes. Le sex-ratio, 15/5, accentue la tendance hivernale (33/
17 en Mars). En Novembre 1980, aucun individu des sessions precedentes n'est repris, ce
qui resulte d'un taux de disparition mensuel moyen de 20 % remarquablement constant
tout au long de l'annee. On observe donc la meme decroissance au cours de l'Hiver suivant,
et  la  date un peu plus tardive de la session de Printemps permet de constater que la
reproduction ne debute pas en Avril, alors qu'en Juin oü la densite est inferieure ä 0,5
individu/hectare, on capture une femelle en fin de gestation.

Cas de Mus spretus en garrigue a Murviel-les- Montpellier

La premiere session realisee en Fevrier 1980 montre une population oü toutes les classes
sont egalement representees, ä l'exception des juveniles (poids inferieur ä 7 g), avec un sex-
ratio proche de l'equilibre. Peu de betes sont sexuellement actives. La Situation demogra-
phique des deux especes, avec une densite d'environ 4 individus/ha, est assez proche,
hormis le sex-ratio. En Juin, on ne trouve que des adultes alors que les effectifs ont chute:
le taux de disparition est assez eleve (26 %); la reproduction est donc totalement suspendue
entre Fevrier et Mai.  Jusqu'ici,  les memes phenomenes que chez M. m. domesticus se
produisent, avec un decalage dans le temps. A l'Automne, le sex-ratio est desequilibre en
faveur des mäles (2,5); la reproduction va se poursuivre pendant tout l'Hiver avec un taux
de disparition faible, seulement 12% mensuel, ce qui entraine une multiplication par 3,5
des effectifs.  La proportion d'individus actifs est encore de 30 % mais la reproduction
marque un arret en Fevrier-Mars, aucun juvenile n'etant present en Mars. Le sex-ratio se
reequilibre: 1,5 puis 1 en Juin. La population de M. spretus est alors ä son maximum, mais la
densite se stabilise autour de 10 individus/ha depuis la fin de l'Hiver. A ce moment, la
population  de  M.  m.  domesticus  est  ä  son  point  le  plus  bas.  En  Septembre  1981,  la
population s'est renouvelee pour les 2 A ä un rythme rapide et les effectifs sont restes
constants  malgre un taux de disparition eleve (30%).  On note egalement l'arret  de la
reproduction en Aoüt. En Automne, le sex-ratio est ä nouveau desequilibre en faveur des
mäles (1,4) comme pour l'autre espece.

Variations d'effectifs suivant le sexe

Chez M. m. domesticus, les gains et les pertes restent toujours paralleles d'un sexe ä l'autre,
contrairement ä M. spretus chez qui 3 cas sont ä distinguer:
1. la population decroit (Printemps 1980); les pertes en mäles et en femelles sont equivalen-

tes, tandis que la reproduction est arretee.
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2. la population est en phase de croissance (Automne 198C); il apparait un surplus de mäles
(ou un deficit en femelles).

3. la population est stable. Au Printemps, il y a une perte relative en mäles par rapport au
nombre  de  presents  ä  la  fin  de  l'Hiver;  bien  que  non  significative,  cette  perte  est
inattendue puisque la reproduction s'est poursuivie tout l'Hiver et que la croissance
individuelle est bonne. On observe d'ailleurs un leger gain en femelles. En Ete, il y a
cette fois un recrutement apparent plus important en mäles, correspondant peut-etre
plus ä la disparition d'un certain nombre de femelles qu'ä un reel recrutement en mäles.

Deplacements et sedentarite

Cas de M. m. domesticus

L'importance des deplacements instantanes chez les petits Rongeurs est ä souligner, comme
nous l'avions dejä note dans nos precedents articles (Duplantier et al. 1984a, b): en effet,
pour M. m. domesticus en Petite Camargue, la distance maximale de recapture avoisine ou
depasse toujours ICC m. Ces longs deplacements affectent toutes les categories d'individus,
quelle que soit la saison, mais avec une grande variabilite individuelle. Les resultats obtenus
sur le quadrat des Aresquiers (oü M. spretus est present) montrent que ces deplacements
dependent de 1 'habitat et ou de la competition mterspecifique, puisque la moyenne est ici
de 32 m.

Nous avons cherche ä verifier si dans le temps, soit 3 ou 4 mois plus tard, les individus
parcourent toujours les memes zones et seraient donc sedentaires sur de grands domaines,
ou si ces deplacements importants sont le signe d'un nomadisme ä court terme, auquel cas
le centre d'activite se serait plus ou moins largement deplace. Pour celä nous avons calcule
l'indice defini plus haut, en mesurant le Deplacement Saisonnier de l'Activite (D.S.A).

Entre Novembre et Mars 198C, l'indice vaut 0,6: la population dans son ensemble est
restee sedentaire. Entre Mars et Juin, l'indice passe ä 1,5: il y a un certain decalage de
l'activite.  Aucun individu marque n'est  repris  en Novembre.  La session suivante a  ete
realisee en Avril: les effectifs sont reduits (cf. tableau la) et 2 individus seulement sont
recaptures et localises ä 182 m et 474 m du centre d'activite precedent, ce qui donneraitun
indice de 3,9 avec les D.R.M de Novembre et Avril. Ces donnees incitent ä penser qu'un
certain nombre d'individus ont effectue une dispersion du meme ordre de grandeur et des
lors resideraient hors du quadrat. En Juin, l'indice est de 1,5, mais ce chiffre englobe en fait
deux categories d'individus (voir Discussion).

Cas de Mus spretus

Sur le littoral ä Frontignan les deplacements instantanes de M. spretus (112 m en moyenne)
sont nettement superieurs ä ceux de M. m. domesticus (32 m). Iis sont Äquivalents ä ceux de
cette derniere oü eile est seule presente, soit en Petite Camargue. En garrigue (Tableau 2b;,
les deplacements sont plus reduits: les moyennes les plus elevees sont Celles de Fevrier et
d'Octobre  198C,  autour  de  5C  m,  alors  que  les  densites  sont  faibles.  Les  femelles  se
deplacent en general plus que les mäles, dont les Distances de Recapture (D.R) sont tres
faibles en Hiver 1981: moins de 15 m.

L'estimation du deplacement du centre d'activite au Printemps 1980, alors que chutent
fortement les effectifs, montre une mobilite d'ensemble de la population: l'indice moyen
est de 1,8. En 1981, on observe cette fois une phase de croissance puis de stabilite des
effectifs: or, l'indice de sedentarite reste compris entre 1,5 et 2. Dans son ensemble la
population presenterait donc une certaine mobilite permanente. Mais dans le detail, on note
une forte variabilite suivant le sexe et la saison: en Hiver, pendant la phase de croissance, les
mäles sont mobiles et les femelles sedentaires. Au Printemps, la Situation est inversee: les
femelles sont tres nomades en moyenne (indice 2,5) bien que leurs deplacements instanta-
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Tableau la

Parametres demographiques des populations sauvages de Souris du Midi de la France:
Mus musculus domesticus sur le littoral de Petite Camargue

a il s'agit de variations mensuelles moyennes. b donnees insuffisantes ou absentes. c Variation de
l'effectif capture (estimation impossible).

Tableau lb

Parametres demographiques des populations sau vages de Souris du Midi de la France:
Mus spretus en garrigue ä Murviel
Mernes remarques qu'au tableau la

nes  soient  reduits  (autour  de  22  m).  En  realite,  cet  indice  englobe  deux  categories
d'individus (cf. Discussion). Enfin en Ete, il se produit une restructuration generale: les
indices des mäles et des femelles sont plus proches (autour de 2), ces dernieres etant plus
mobiles.
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Relations spatiales

Chez M. m. domesticus, les grands deplacements et le petit nombre de recaptures effectues
rendent les captures multiples peu nombreuses. Toutefois en regroupant les donnees de
Novembre 1979 et 1980 (voir f ig.), il apparait que les femelles sont un peu plus capturees
ensemble  (X2  =  4,31;  0,05  <  p  <  0,02).

Chez Mus spretus, mäles et femelles adultes sont significativement captures plus souvent
au meme emplacement lorsqu'on regroupe tous les resultats de 1980 (f ig.). Dans le detail il
existe une forte variabilite: ainsi, mäles et femelles sont largement associes en Mars et en
Septembre, tandis que l'association femelle-jeune est bien representee en Juin et plutot
sous-representee en Mars (comme l'association mäle-jeune) et en Septembre.

Valeur observee/theorique

cf-cf 9-9 Cf-J J-J

Associations par paires realisees par capture au meme emplacement; ces donnees proviennent des
sessions de Mars, Juin et Septembre sur le quadrat de Murviel pour Mus spretus (en noir) et de
Novembre 1979 et 1980 sur le quadrat de Petite Camargue pour M. musculus domesticus (en blanc). cT :

mäles, 9: femelles, j: jeunes. X2 significatif ; #: X2 tres significatif

Discussion

Nos resultats sur les deplacements montrent une Variation de leur longueur moyenne pour
une meme espece suivant les zones: la D.R.M. de spretus passe du simple au double entre la
garrigue et les zones littorales oü cette espece est presente. II n'existe pas actuellement de
comparaison avec d'autres travaux pour celle-ci; ce n'est pas le cas pour M. m. domesticus.
Nos propres donnees montrent pour cette espece egalement une Variation de la dimension
des deplacements instantanes suivant l'habitat: en Petite Camargue, la D.M.R. ne descend
guere en dessous de 100 m pour toutes les categories d'individus. A Frontignan, soit dans la
zone de syntopie oü la couverture vegetale est plus complexe, la D.M.R. n'est que de 34,5
m.  Les  populations  de cette  espece qui  vivent  dans les  milieux anthropiques ont  des
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deplacements encore plus reduits, parfois inferieurs ä 4 m (Young et al. 1950; Selander
1970;  Stickel  1979).  En  revanche,  dans  une  foret  sempervirente  en  Nouvelle-Zelande,
Fitzgerald et al. (1981) trouvent sur des periodes de 2-3 semaines une mesure lineaire du
domaine (ränge length) de 123 m, les densites etant du meme ordre que sur notre quadrat
de Petite Camargue.

Les dimensions du domaine peuvent egalement varier du fait des interactions avec
d'autres especes: De Long (1967) signale que l'interference de Muszvec une population de
Microtus entraine une diminution du domaine d'activite des premiers, la distance lineaire
etant  seulement  de  11  m.  Tomich  (1970),  en  milieu  insulaire  ä  Hawa'i,  qui  utilise  le
«average D» de Brant (1962) trouve une distance de 25 ä 43 m pour les mäles, 11 ä 36 m
pour les femelles suivant les zones; or des Rats (Rattus rattus, R. exulans) sont presents sur
l'ile et regulierement pieges.

Par ailleurs, ce meme auteur signale que le domaine estime augmente avec l'effort de
reperage par tracking; en revanche, nous avons note que la moyenne des distances de
recaptures successives avec relächer tous les jours tend ä diminuer au cours d'une session de
piegeage continu et ne peut etre utilisee comme parametre permettant d'estimer le domaine
vital.  Tomich  (1970)  insiste  egalement  sur  la  forte  tendance  ä  revenir  dans  un  piege
precedemment visite; or cela diminue beaucoup la moyenne de recapture. Dans notre
etude, nous disposons toujours de 2 points de captures separes par un intervalle de 3 ä 8
jours qui comprend systematiquement 3 jours sans piegeage, ce qui evite une Habituation
trop forte.

Le domaine vital change egalement au cours de l'annee en relation avec les periodes de
reproduction, comme l'a montre S. Randolph (1977) pour le Mulot (Apodemus sylvati-
cus): les mäles augmentent tres nettement leurs deplacements quotidiens au debut de la
periode de reproduction, contrairement aux femelles.

Toutes ces observations montrent que la longueur des deplacements varie en fonction de
nombreux facteurs:
-  Le  piegeage  et  plus  generalement  la  methodologie  utilise  (Fitzgerald  et  al.  1981;

Duplantier  et  al.  1984b).
- La structure de l'habitat.
- La repartition des ressources.
- Les interactions avec d'autres especes.
- Des facteurs sociaux plus difficiles ä apprehender comme les motivations individuelles

(qui changent avec l'äge et la saison) et le rang social.
Une etude comparative des resultats est donc tres delicate, et necessiterait une connaissance
precise de tous ces facteurs. De plus, un certain nombre d'etudes generalement cites (Baker
1946;  Anderson  1967;  Tomich  1970;  Berry  et  Jacobson  1974;  Myers  1974)  ont  ete
realisees en milieu insulaire; or, les especes qui y vivent peuvent differer dans leur mode
d'occupation de l'espace (ainsi que d'autres parametres) comme Sullivan (1977) l'a montre
chez Peromyscus.

Dans la discussion des resultats, nous utiliserons la D.M.R. comme parametre de mesure
du domaine vital au temps t. Les donnees ponctuelles disponibles dans la zone de syntopie
en  Novembre  1980  (Cassaing  1982),  montrent  qu'un  chevauchement  complet  des
domaines est possible entre les deux especes: un couple de Mus spretus et 5 jeunes occupent
une surface qui englobent un groupe de 14 domesticus; mais le domaine exploite par ceux-ci
est deux fois plus petit que celui des premiers. Au vu des remarques exposees precedem-
ment, la restriction du domaine de domesticus par rapport ä celui de Petite Camargue
pourrait etre attribuee ä la competition avec M. spretus. En revanche, cette espece qui se
deplace nettement plus que la precedente ne parait pas affectee par la competition: dans ce
cas, l'augmentation de la D.M.R. observee aux Aresquiers par rapport ä la garrigue (105 m
contre 35 ä 55 m pour la meme saison), pourrait etre attribuee ä la plus grande ouverture du
milieu qui presente ici des zones denudees.
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Sedentarite et dispersion

M.  m.  domesticus,  qualifie  de  semi-nomade  par  Caldwell  (1964),  apparait  comme  un
colonisateur opportuniste qui profite des migrations humaines: des mouvements de grande
ampleur devrait donc etre mis en evidence. Tomich (1970) signale peil de mouvements
entre diverses grilles de pieges situees dans un meme champ, mais note en revanche
quelques deplacements importants, jusqu'ä 2400 m, qui affectent 25 individus sur plus de
1500 captures (soit moins de 2 %); ces migrations s'effectuent entre 5 et 236 jours, avec un
exemple de 21 jours pour 920 m. C'est le seul cas quantifie d'une verkable migration.
Berry et Jacobson (1974), en effet, indiquent que plus de 20 % de souris se reproduisent
dans un site eloigne de 50 ä 100 m du site d'oü elles sont apparues pour la premiere fois;
mais ces distances sont-elles süffisantes pour parier de veritables migrations? Ii en est de
meme pour l'etude de Myers (1974), qui observe au Printemps des femelles passant d'une
grille ä l'autre, Peloignement entre les deux etant de 90 m. Dans ces exemples, il s'agit peut-
etre d'un glissement de la zone d'activite au cours du temps ou d'un agrandissement de
celle-ci; pour trancher entre ces possibilites, il manque la reference aux deplacements
instantanes que nous utilisons dans l'indice de sedentarite.

En Petite Camargue, nous trouvons une D.M.R. de 114 m en Novembre et 103 m en
Mars; par comparaison, les 65 m qui separent en moyenne les centres d'activite prouvent
qu'il n'y pas eu dispersion. La population decline fortement entre les deux sessions, la
reproduction est arretee et les individus survivant ont une croissance ponderale tres faible.
Les conditions regnantes sont plutöt defavorables, et il s'en suit une mortalite sur place de 2
individus par hectare et par mois qui pourrait largement s'expliquer par la predation.

En 1981, pour des raisons logistiques, la session de Printemps n'a pu etre realise que fin-
Avril, soit 5 mois plus tard, si bien que 2 individus marques seulement sont repris. Le taux
de decroissance comme le taux de disparition des individus marques sont semblables ä
l'annee precedente. Or ces deux individus sont repris ä 474 et 183 m de leur centre d'activite
de Novembre; il y a donc eu cette fois-ci dispersion: mais comme la Situation demographi-
que est la meme qu'en Hiver 79-80, avec un taux de disparition identique, on peut supposer
que la dispersion ne s'est pas produite durant PHiver, mais en Mars-Avril. Les donnees
disponibles sur les deux ans au Printemps le confirment: sur 10 recaptures, 3 individus ont
nettement migre puisque recaptures en moyenne ä 289 m, deux autres sont repris ä 150 m,
enfin les cinq restants sont rest.es sedentaires (50 m), alors que la moyenne des D.R.M. est
de 96 m. Une phase de dispersion a donc lieu au Printemps, en periode de faible densite, au
debut de la periode de reproduction, et eile affecte la moitie de l'effectif.

Chez Mus spretus, en phase de decroissance (Printemps 1980), on note une mobilite
equivalente des deux sexes; on peut attribuer la mauvaise survie ä une cause environnemen-
tale qui contraint les individus ä rechercher les meilleures zones, cela est confirme par des
deplacements instantanes eleves,  qui  seraient lies ä la necessite d'exploiter un grand
domaine.

Quand la population est en phase de croissance (Octobre ä Mars 1981), les mäles sont
plus mobiles (indice 2,04) que les femelles qui ont peu bouge (indice 1,20); ä la fin de cette
phase, soit en Mars, les deplacements des mäles sont tres reduits (13,5 m), ce qui peut
correspondre ä un partage du milieu alors que les ressources sont encore abondantes,
essentiellement les glands du chene-kermes. Alors que les mäles ont le plus petit domaine,
le nombre de couples reperes par des captures multiples est le plus eleve. Par la suite, on
observe  un  agrandissement  du  domaine  exploite,  la  D.R.M.  passant  ä  37  m  en  Juin,
correlativement ä une sedentarisation marquee (indice 1,27): en fait eile est tres marquee
pour les anciens mäles, dejä presents en Octobre (0,79 pour n = 5 contre 1,53 pour n =
14). Dans le meme temps, le nombre de mäles diminue et le sex-ratio passe de 1,5 ä 1, suite ä
l'elimination des derniers mäles apparus.

Nous aurions alors pour ces mäles sedentaires tous les attributs de la territorialite teile
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que l'ont definie Brown et Orians (1979), avec fixation dans une zone qui change peu et
occupation exclusive de cette zone par une defense active: en effet, en enceinte neutre au
laboratoire (Cassaing 1984), les mäles matures presentent ä cette epoque un taux particu-
lierement eleve d'actes agressifs au cours des confrontations dyadiques; cette agressivite
s'exprime en dehors des preliminaires d'approche qui sont la regle lorsque des relations
hierarchiques existent. Ii nous reste cependant ä la mettre en evidence sur le terrain. Les
femelies sont ä ce moment beaucoup plus mobiles, l'extension de leur zone d'activite
restant  la  meme  (22  m):  mais  cette  mobilite  n'affecte  pas  les  femelles  gestantes  ou
allaitantes, dont l'indice est de 0,95 (n = 7) contre 3,55 (n = 8) pour les autres. En ete, les
effectifs diminuent legerement, et on assiste ä un nomadisme assez general (indice 1,8 pour
les mäles et 2,2 pour les femelles); il semble qu'une restructuration totale ait lieu, tandis que
les individus anciens disparaissent; la survie des mäles est alors meilleure et le sex-ratio est
de 1,4 en Septembre.

Organisation spatiale et sociale

Les donnees disponibles sur la demographie, les deplacements, et les comportements
sociaux, permettent de formuler pour chaque espece un modele d'hypotheses sur l'organi-
sation spatiale et sociale.

Chez  M.  m.  domesticus,  une structure  en demes fermes est  classiquement  decrite
(Anderson  1970;  Selander  1970;  Defries  et  McClearn  1972):  les  populations  sont
distribuees en petites unites (ou demes) avec un ou deux mäles reproducteurs, de quatre ä
sept femelles et quelques jeunes, d'oü l'immigration est exclue. Ce modele a ete remis en
cause par des etudes de la diffusion de genes dans des populations naturelles, ä partir
d'individus  introduits  (Berry  et  Jacobson  1974;  Kirby,  in  Baker  1984;  Myers  1974;
Baker 1981): la diffusion ne correspond pas ä celle attendue si on postule une structure en
demes fermes. Dans notre etude sur des populations sauvages dont les densites sont
inferieures  ä  10  individus/hectares,  comme  celle  de  Fitzgerald  et  al.  (1981),  une  teile
structure est incompatible avec la distribution observee.

Elle ne parait envisageable que dans le cas de population commensale atteignant des
densites elevees sur des periodes de temps prolongees. Pour les populations sauvages, une
territorialite  individuelle  est  souvent  signalee:  pour  Myers  (1974),  il  y  aurait  exclusion
entre mäles reproducteurs, les femelles etant reparties aleatoirement vis-ä-vis de ceux-ci;
Berry et Jacobson (1974) font la meme Observation, et notent que le domaine d'activite
des femelles, qui recoupe ceux de plusieurs mäles au debut des periodes de reproduction,
tend ä etre inclus par la suite dans celui d'un mäle unique. Pour Anderson (1978), les
adultes des deux sexes occupent des zones stables, defendues comme des territoires.
Fitzgerald et al. (1981) interpretent le faible recouvrement des domaines qu'ils observent
comme un Systeme territorial d'oü sont exclus les individus du meme sexe, ce qui rejoint les
conclusions de Justice (1962); la territorialite, toujours dans l'etude de Fitzgerald et al.
(1981), est confirmee par le fait que les captures de deux mäles au meme emplacement ne se
prolongent jamais: l'un des deux finit par disparaitre et l'autre agrandit alors son domaine
d'activite.

Ces observations concernent une population dont la plupart des individus ont plus de
quatre  mois  et  sont  donc  matures.  Dans  notre  cas,  au  moment  du  pic  de  densite,  la
population est jeune et parait peu structuree, avec de tres nombreux deplacements qui se
recoupent en tous sens. Puis la population devient plus ägee, mais il n'y a plus des lors de
contact entre les domaines. Cependant, on ne peut exclure l'existence d'agregats, avec des
domaines collectifs, au sein desquels Pagressivite est limitee, controlee par les postures et
actes de reconnaissance largement manifestes en enceinte neutre (Cassaing 1984): cela
reste ä verifier. Les migrations d'adultes observees entre Mars et Juin excluent l'attache-
ment  ä  un  territoire  definitif  et  la  colonisation  de  nouvelles  zones  reste  possible  en
permanence pour un individu donne, et la population est semi-nomade. Cela permet ä
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l'espece d'occuper des zones fluctuantes quam aux conditions de ressources d'oü M.
spretus est absente. Ce serait donc la competition avec cette espece qui contraindrait M. m.
domesticus ä adopter, dans le Sud de la France, une Strategie d'occupation de l'espace
caracterisee par cette possibilite de migration.

Pour Mus spretus, les couples initiaux, formes en debut d'Automne, se reproduisent
plusieurs fois, jusque fin Janvier au plus tard. Si les effectifs de depart sont faibles, l'espace
est largement disponible et de nouveaux couples peuvent se former; sinon, une competition
a  lieu  avec  les  premiers  occupants,  et  tourne  ä  l'avantage  des  premiers;  cette  phase
s'accompagne d'une recherche des zones les plus favorables en ressources, mais egalement
au voisinage d'une femelle au moins par mäle. Lorsque une certaine densite est atteinte, la
dispersion est bloquee et les jeunes ne se maintiendraient ä proximite des parents que tant
qu'ils n'ont pas acquis la maturite sexuelle; nous avons ainsi observe des individus de 20 g,
ce qui les classe largement comme adultes, se comporter comme des immatures: mais apres
mise en cage trois semaines environ avec une femelle, ils se comportent en adulte avec une
agressivite tres elevee (Cassaing 1984). Les premiers mäles deviennent territoriaux tandis
que les autres recherchent des zones libres. L'association mäle-femelle semble se faire avec
un chevauchement important de leurs domaines respectifs et parait necessaire ä l'acquisi-
tion de la territorialite liee ä l'agressivite et de la maturite sexuelle: celle-ci necessiterait
egalement un affranchissement des interactions avec le parent mäle. En ete, la competition
tourne ä l'avantage des mäles matures les plus jeunes.

Dans ce modele, l'agressivite du mäle serait donc necessaire pour le maintien de sa
dominance, qui lui assure l'exclusivite de la reproduction. En conditions defavorables, les
taux de reproduction et de survie sont faibles, et on a des grands territoires et une densite
plus ou moins basse: les survivants seront precocement matures (nous avons observe un
mäle de 12 g en activite sexuelle en presence de 5 jeunes aux Aresquiers, en Novembre
1980). En conditions favorables, la presence et les interactions fequentes avec le mäle
territorial inhiberaient la maturation des jeunes mäles, comme chez les Gerbilles (Swans-
son 1977). Ces interactions frequentes ne sont rendues possibles que par une activite de
patrouille intense le long de cheminements preferentiels et collectifs, comme nous l'avons
mis en evidence par ailleurs (Duplantier et al. 1984b).

Competition interspecifique

M. spretus, par sa territorialite, son agressivite, ses caracteristiques physiologiques (faibles
besoins hydriques, Orsini et al. 1982; Sicart et al. 1985; possibilite d'entrer en lethargie,
Petter 1955), apparait plus specialise; son mode d'occupation de l'espace consisterait en
une  optimisation  sur  place  du  nombre  d'individus,  comme  en  temoigne  la  limitation
observee autour de 10 individus/hectare. M. m. domesticus, plus nomade, mais pouvant
occuper massivement un milieu restreint si les ressources le permettent en resserant les
hierarchies, optimiserait dans le temps ses effectifs vis-ä-vis des conditions presentes.

Les consequences de ces differentes strategies pourraient expliquer certains aspects de la
repartition des deux especes dans le Midi de la France. Mus spretus, gräce ä ses caracteristi-
ques physiologiques est mieux adapte pour resister aux contraintes de secheresse estivale et
ainsi  survivre  en  garrigue;  mais  il  est  possible  qu'une  contre-partie  existe,  comme  la
necessite de pouvoir disposer de ressources süffisantes ä l'avance pour faire face ä des
conditions  extremes:  par  exemple  un  abri  ou  un  terrier  oü  une  humidite  relative  est
conservee, ou une surface garantissant des reserves energetiques plus importantes: ceci ne
serait rendu possible que par une stricte territorialite avant la saison seche.

Mais cette Strategie deviendrait limitative pour occuper des zones oü les ressources
alimentaires sont espacees ou tres variables dans le temps, et exigent l'exploitation de zones
eloignees  d'une  saison  ä  l'autre.  Cela  pourrait  etre  le  cas  en  Petite  Camargue,  oü  le
comportement plus nomade de M. m. domesticus lui donne un avantage supplementaire:
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ces deux facteurs, limitation intrinseque de M. spretus et au contraire facilitation pour M.
m.  domesticus,  expliqueraient  l'absence  de  la  premiere  espece  dans  ces  milieux.  Les
differences dans l'occupation de l'espace sont manifestes lorsque les deux especes cohabi-
tent, puisqu'on l'a vu, Mus spretus contröle alors une surface deux fois plus importantes
que Mus m. domesticus avec seulement un couple adulte: les conditions permettant une
occupation de ce type de zone par les deux especes ä la fois sont maintenant ä rechercher
sur ces bases.

Resume

Les Souris Mus spretus Lataste, 1883 et Mus musculus domesticus Rutty, 1772, presentent des
populations sauvages permanentes dans le Sud de la France. Leurs aires de repartition ne se recouvrent
que sur une mince frange littorale (syntopie). Les resultats sur la competition directe et l'eco-
physiologie ne permettent pas d'expliquer tous les aspects de cette segregation, d'oü la necessite d'une
etude des facteurs de l'occupation de l'espace. En integrant les parametres demographiques, la
distribution des individus et les comportements d'interaction, les auteurs discutent l'organisation
spatiale; des differences importantes apparaissent gräce notamment ä l'utilisation d'un indice de
sedentarite. Ainsi, chez Mus spretus, en milieu ferme, les mäles reproducteurs patrouillent de grands
territoires sur lesquels ils sont sedentaires. Cette espece serait alors peu apte ä coloniser des aires trop
ouvertes: les domaines ä contröler seraient alors vastes; c'est le cas en milieu dunaire de Petite
Camargue oü M. m. domesticus est seule presente. Cette espece, gräce ä son nomadisme pourrait
exploiter de telles zones et y reconstituer ses populations apres migrations gräce ä ses comportements
sociaux facilitant les contacts interindividuels.

Zusammenfassung

Räumliche Organisation, Konkurrenz und Populationsdynamik bei wilden Mäusen (Mus spretus
Lataste und Mus musculus domesticus Rutty) in Südfrankreich

Von den beiden Mäusearten Mus spretus und Mus musculus domesticus gibt es in Südfrankreich
freilebende Populationen. Nur in einem schmalen Küstenstreifen sind sie syntop. Da die in früheren
Arbeiten behandelte direkte Konkurrenz und die unterschiedliche ökophysiologie der beiden Arten
ihre Trennung nicht vollständig zu erklären vermögen, wird hier als weitere mögliche Ursache die
räumliche Verteilung der Individuen beider Arten untersucht. Die Kombination von demographi-
schen Parametern, der räumlichen Verteilung und dem Verhalten gegenüber Individuen der eigenen
und der anderen Art führt zu einem Modell der räumlichen und sozialen Organisation beider Arten.
Durch die Bestimmung der relativen Seßhaftigkeit werden wichtige Unterschiede in diesem Parameter
sichtbar. In dicht bewachsenen Gebieten wie in der mediterranen Garngue sind die 6 von Mus spretus
in großen Territorien sedentär. Dies führt zu der Vermutung, daß sie in offenem Gelände, in dem sie
zur Ernährung noch größere Räume benötigen würden, nicht mehr existieren können. Solch ein
Gebiet wäre das Dünenhabitat „Petite Camargue", wo M. m. domesticus allein vorkommt. Dagegen
erlauben Wanderfreudigkeit und Verträglichkeit M. m. domesticus, in derartigen Biotopen bei
günstigen Bedingungen immer wieder Populationen aufzubauen.
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